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Актуальность. Мировое производство семян подсолнечника базируется на использовании в F1 гибридов эффекта ге-
терозиса, который оказывает положительное влияние как на урожайность, так и на высоту растений. Для создания 
промышленных гибридов с оптимальной высотой нужно использовать короткостебельные линии. Молекулярные 
механизмы проявления признака у короткостебельных линий генетической коллекции подсолнечника ВИР не изуче-
ны.
Материал и методы. Материалом для генетического анализа служили 27 короткостебельных и 10 высокорослых ли-
ний подсолнечника генетической коллекции ВИР, а также поколения F1 и F2 гибридов от скрещивания высокорослой 
(ВИР 340) и карликовой (ВИР 171) форм. Родительские линии и гибриды фенотипированы по признакам: высота рас-
тения, число листьев, длина междоузлия. Генотипирование по локусу Rht1 (ген-кандидат HaDella1), контролирующе-
му негативный регулятор гиббереллинового ответа ‒ белок DELLA, выполнено с помощью разработанного в ходе ис-
следования CAPS-маркера.
Результаты. Высота растений линии ВИР 340 в среднем за три года изучения составила 162 см, число листьев – 29, 
длина междоузлия – 6 см. Линия ВИР 171 характеризовалась высотой в среднем 66 см, числом листьев 24, длиной 
междоузлия 2,8 см. Гибриды первого поколения были единообразны, их высота составляла 180–190 см, что свиде-
тельствовало о доминировании признака высокорослости. На основании анализа расщепления гибридов F2 сделано 
предположение о дигенном контроле карликового фенотипа линии ВИР 171. Разработан CAPS-маркер G-D-1 / Bmt I 
для идентификации миссенс-мутации T>C в первом экзоне гена HaDella1, приводящей к замене лейцина на пролин 
в мотиве DELLA. С его помощью аллель Rht1 идентифицирован у сходных по происхождению и фенотипу карликовых 
линий ВИР 171 и ВИР 434. Маркер G-D-1 / Bmt I валидирован на материале расщепляющейся гибридной популяции F2 
(ВИР 340 × ВИР 171). Подтверждена диагностическая ценность маркера G-D-1 / Bmt I для отбора карликовых геноти-
пов, гомозиготных по мутантному аллелю Rht1.
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The inheritance pattern for the dwarf phenotype in hybrids 
from crosses among sunflower lines differing in alleles 
of the Rht1 locus

Background. Sunflower seed production is based on utilization of the heterosis effect, manifesting itself in improving both 
yield and plant height in hybrids. Short-stemmed lines need to be used to develop commercial hybrids with an optimum height. 
Molecular bases of the trait manifestation in the dwarf lines from VIR’s sunflower genetic collection have not yet been studied.
Materials and methods. The material included 27 short-stemmed and 10 tall sunflower lines from VIR’s genetic collection, as 
well as the F1 and F2 hybrid generations derived from crossing the tall (VIR 340) and dwarf (VIR 171) genotypes. The parental 
lines and hybrids were phenotyped for plant height, leaf number, and internode length. Genotyping for the Rht1 locus (HaDella1 
candidate gene), encoding the negative regulator of the gibberellin response, the DELLA protein, was performed using the de-
veloped CAPS marker.
results. The average plant height in the VIR 340 line over a three-year study was 162 cm, the number of leaves 29, and the in-
ternode length 6 cm. The VIR 171 line demonstrated the plant height of 66 cm, leaf number of 24, and internode length of 
2.8 cm. The F1 hybrids were uniform, with the height of 180–190 cm, that indicated the dominance of the long stem trait. Ana-
lyzing the segregation in the F2 hybrid generation led to an assumption admitting the digenic control of the dwarf phenotype in 
the VIR 171 line. The CAPS marker G-D-1/ Bmt I was developed to identify a missense mutation T>C in the first exon of the 
HaDella1 gene, which results in the substitution of leucine with proline in the DELLA motif. Using the marker, the mutant Rht1 
allele was identified in the VIR 171 and VIR 434 dwarf lines, similar in their origin and phenotype. The results of validation in 
the F2 hybrid population (VIR 340 × VIR 171) confirmed the efficiency of the G-D-1 / Bmt I marker for selecting dwarf genotypes 
homozygous for the Rht1 mutant allele.

Keywords: Helianthus annuus, dwarfism, phenotyping, plant height, internode length, genes, gibberellin signaling, DELLA pro-
teins, molecular markers
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введение

Одним из ценных для селекции признаков сельскохо-
зяйственных культур является высота растения, с кото-
рой связаны такие важные свойства, как устойчивость 
к полеганию, эффективность усвоения элементов пита-
ния и, следовательно, качество и урожайность. Использо-
вание признака карликовости в селекции пшеницы 
предопределило успех «Зеленой революции» во второй 
половине XX века, главным достижением которой стало 
решение проблемы нехватки продовольствия в странах 
третьего мира (Hedden et al., 2003). Наиболее детально 
генетический контроль короткостебельности изучен 
у пшеницы (Borojevic Kat., Borojevic Ks., 2005; Sukhikh 
et al., 2021), ячменя (Xu et al., 2017), риса (Cheng et al., 
2022). У других зерновых культур, а также у культивиру-
емых представителей различных семейств двудольных 
растений сведения о генах, снижающих высоту растений, 
немногочисленны (например, ген Le гороха) (Martin et al., 
1997). 

Современные представления о развитии карликово-
го фенотипа у растений основаны на двух основных при-
чинах, связанных с нарушениями синтеза и/или переда-
чи сигналов эндогенного гормона гиббереллиновой кис-
лоты (ГК) (Davière, Achard, 2013; Bilova et al., 2016; Sarwar 
et al., 2023). Исходя из этого, среди карликов выделяют 
две большие группы: ГК-дефицитные мутанты и мутан-
ты по генам сигналинга ГК. В отличие от ГК-дефицитных 
(ГК-чувствительных), мутанты по генам ответа на гиббе-
реллин (ГК-ответные) не восстанавливают нормальную 
высоту растений при экзогенной обработке гибберелли-
ном. Предполагается, что такие растения имеют наруше-
ния в различных звеньях передачи сигналов гибберелли-
на. Ключевыми компонентами приема и передачи сигна-
ла ГК являются: GID1 – рецептор ГК, отрицательные ре-
гуляторы – белки DELLA, белки F-бокса SLEEPY1, SNEEZY 
и GIBBERELLIN INSENSITIVE DWARF2 (GID2), ответствен-
ные за деградацию белка путем мечения его убиквити-
ном и последующего связывания с протеасомой, и, нако-
нец, гены, регулируемые ГК. Молекула активного гиббе-
реллина связывается с GID1 для запуска сигнальной 
трансдукции. Образующийся комплекс GA-GID1 взаимо-
действует с белком DELLA, приводя к образованию 
комплекса GA-GID1-DELLA, который распознается белка-
ми F-box. Эти белки индуцируют взаимодействие с уби-
квитин-протеин-лигазой, вызывая убиквитинирование 
и последующую деградацию DELLA-белка в протеасомах. 
В норме деградация белков DELLA запускает экспрессию 
генов, регулируемых ГК, поскольку эти белки больше не 
подавляют ответ на ГК. Накопление белков DELLA в клет-
ке ограничивает нормальный рост растений (Xue et al., 
2022). На сегодняшний день идентифицированы ГК-не-
чувствительные мутанты и предложены различные по-
тенциальные молекулярные механизмы развития кар-
ликовости, ассоциированной с нарушениями функции 
белков DELLA, для ряда важных сельскохозяйственных 
культур: риса (Itoh et al., 2005), пшеницы (Würschum et al., 
2017; Eshed, Lippman, 2019; Van De Velde et al., 2021), куку-
рузы (Lawit et al., 2010) и других растений.

Молекулярные механизмы формирования ассоции-
рованного с ГК признака карликовости у подсолнечника 
(Helianthus annuus L.) – основной масличной культуры 
Российской Федерации – изучены недостаточно. Однако 
в настоящее время интерес к карликовому подсолнечни-
ку возрастает как в связи с необходимостью создания ко-
роткостебельных, не полегающих гибридов, так и с пер-

спективами использования карликовых форм в качестве 
декоративных растений.

В литературе описаны несколько источников корот-
костебельности подсолнечника, для которых был изучен 
генетический контроль. В ранних работах при использо-
вании гибридологического анализа выявлен один ген 
dwarf (dw) с промежуточным характером наследования. 
По данным Г. Эннса с соавторами (Enns et al., 1970) 
и В. Ф. Родина (Rodin, 1976), ген (dw) снижает высоту рас-
тения на 30%. В. В. Толмачев (Tolmachev, 1992) показал, 
что ген карликовости наследуется по типу кодоминиро-
вания и в гомозиготном состоянии оказывает плейо-
тропное действие на морфотип растения и длину вегета-
ционного периода, увеличивая последний на 4–6 дней.

В генетической коллекции подсолнечника Всерос-
сийского института генетических ресурсов растений 
имени Н.И. Вавилова (ВИР) имеется около 40 низкорос-
лых линий, различающихся по числу листьев, длине меж-
доузлия и высоте растения (Gavrilova et al., 2014, 2024). 
Методом гибридологического анализа установлено, что 
фенотип короткостебельности линий коллекции обу-
словлен разными генетическими системами, включаю-
щими гены dw1 и dw2 (ВИР 272, ВИР 434), рецессивные 
аллели генов short stem (sht1, sht2, sht3 – у ВИР 319 
и ВИР 328), а также не менее трех генов semi dwarf (sd – 
у ВИР 253, ВИР 501, ВИР 648) с неполным доминировани-
ем (Yesaev, 1998).

М. Л. Рамос с соавторами (Ramos et al., 2013) изучили 
серию линий – восстановителей фертильности и закре-
пителей стерильности, полученных с участием генетиче-
ского материала источника карликовости DDR из Герма-
нии. Генетический контроль карликовости у DDR неизве-
стен. Однако анализ наследования в F1 и анализирующих 
скрещиваниях показал, что признак карликовости одной 
из полученных на основе данного источника линий де-
терминирован аллелем Rht1 с полудоминантным харак-
тером наследования. Локус Rht1 картирован на хромосо-
ме 12. Карлик имеет специфический фенотип: укорочен-
ные междоузлия, нечувствительность к экзогенному 
гиббереллину, пониженную фертильность пыльцы, ха-
рактеризуется нормальным фотоморфогенезом, но пло-
хо завязывает семена при самоопылении. Установлено, 
что аллель дикого типа, rht1, определяет консерватив-
ный (дикий) тип белка DELLA, который функционирует 
как ГК-отрицательный негативный регулятор гибберел-
линового сигналинга. Аллель Rht1 ко-расщеплялся с од-
ним из гаплотипов последовательности гена HaDella1, 
характеризующимся наличием точковой мутации в кон-
сервативном домене DELLA. Транзиция T>C в положении 
143 от начала домена DELLA приводит к замене одного 
из остатков лейцина на пролин (мотив DELPA) и, следо-
вательно, к изменению функции белка DELLA. На основе 
анализа полиморфизма последовательности фрагмента 
гена HaDella1 авторы исследования разработали ал-
лель-специфичный маркер для идентификации SNP, 
ассоциированного с аллелем Rht1 (Ramos et al., 2013).

В другом исследовании показано, что короткосте-
бельность растений инбредной линии подсолнечника 
СМ523 (мутация dwarf2 – dw2) обусловлена наличием 
протяженной делеции в гене HaKAO1, кодирующем фер-
мент – оксидазу кауреновой кислоты, являющуюся ос-
новным участником превращения энт-каурена в ГК. Де-
леция в гене HaKAO1 приводит к нарушению сплайсинга 
мРНК и образованию преждевременного стоп-кодона. 
Мутантные растения с нарушениями пути синтеза ГК ха-
рактеризуются заторможенным ростом стебля, умень-
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шенными размерами листьев, черешков и соцветия, ано-
малиями развития цветков. Для получения семян расте-
ния мутантной линии обрабатывали гиббереллиновой 
кислотой и проводили ручное опыление (Fambrini et al., 
2011). ГК-дефицитный мутант dw2 отличается повышен-
ной засухоустойчивостью, высоким уровнем содержания 
фитогормонов салициловой и жасмоновой кислот (Mari-
otti et al., 2022).

Л. Мариотти с соавторами (Mariotti et al., 2018) описа-
ли так называемый «брахитичный» мутант подсолнеч-
ника lingering hope, характеризующийся укороченными 
верхними междоузлиями, измененной формой листовой 
пластинки, хлорозом и дефектами развития соцветия. 
Признак наследуется как рецессивный; он связан с нару-
шениями метаболизма салициловой кислоты. 

Таким образом, у подсолнечника выявлены коротко-
стебельные формы, фенотип которых обусловлен как на-
рушением синтеза ГК, так и накоплением репрессоров 
сигналинга гиббереллинов в результате точковой мута-
ции в гене, кодирующем белок DELLA. Однако молеку-
лярные механизмы развития карликового фенотипа 
у линий коллекции подсолнечника ВИР пока не изучены; 
не идентифицированы и известные из литературных ис-
точников мутации, ассоциированные с признаком кар-
ликовости. В настоящей работе у двух карликовых линий 
(ВИР 171 и ВИР 434) генетической коллекции ВИР иден-
тифицирована миссенс-мутация, характерная для ранее 
описанного аллеля Rht1, приводящая к изменению по-
следовательности аминокислот в домене DELLA гена 
 HaDella1, разработан и валидирован аллель-специфич-
ный CAPS-маркер, а также изучены особенности наследо-
вания признака карликовости при скрещивании с лини-
ей ВИР 340, характеризующейся нормальной высотой 
растений.

Материал и методы

Материал 
Материалом для молекулярно-генетического анали-

за служили 27 короткостебельных и 10 высокорослых 
линий коллекции ВИР.

Для гибридологического анализа выбраны линии, 
которые в течение нескольких лет изучения контрастно 
различались по высоте растения: карликовая ВИР 171 (к-
2792) и высокорослая ВИР 340 (к-3513). Гибриды высо-
корослой линии ВИР 340 (материнская форма) с карли-
ковой ВИР 171 (отцовская форма) при ручной кастра-
ции материнской формы были получены во Всероссий-
ском научно-исследовательском институте масличных 
культур имени В.С. Пустовойта (Краснодар). Родитель-
ские линии, гибриды первого и второго поколения высе-
вали одновременно на Кубанской опытной станции – 
филиале ВИР (КОС ВИР) в 2022 г. на трехрядковых делян-
ках по два растения в гнезде. Расстояние между рядками 
и между гнездами – 70 × 70 см, согласно методическим 
указаниям ВИР (Anashchenko, 1978). 

Фенотипирование
Родительские линии, гибриды F1 и F2 были охаракте-

ризованы по признакам «высота растений», «диаметр 
корзинки» и «число листьев». Промеры высоты растения 
и подсчет листьев проводили во время цветения для всех 
растений на делянке. Среднюю длину междоузлия опре-
деляли как отношение высоты к числу листьев каждого 
растения. Вычисляли средние значения для линии по 
каждому признаку и ошибку среднего с использованием 

программы Excel. В качестве стандарта в исследование 
взят районированный в Краснодарском крае сорт ‘Ма-
стер’ (к-3553).

Для оценки фертильности пыльцы линии ВИР 171 ис-
пользовали модифицированный ацетокарминовый ме-
тод окрашивания (Voronova, Gavrilova, 2019). Цитологи-
ческий анализ был произведен с помощью метода 
подсчета процента фертильных пыльцевых зерен при 
анализе не менее 10 полей зрения при 20-кратном увели-
чении. Исследование проводилось на микроскопе Zeiss 
Axioplan 2 Imaging с цифровой фотокамерой AxioVision.

Генотипирование 
Геномную ДНК выделяли из собранных в поле зе-

леных листьев с использованием модифицированного 
СТАВ-метода (Li et al., 2007).

Для амплификации участка гена HaDella1 (Gen-
Bank: DQ503809.1 в базе нуклеотидных последователь-
ностей NCBI, https://www.ncbi.nlm.nih.gov) использо-
вали праймеры G-D1-F (5’-ATGAAACGTGACTACCCAA-3’) 
и G-D1-R (5’-GGTTGCTACTTTCCGCATCGC-3’). Смесь для 
амплификации аллель-специфичного маркера, кроме 
указанных праймеров, содержала праймер G-delp-F 
(5’-CGGAGATGACGAGCTGCC-3’) (Ramos et al., 2013).

ПЦР проводили при следующих условиях: начальная 
денатурация (94–96°C) – 4 мин; затем 45 циклов: денату-
рация (94°C) – 30 с, отжиг праймеров (55°C) – 30 с, синтез 
(72°C) – 1–2 мин, финальная элонгация 72°C – 5–7 мин. 
Реакционная смесь (25 мкл) содержала 50 нг геномной 
ДНК, однократный реакционный буфер (1,5 мM MgCl2), 
по 0,4 мкМ каждого из праймеров, по 0,2 мМ каждого 
dNTP и 1,5 е. а. Taq ДНК-полимеразы.

Секвенирование аплифицированных фрагментов вы-
полнено с использованием оборудования ЦКП «Геном-
ные технологии, протеомика и клеточная биология» Все-
российского научно-исследовательского института сель-
скохозяйственной микробиологии.

Для идентификации аллель-специфичного SNP в по-
зиции 143 фрагмент, полученный при амплификации 
c парой праймеров G-D1-F/G-D1-R, обрабатывали эндо-
нуклеазой рестрикции Bmt I с использованием протоко-
ла, рекомендованного фирмой-производителем (ООО 
«Сиб Энзим СПб»).

Электрофорез амплифицированных фрагментов про-
водили в 2-процентном и 3-процентном агарозных гелях 
в однократном трис-боратном буфере, окрашивали бро-
мистым этидием и визуализировали в ультрафиолето-
вом свете. Праймеры были синтезированы ЗАО «Евро-
ген» (Москва).

Реактивы для ПЦР (10×реакционный буфер, dNTP, Taq 
ДНК-полимераза, маркеры молекулярного веса ДНК) по-
ставлены фирмой ПКЗАО «Диалат ЛТД» (Москва).

Результаты

Разработка и валидация CAPS­маркера аллеля 
Rht1

Фрагмент, амплифицированный с парой праймеров 
G-D1-F/G-D1-R, имел длину 675 пн. При включении 
в смесь для амплификации праймера G-delp-F у линий 
ВИР 171 и ВИР 434, характеризовавшихся карликовым 
фенотипом с укороченными (< 2,5 см) междоузлиями 
и высотой менее 80 см, наряду с фрагментом 675 пн 
 амплифицировался дополнительный фрагмент длиной 
549 пн, соответствующий аллель-специфичному марке-
ру, описанному М. Л. Рамос с соавторами (Ramos et al., 
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2013) (рис. 1, а). Фрагмент 549 пн амплифицируется 
только у карликовых генотипов с характерной миссенс -
мутацией Т>С в последовательности гена HaDella1, сле-
довательно линии ВИР 171 и ВИР 434 могут являться но-
сителями данной мутации, приводящей к развитию кар-
ликового фенотипа. Это предположение подтверждено 
результатами секвенирования ампликонов из карли-
ковых (ВИР 434 и ВИР 171) и высокорослых (ВИР 755 
и НА89) линий. При сравнении полученных последова-
тельностей с референсными (GenBank NCBI: JQ042689 из 
карликовой мутантной линии RHA358 с мутантным ал-
лелем Rht и GenBank NCBI: JQ342828.1 из высокорослого 
сорта H. annuus) выяснилось, что в позиции 143 фрагмен-
та 675 пн из линий ВИР 434 и ВИР 171 также находится 
нуклеотид С. Таким образом, фрагмент геномной после-
довательности HaDella1 JQ042689.1 полиморфен у линий 
генетической коллекции подсолнечника ВИР. По мень-
шей мере две линии (ВИР 171 и ВИР 434) несут в своих 
генотипах мутацию Т>С в мотиве DELLA, которая приво-
дит к замещению лейцина на пролин и потере функции 
белка (рис. 1, б).

Аллель-специфичный маркер для детекции 
SNP 143T>C, предложенный М. Л. Рамос с соавторами (Ra-
mos et al., 2013), доминантен, то есть его профиль иден-
тичен как у гомозигот, так и у гетерозигот по аллелю 
Rht1. Однако для проведения маркер-опосредованного 
отбора (а карликовые линии в качестве ценного исход-
ного материала селекции декоративных форм могут 
быть использованы в скрещиваниях с другими линиями, 
обладающими, например, разной окраской язычковых 
цветков) перспективны кодоминантные маркеры, позво-
ляющие с высокой степенью эффективности отбирать 
гомозиготные по мутации генотипы. Для идентифика-
ции SNP в позиции 143 фрагмента, амплифицированного 
с праймерами G-D1-F / G-D1-R, была подобрана рестрик-
таза Bmt I, узнающая последовательность дикого типа 
в данном участке, но не расщепляющая мутантную по-
следовательность (табл. 1). Ожидалось, что у носителей 
мутации (гомозигот Rht1Rht1 по Ramos et al., 2013) длина 
фрагмента после обработки рестриктазой не изменится, 
у высокорослых линий (дикий тип, rht1rht1) в спектрах 
будут наблюдаться два фрагмента размером 530 и 145 пн, 
а у гетерозигот Rht1rht1 спектры будут включать как ис-
ходный фрагмент 675 пн, так и фрагменты длиной 530 
и 145 пн, полученные в результате рестрикции, что 
и было подтверждено при анализе изучаемой выборки: 
CAPS-маркер G-D-1 / Bmt I отмечен у линий ВИР 171 
и ВИР 434, но не наблюдался у 35 других изученных кар-
ликовых и высокорослых линий (рис. 1, в).

Для валидации CAPS-маркера G-D-1 / Bmt I анализи-
ровали индивидуальные растения гибридов F2 от скре-
щивания высокорослой линии ВИР 340 с карликовой ли-
нией ВИР 171. Высота материнской формы (КОС ВИР, 
2022 г.) составляла 180–190 см, отцовской в тех же усло-
виях – 60–70 см. Гибриды F1 оказались единообразными 
и имели высоту 180–190 см, то есть соответствовали по 
высоте материнскому родителю (табл. 2).

Высота стандартного сорта ‘Мастер’, по данным за 
3 года изучения на КОС ВИР, составила в среднем 180,9 ± 
12,8 см, что превышает показатель 2021 г. (168,1 ± 4,3 см). 
Число листьев на растении – 38,0 ± 0,7, длина междо-
узлия – 4,8 ± 0,2 см. Материнская линия ВИР 340 имеет 
следующие характеристики: средняя высота растения – 
170–180 см, длина междоузлия в среднем за три года – 
6,0 ± 1,0 (см. табл. 2). Высота отцовской линии ВИР 171 
составила в среднем 66,0 ± 6,2 см. В отличие от карлико-

вой линии RHA 358, изученной в работе М. Л. Рамос с со-
авторами (Ramos et al., 2013), растения ВИР 171 имели 
высокофертильную пыльцу. Показатели фертильности 
пыльцы у линии ВИР 171 составили 83–96%, тогда как 
у RHA 358 – около 46%.

По результатам генотипирования, 35 растений F2 
были гомозиготны по материнскому аллелю маркера 
G-D-1 / Bmt I (в спектрах присутствовали два фрагмента 
длиной 530 пн и 145 пн), 24 гомозиготны по аллелю, по-
лученному от отцовской формы (один фрагмент 675 пн), 
и 103 характеризовались профилем маркера, характер-
ным для гетерозиготного генотипа F1 (три типа фраг-
ментов: длиной 675, 530 и 145 пн) (рис. 2).

Анализ с помощью критерия Пирсона χ2 не под-
твердил соответствие теоретически ожидаемому соот-
ношению 1 : 2 : 1 (χ2 = 10,44; 0,005 < p < 0,01). Явная не-
хватка растений, гомозиготных по аллелю Rht1, получен-
ному от отцовского родителя, может быть результатом 
конкуренции в ПЦР за сайты отжига праймера из-за на-
личия в геноме еще одного гена, кодирующего белок 
DELLA и имеющего последовательность, гомологичную 
последовательности аллеля дикого типа HaDella1.

Характер распределения по высоте растений F2 
с разными вариантами маркера оказался следующим. 
Среди форм с маркером материнского типа (m – предпо-
ложительно гомозиготы rht1rht1 по Ramos et al., 2013) 
преобладали очень высокие растения (221–240 см), 
а также растения, по высоте соответствовавшие мате-
ринскому родителю – от 161 до 200 см (рис. 3). Пределы 
варьирования высоты растений с материнским (m) и от-
цовским (p – предположительно гомозиготы Rht1Rht1 по 
Ramos et al., 2013) вариантами маркера составили 100 см, 
тогда как у растения с гибридным профилем маркера 
(mp – предположительно гетерозиготы Rht1rht1 по Ra-
mos et al., 2013) пределы оказались больше – 160 см. Ти-
пичные карликовые растения высотой не более 80 см 
(как у отцовской линии ВИР 171) отмечены только среди 
растений с отцовским вариантом (p), следовательно 
маркер G-D-1 / Bmt I может быть использован в качестве 
диагностического при отборе гомозиготных карли-
ковых генотипов из гибридных популяций. В группе рас-
тений, предположительно гомозиготных по аллелю от-
цовского типа, выделились еще две группы: соответ-
ствовавшие по высоте отцовскому родителю (от 40 до 
80 см) и высокорослые, высота которых, однако, была 
немного ниже, чем у материнского родителя (141–
160 см). В популяции F2 доля относительно высокорос-
лых растений – гомозигот по отцовскому варианту мар-
кера – оказалась значительной и составила 54%. Обоб-
щая полученные данные о варьировании признака вы-
соты в гибридном потомстве от скрещивания высоко-
рослой и карликовой линий, можно предположить, что 
карликовость линии ВИР 171 контролируется двумя ге-
нами, один из них – Rht1. Кроме того, нельзя исключить, 
что наблюдаемое варьирование, а также явное транс-
грессивное расщепление обусловлены эффектами меж-
аллельного взаимодействия.

Гибридологический анализ признака карликово­
сти

Коэффициент вариации (CV) мерных признаков для 
родительских форм в разные годы исследования невы-
сок и составляет для большинства значений 1,8–9,7%; 
для ВИР 340 в 2021 г. несколько выше: 12,2–16,1%. Ис-
ключение составляет изменчивость признаков линии 
ВИР 171 в 2022 г. (CV от 12,6% до 24,6%), что объясняет-
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Рис. 1. Идентификация аллель-специфичного SNP 143T>C в гене HaDella1 (локус Rht1):
а) продукты амплификации, полученные с комбинацией праймеров G-D1-F / G-D1-R / G-delp-F у линий коллекции 

ВИР: 1 – ВИР 125, 2 – ВИР 253, 3 – ВИР 302, 4 – ВИР 319, 5 – ВИР 328, 6 – ВИР 755, 7 – ВИР 340, 8 – ВИР 434; маркерный 
фрагмент 549 пн амплифицирован у линии ВИР434; 

б) SNP 143T>C в последовательностях референсного фрагмента из карликовых линий RHA 258 (GenBank: JQ042689, 
https://www.ncbi.nlm.nih.gov) и ВИР 434А, фрагментов из высокорослых линий (GenBank: JQ342828.1, 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov), ВИР 755 и НА89; 
в) профили CAPS-маркера G-D-1 / Bmt I у линий ВИР 319 (дорожка 1), ВИР 171 (дорожка 2) и ВИР 340 (дорожка 3). 

М – маркер молекулярного веса ДНК 100 bp («Диалат»)
Fig. 1. Identification of the allele-specific SNP 143T>C in the HaDella1 gene (Rht1 locus):

a) amplification products obtained with the primer combination G-D1-F / G-D1-R / G-delp-F in the lines from VIR’s collection: 
1 – VIR 125, 2 – VIR 253, 3 – VIR 302, 4 – VIR 319, 5 – VIR 328, 6 – VIR 755, 7 – VIR 340, 8 – VIR 434); the 549 bp marker 

fragment was amplified from the VIR 434 line; 
б) SNP 143T>C in the sequences of the reference fragment from the dwarf lines RHA 258 (GenBank: JQ042689, 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov) and VIR 434A, and fragments from tall lines (GenBank: JQ342828.1, 
https://www.ncbi.nlm.nih.gov), VIR 755 and HA89; 

в) profiles of the CAPS marker G-D-1 / Bmt I from the lines: VIR 319 (lane 1), VIR 171 (lane 2), and VIR 340 (lane 3).
M – DNA molecular weight marker 100 bp (Dialat)
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ся небольшим числом растений, привлеченных для из-
мерения. По классификации А. Ф. Мережко, по степени 
варьирования количественные признаки, такие как «вы-
сота растения», можно разделить на три класса: сильно 
варьирующие (CV более 30%), средне варьирующие (CV 
10–30%) и слабо варьирующие (CV менее 10%). Слабо 
варьи рующие можно рассматривать в генетическом ана-
лизе не как количественные, а как качественные (Me-
rezh ko, 1994). Мы сделали допущение, что высота расте-
ния, число листьев, размер междоузлия у изучаемых ли-
ний являются слабо варьирующими признаками (см. 
табл. 2) и, исходя из этого, оценили характер наблюдае-
мого расщепления по фенотипу.

Расщепление в F2 по высоте растения и длине междо-
узлия составило 153 : 13, где 13 растений имеют высоту 

такую же, как отцовская форма ВИР 171 (рис. 4, табл. 3). 
Это соотношение можно интерпретировать как диген-
ное расщепление (15 : 1), где одну часть составляют кар-
лики с высотой растения около 80 см и длиной междо-
узлия 1,9–2,6 см (χ2 = 0,52; χ2

 крит. = 3,84). Все 13 растений 
карликового фенотипа имели междоузлия длиной 1,2–
2,9 см и были гомозиготами по отцовскому аллелю CAPS-
маркера. Соотношение числа растений F2 с коротким 
и длинным междоузлием составило 13 : 153. Кроме того, 
гетерозиготными по вариантам CAPS-маркера были рас-
тения F2, которые классифицировали как высокорослые 
с высотой 100–120 см и длиной междоузлия 3,0–3,9 см. 
Таких растений оказалось 11. Если объединить число 
растений карликового фенотипа (13) и низкорослого 
(11), получится 24.

Таблица 1. характеристика CAPS-маркера G-D-1 / Bmt I, разработанного для идентификации 
ассоциированного с карликовым фенотипом SNP в последовательности гена HaDella1 подсолнечника

Table 1. Characteristics of the CAPS marker G-D-1 / Bmt I developed for identification of an SNP in the sunflower 
HaDella1 gene sequence associated with the dwarf phenotype

Генотип / Genotype

Размер фрагмента без обработки 
рестриктазой, пн / 

fragment size without restrictase 
treatment, bp

Размеры фрагментов после обработки 
рестриктазой (маркер G-D-1 / Bmt I), пн / 
fragment sizes after restrictase treatment 

(marker G-D-1 / Bmt I), bp 

Rht1Rht1 675 675

Rht1rht1 675 675 + 530 + 145

rht1rht1 675 530 + 145

Таблица 2. Фенотипическая характеристика родительских линий и гибрида f1 подсолнечника 
(вИР 340 × вИР 171) (Краснодарский край, Кубанская опытная станция ВИР, 2021–2023 гг.)

Table 2. Phenotypic characteristics of the parental lines and the f1 hybrid (VIr 340 × VIr 171) of sunflower 
(Kuban Experiment Station of VIR, Krasnodar Territory, 2021–2023)

Название / 
Name

Год / year

высота растения, см / 
Plant height, cm

число листьев / 
Number of leaves

Длина междоузлия, см / 
Internode length, cm

х ± CV, % х ± CV, % х ± CV, %

ВИР 340

2021 124,3 ± 3,0 12,2 29,9 ± 0,4 6,6 4,2 ± 0,1 16,1

2022 190,6 ± 3,1 7,2 33,5 ± 7,2 9,5 7,1 ± 0,4 9,7

2023 172,5 ± 4,0 1,8 22,8 ± 0,5 2,1 7,7 ± 0,3 3,0

Среднее 
за 3 года 162,5 ± 19,8 28,7 ± 3,14 6,0 ± 1,0

ВИР 171

2021 69,3 ± 2,7 17,0 28,7 ± 0,6 9,1 2,4 ± 0,10 16,1

2022 54,0 ± 7,0 22,5 21,0 ± 1,5 12,6 2,6 ± 0,40 24,6

2023 74,6 ± 2,7 3,6 22,5 ± 0,6 2,5 3,3 ± 0,2 4,5

Среднее 
за 3 года 66,0 ± 6,2 24,1 ± 2,4 2,8

F1 (ВИР 340 × 
ВИР 171 2022 180,1 ± 2,5 4,3 33,9 ± 1,7 5,1 5,3 ± 0,10 2,1

Сорт ‘Мастер’
(стандарт)

2021 168,1 ± 4,3 3,7 37,3 ± 0,9 3,2 4,5 ± 0,1 4,7

2022 193,6 ± 6,3 4,2 38,7 ± 0,8 2,9 5,0 ± 0,2 4,9

Среднее 
за 3 года 180,9 ± 12,8 38,0 ± 0,7 4,75
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Рис. 2. Профили маркера G-D-1 / Bmt I, полученные после обработки фрагмента 675 пн эндонуклеазой ре-
стрикции Bmt I: m – материнский, p – отцовский, mp – гибридный (М – маркер молекулярного веса ДНК)

fig. 2. The G-D-1 / Bmt I profiles obtained after treatment of the 675 bp fragment with the restriction endonuclease 
Bmt I: m – maternal, p – paternal, mp – hybrid (M – DNA molecular weight marker)

Рис. 3. Распределение по высоте растений f2 с материнским (m), отцовским (p) и гибридным (mp) 
профилями CAPS-маркера G-D-1 / Bmt I

fig. 3. Plant height distribution among the f2 plants with the maternal (m), paternal (p) and hybrid (mp) 
profiles of the CAPS marker G-D-1 / Bmt I

Рис. 4. Распределение фенотипов гибридов f2 (вИР 340 × вИР 171) по высоте растения 
(Краснодарский край, Кубанская опытная станция ВИР, 2022 г.)

fig. 4. Phenotype distribution among the f2 hybrids (VIr 340 × VIr 171) according to their plant height 
(Kuban Experiment Station of VIR, Krasnodar Territory, 2022)
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Обсуждение

В работе М. Л. Рамос с соавторами (Ramos et al., 2013) 
обсуждаются три источника карликовости подсолнечни-
ка: линия DDR из Германии, а также российские сорта 
‘Донской’ и ‘Донской Низкорослый 47’. Все три генотипа 
не отличаются от стандартных сортов по числу листьев, 
что свидетельствует об их перспективности для практи-
ческого использования (Tolmachev, 1992). Сорт ‘Донской 
Низкорослый 47’ создан в 1981 г. на Донской опытной 
станции Всесоюзного института масличных культур 
имени В. С. Пустовойта (ВНИИМК) на основе короткосте-
бельного образца из коллекции ВИР, полученного из Гер-
мании в 1951 г. (к-1885, номер интродукции и-199452). 
У сорта ‘Донской Низкорослый 47’ (Rodin, 1976) и полу-
ченной из него линии выявлен моногенный характер на-
следования карликовости (Tolmachev, 1992). Моноген-
ный доминантный характер наследования карликовости 
установлен и при анализе расщепления по высоте гибри-
дов BC1F2 от скрещиваний линии RHA 258 (одной из ше-
сти линий, выделенных из источника DDR) с линией 
НА89, характеризующейся нормальным ростом (Ramos 
et al., 2013). Наше предположение о дигенном контроле 
признака карликовости у линии ВИР 171 согласуется 
с результатами, полученными ранее при изучении ко-
роткостебельных линий генетической коллекции ВИР 
(Yesaev, 1998). К аналогичному выводу пришли и Л. Ве-
ласко с соавторами (Velasco et al., 2003) в результате ана-
лиза расщеплений по признаку «высота растений» в по-
колениях BC1F1, F2 и F3 от скрещиваний карликовой ин-
бредной линии ЦМС DW 89, полученной на основе сорта 
‘Донской’, с высокорослой линией – восстановителем 
фертильности пыльцы RHA 271. Авторы предположили, 
что признак карликовости линии DW 89 находится под 
контролем двух независимых локусов, Dw1 и Dw2; на его 
проявление оказывают влияние условия среды и эффек-
ты взаимодействия генов. Карликовая линия ВИР 171 (к-
2792) создана путем самоопыления сорта ‘Mennonite’ из 
Канады (к-2026, и-209958), поступившего в коллекцию 
ВИР в 1955 г. По-видимому, линия ВИР 171 в своей генеа-
логии не пересекается с источниками короткостебель-
ности происхождением из Германии.

Генотипически линии ВИР 171 и ВИР 434, имеющие 
североамериканское происхождение, сходны с источни-
ком DDR, на основе которого была создана линия, изу-
ченная в работе М. Л. Рамос с соавторами (Ramos et al., 

2013). Только у этих двух линий из 27 изученных иденти-
фицирован мутантный аллель Rht1, маркером которого 
является замена нуклеотида Т на С в позиции 143 фраг-
мента гена HaDella1, контролирующего сигналинг гиббе-
реллина. Однако у карликовых и короткостебельных 
 линий коллекции ВИР нет таких изменений признаков, 
которые описаны в работе М. Л. Рамос с соавторами (Ga v-
ri lova et al., 2024). При сравнении со стандартным сортом 
‘Мастер‘, кроме значительного снижения высоты расте-
ния и длины междоузлия, отмечено также уменьшение 
размеров листьев, корзинки и семянок, но фертильность 
пыльцы и продуктивность заметно не страдают. Среди 
низкорослых линий генетической коллекции ВИР (с вы-
сотой растения менее 80 см) выявлены несколько вари-
антов: 1) линии североамериканского происхождения, 
схожие по генотипу с источниками карликовости, опи-
санными в литературе (DDR и ‘Донской Низкорос-
лый 47’); 2) линии аргентинского происхождения; 3) ли-
нии итальянского происхождения; 4) линии, выделен-
ные из стародавних российских сортов (Gavrilova et al., 
2014, 2024).

Негативные регуляторы гиббереллинового ответа – 
транскрипционные факторы DELLA – имеют в своей 
структуре N-концевой мотив DELLA и мотив GRAS на кар-
боксильном конце. У ряда растений описаны мутации 
в последовательностях генов DELLA, изменяющие функ-
циональность белковых продуктов и приводящие к кар-
ликовому фенотипу. Для идентификации различных ал-
лелей генов Rht мягкой пшеницы Triticum aestivum L., 
влияющих на высоту растений, разработаны диагности-
ческие маркеры (Rasheed et al., 2016; Porotnikov et al., 
2022). Миссенс-мутация T>C в последовательности моти-
ва DELLA, идентичная идентифицированной М. Л. Рамос 
с соавторами (Ramos et al., 2013), была обнаружена в ра-
боте Н. Б. Беста с соавторами (Best et al., 2016) у нечув-
ствительного к обработке экзогенной ГК карликового 
декоративного сорта ‘Sunspot’, также имеющего в своей 
генеалогии линию DDR из Германии. Биоинформатиче-
ским анализом в геноме подсолнечника идентифици-
рованы пять экспрессирующихся генов DELLA-белков 
(включая HaDella1), три из которых имеют близкие по-
следовательности и, следовательно, сходны функцио-
нально.

Возможно, не-менделевский характер расщепления 
по вариантам CAPS-маркера, разработанного в ходе на-
стоящего исследования, обусловлен тем, что в ходе ПЦР 

Признак / 
Character

Фактическое соотношение / 
Actual ratio

Гипотеза рас-
щепления / 

hypothesis of 
segregation

Tеоретически 
ожидаемое со-
отношение / 
Theoretically 

expected ratio

χ2 p

высота растения 153 высоких : 13 карликовых 15 : 1 158 : 11 0,52 > 0,05

длина междо-
узлия 153 : 13 15 : 1 158 : 11 0,52 > 0,05

высота растения 
и длина междо-
узлия

142 высоких с длинным междоузли-
ем : 24 низких с междоузлием до 3,9 см 15 : 1 156 : 10,4 13,69 < 0,01

CAPS-маркер 
G-D-1 / Bmt I 35 : 103 : 24 1 : 2 : 1 40,5 : 81 : 40,5 10,44 < 0,01

Таблица 3. Анализ расщепления гибридов f2 (вИР 340 × вИР 171) подсолнечника

Table 3. Analysis of the segregation in the f2 hybrids (VIr 340 × VIr 171) of sunflower
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на матрице HaDella1 амплифицировался не только целе-
вой фрагмент, но также и фрагменты на матрицах гомо-
логичных генов, имеющих идентичные сайты праймиро-
вания, но не имеющих целевого SNP. В результате в ходе 
реакции могли накапливаться ампликоны, синтезиро-
ванные на разных матрицах (дикого типа – расщепляет-
ся, мутантной – не расщепляется рестриктазой), что про-
является как избыток гетерозигот при недостатке гомо-
зигот по мутантному аллелю Rht1 (с нуклеотидом С в по-
зиции 143). Возможно, на рост растения влияет еще 
и другой ген, а также эффекты межаллельного взаимо-
действия. Тем не менее данные нашего исследования по-
казали, что карлики с характерным фенотипом (высотой 
не более 80 см, с укороченными междоузлиями) гомози-
готны по мутантному аллелю Rht1, гетерозигот среди 
них не обнаружено.

Заключение

Миссенс-мутация Т>С в позиции 143 мотива DELLA 
гена HaDella1 (локус Rht1) изменяет аминокислотную 
 последовательность белка DELLA и приводит к разви-
тию карликового фенотипа подсолнечника. Для ее 
идентификации может быть использован разработан-
ный в ходе исследования CAPS-маркер G-D-1 / Bmt I. 
Маркер G-D-1 / Bmt I обнаружен у двух карликовых ли-
ний (ВИР 171 и ВИР 434) из 27 изученных и валидиро-
ван на материале расщепляющейся гибридной популя-
ции F2 от скрещивания различающихся по аллелям ло-
куса Rht1 линий ВИР 340 и ВИР 171. Все карликовые фе-
нотипы в популяции F2 имели CAPS-маркер аллеля 
карликовости Rht1. Маркер может быть использован 
для идентификации генотипов, гомозиготных по ал-
лелю карликовости Rht1, в коллекционных образцах 
и ги бридных популяциях . На основании менделевско-
го генетического анализа высоты растения, числа ли-
стьев и длины междоузлия у гибридов первого и вто-
рого поколений комбинации скрещивания различаю-
щихся по высоте линий ВИР 340 и ВИР 171 сделано 
предположение о дигенном контроле карликового фе-
нотипа.
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