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Актуальность. Геном подсолнечника линии XRQ секвенирован, но пока не целиком аннотирован, и выявлены не все 
гены-кандидаты для большинства признаков. Определение взаимосвязей признаков, выполненное в настоящем ис-
следовании, будет способствовать пониманию генетического контроля фенотипических признаков.
Материалы и методы. В 2017 и 2018 г. проведено фенотипирование 237 линий генетической коллекции ВИР по мор-
фологическим признакам (высота растения, тип ветвления, форма и размеры листа, черешка, корзинки, краевых  
и трубчатых цветков, поражение ложной мучнистой росой) и генотипирование с помощью ДНК-маркеров для опреде-
ления образцов – носителей гена Rf и стерильной цитоплазмы. Для выявления влияния генотипа и условий года на 
проявление хозяйственно ценных и морфологических признаков, а также устойчивости к ложной мучнистой росе 
применили дисперсионный анализ. Структурирование генетической коллекции выполняли с помощью факторного 
анализа.
Результаты и обсуждение. Проведено сравнение данных за 2017 и 2018 г. с использованием дисперсионного анали-
за. Результаты последнего свидетельствуют о наследуемости морфологических признаков, выравненности и чистоте 
линий генетической коллекции ВИР. Получены новые данные о фенотипическом разнообразии подсолнечника, ста-
бильности хозяйственных признаков по сезонам выращивания.
Заключение. По результатам факторного анализа выделены группы сопряженных признаков: 1) высота растения 
и продолжительность фаз вегетационного периода; 2) восстановление фертильности пыльцы при ЦМС РЕТ1, SCAR- 
маркеры HRG02 и HRG01 гена Rf1 и ветвление; 3) окраска краевых и трубчатых цветков и форма черешка, а также фор-
ма поверхности листовой пластинки. Определены три группы линий, различающихся по системам (возможно, генам) 
восстановления фертильности пыльцы ЦМС РЕТ1. Факторный анализ позволил подтвердить предположение о при-
сутствии в исследованных линиях нескольких генов Rf, отличающихся по своему проявлению от гена Rf1.
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Background. The XRQ sunflower genome has been sequenced but not yet fully annotated, and not all candidate genes for most 
traits have been identified. Disclosing the relationships among traits in this study will help to understand the genetic control 
over phenotypic characters.
Materials and methods. A set of 237 sunflower lines from VIR’s genetic collection was phenotyped for their morphological 
characters (plant height; branching type; shapes and sizes of the leaf, petiole, flower head, disk and ray florets; downy mildew 
damage rate) and genotyped with molecular markers. DNA markers were used to identify accessions carrying the Rf gene and 
CMS. Factor analysis was applied to structure the genetic collection.
Results and discussion. The data of 2017 and 2018 were compared using the analysis of variance. The results of the latter tes-
tified to the heritability of morphological characters, as well as to the alignment and purity of lines from VIR’s genetic collection 
of sunflower. New data were obtained on the phenotypic diversity of sunflower and stability of its agronomic traits across the 
growing seasons.
Conclusion. Groups of interacting characters were identified by the factor analysis: 1) plant height, and duration of the grow-
ing season phases; 2) pollen fertility restoration with CMS PET1, SCAR markers HRG02 and HRG01 of the Rf1 gene, and branch-
ing; 3) the color of ray and disk florets, and petiole shape, as well as lamina surface shape. Lines with CMS PET1 were classified 
into three groups differing in the systems (possibly genes) of pollen fertility restoration. The factor analysis made it possible to 
confirm the assumption that several Rf genes whose manifestation differed from the Rf1 gene were present in the studied sun-
flower lines from VIR’s genetic collection.
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Введение

По данным 2020 г., генетические ресурсы культурно-
го подсолнечника Helianthus annuus L. хранятся в несколь-
ких крупных генных банках, а также в ряде небольших 
коллекций. В генном банке Франции сохраняются 2703 
образца, в США – 2616, в Индии – 2604, в России – 2288, 
Аргентине – 820, Германии – 307 образцов. Известны 
коллекции чистых линий подсолнечника, которые нахо-
дятся во Франции (2300 линий), в Индии (1918), России 
(557), Аргентине (414) (Terzić, et al., 2020), а также 287 ли-
ний в США (Hübner, 2019). Первые работы по изучению 
наследования признаков у подсолнечника провела в 30-х 
годах XX века Елена Николаевна Плачек, в опытах кото-
рой был установлен моногенный контроль белой окрас-
ки пыльцы (Plachek, 1930). Дальнейшее развитие генети-
ка морфологических признаков подсолнечника с исполь-
зованием менделевского генетического анализа с опре-
делением числа генов получила в 60–90 годы XX века 
(Putt, 1964; Kováčik, Škaloud, 1990; Miller, Fick, 1997; etc.). 
Неизвестно, сохранились ли в коллекциях линии, послу-
жившие материалом для изучения характера наследова-
ния большинства морфологических признаков подсол-
нечника (ветвления, формы черешка, окраски и формы 
листовой пластинки и др.). Линии Е. Н. Плачек были 
сохранены в коллекции ВИР. После открытия цитоплаз-
матической мужской стерильности П. Леклерком (Le-
clercq, 1969) на основе H. petiolaris Nutt. (PET 1) и восста-
новления фертильности пыльцы (Kinman, 1970) в ряде 
работ отечественных и зарубежных авторов было выяв-
лено наличие одного или двух доминантных генов Rf, 
взаимодействующих комплементарно либо по типу не-
кумулятивной полимерии (Anashchenko, Duka, 1985). Ге-
нетическую коллекцию начали создавать в ВИР под ру-
ководством Александра Викторовича Анащенко в 60-х 
годах прошлого столетия (Anashchenko et al., 1992) и про-
должили авторы этой публикации (Gavrilova et al., 2014). 
Генетическая коллекция подсолнечника ВИР включает 
линии 10–28-го поколения инбридинга, различающиеся 
по комплексу морфологических и хозяйственно ценных 
признаков, линии с цитоплазматической мужской сте-
рильностью, их фертильные аналоги и линии – восстано-
вители фертильности пыльцы. По результатам феноти-
пического изучения этих линий, анализа полиморфизма 
белков семян и генотипирования с использованием ПЦР- 
маркеров генов, ассоциированных с цитоплазматичес-
кой мужской стерильностью (ЦМС типа РЕТ1) и призна-
ком восстановления фертильности пыльцы (Rf ), выпу-
щен каталог (Gavrilova et al., 2017). Обсуждение результа-
тов многолетних исследований предпринято в данной 
статье. Генетическую коллекцию подсолнечника также 
создали сотрудники Всероссийского научно-исследова-
тельского института масличных культур имени В.С. Пу-
стовойта (г. Краснодар). Коллекция включает инбредные 
линии, отличающиеся по морфологическим признакам, 
составу жирных кислот и токоферолов в масле (Demurin, 
1986; Demurin, Tolmachev, 1986). Обе эти коллекции ис-
пользовались в исследованиях по полногеномному поис-
ку ассоциаций GWAS (Genome Wide Association Studies). 
C помощью GWAS-анализа в группе сцепления 13 опреде-
лены предполагаемые гены-кандидаты Rf1 (Goryunov 
et al., 2019), а в группах 3 и 14 ‒ гены, отвечающие за син-
тез жирных кислот (Chernova et al., 2021).

Геном подсолнечника линии XRQ секвенирован 
(badouin et al., 2017), но пока не целиком аннотирован, 
и в нем выявлены не все гены-кандидаты для контроля 

большинства признаков. Определение взаимосвязей 
между признаками, выполненное в настоящем исследо-
вании, поможет выявить возможное сцепление генов. 
Одним из методов совместного изучения структуры из-
менчивости большого набора количественных и каче-
ственных признаков является факторный анализ, или 
метод главных компонент. Использование факторного 
анализа позволяет структурировать коллекцию и выде-
лить определенные группы образцов, что в дальнейшем 
облегчает поддержание и выбор материала для исследо-
ваний (brutch, 1989; Anashchenko, Rostova, 1991; burlya-
eva, Malyshev, 2013). Таким образом, в задачу нашего ис-
следования входило структурирование линий генетиче-
ской коллекции с использованием проанализированных 
признаков подсолнечника и определение взаимосвязей 
между ними.

Материал, методы 
и условия проведения опыта

В работе использованы 237 линий десятого – тридца-
того поколения, полученные сотрудниками ВИР от само-
опыления лучших высокомасличных отечественных 
сортов и зарубежных гибридов. Выполнено описание 
морфологических (высота растения, ветвление, окрас-
ка и форма листа, черешка, размеры корзинки, окраска 
и форма цветков), физиологических признаков (продол-
жительность межфазных периодов «всходы – цветение», 
«цветение – созревание» и «всходы – созревание»), опре-
делен процент поражения ложной мучнистой росой (воз-
будитель – Plasmopara halstedii (Farl.) berl. еt de Toni) 
(табл. 1). Полевые исследования осуществляли в зоне 
возделывания подсолнечника (Кубанская опытная стан-
ция – филиал ВИР, Краснодарский край) в 2017 и 2018 г. 
Для всех линий в оба года измерены высота 10 растений 
и диаметр корзинки, определена продолжительность 
периодов «всходы – цветение», «цветение – созревание» 
и «всходы – созревание». Описание признаков и измере-
ния выполнены с использованием методических указа-
ний по изучению коллекции (Anashchenko, 1976) и клас-
сификатора (Anashchenko et al., 1987). Поражение лож-
ной мучнистой росой (Lmr) вычисляли как отношение 
числа пораженных растений к общему числу растений 
на делянке, выраженное в процентах. ДНК из листьев 
подсолнечника выделена в отделе генетики ВИР соглас-
но методическим указаниям (Anisimova et al., 2018). 
Условия ПЦР для SCAR-маркеров HRG01 и HRG02 и STS-
маркера orfH522 неоднократно описаны ранее (Horn 
et al., 2003; Anisimova et al., 2018; Anisimova et al., 2021). 
Сравнение показателей количественных признаков по 
результатам измерений в 2017 и 2018 г. выполнено с ис-
пользованием дисперсионного анализа (Ivanter, Korosov, 
2003), а также t-критерия Стьюдента (Nasledov, 2012; 
StatSoft Inc., 2013).

Факторный анализ (методом главных компонент) 
признаков и линий проведен с использованием програм-
мы Statistica 7.0. Для облегчения интерпретации ре-
зультатов предпринято вращение факторов (Varimax 
raw) (Nasledov, 2012). Обозначения признаков, использо-
ванных в факторном анализе, представлены в таблице 1.

Погодные условия в 2017 и 2018 г. на Кубанской 
опытной станции ВИР несколько различались (рис. 1). 
Количество выпавших осадков в июне и августе было 
значительно ниже в 2018 г. по сравнению с 2017, а темпе-
ратура воздуха на протяжении всего периода вегетации, 
за исключением августа, превышала таковую в 2017 г.
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Название признака / Character name
Код признака / 
Character code

Варьирование проявления признака / 
Character manifestation variability

признаки габитуса растения

Высота растения, см H 48–185

Высота растения до корзинки, см H1 43–180

Диаметр корзинки, см D 4,4–22,4

Тип ветвления
brNo
brUpAl
brLw

нет (no)
верхнее (upper) + по всему стеблю (all over the stem) 
нижнее (lower)

признаки вегетационного периода

Продолжительность периода «всхо-
ды – цветение», дни T1 35–71

Продолжительность периода «цвете-
ние – созревание», дни T2 35–50

Продолжительность периода «всхо-
ды – созревание», дни T3 72–116

признаки листа

Размер черешка petSize короткий (short) – 1, норма (norm) – 2, длинный 
(long) – 3

Окраска листовой пластинки
leafColG 
leafColLG 
leafColDG 

зеленая (green)
светло-зеленая (light green)
темно-зеленая (dark green)

Форма листовой пластинки

leafblN
leafblA 
leafblb
leafblS 

норма (norm)
асимметричная (asymmetrical)
лодочкообразная (boat-shaped)
ложкообразная (spoon-shaped)

Характер поверхности листовой пла-
стинки

leafShSm 
leafShCor 
leafShT 

гладкая (smooth)
гофрированная (corrugated)
бугорчатая (tuberculate)

Форма края листовой пластинки
leafMargS
leafMargE
leafMargC

пильчатый (serrate)
ровный (even)
резной (carved) 

признаки соцветия

Форма краевых цветков

rayFlshN
rayFlshL
rayFlshCor
rayFlshNo
rayFlshSh
rayFlshTub
rayFlshNar

норма (norm) 
длинные (long)
гофрированные (corrugated)
нет (no)
короткие (short)
трубчатые (tubular)
узкие (narrow)

Окраска краевых цветков

rayFlcolN
rayFlcolLem
rayFlcolOra
rayFlcolRed

норма (norm)
лимонные (lemon)
оранжевые (orange)
красные (red)

Форма трубчатых цветков tubFlsh норма (norm)
махровые (double)

Окраска трубчатых цветков
tubFlcoly
tubFlcolb
tubFlcolLem

желтые (yellow)
черные (black)
лимонные (lemon)

Таблица 1. Список признаков, использованных для фенотипирования линий 
генетической коллекции подсолнечника

Table 1. List of characters used for phenotyping sunflower lines from the genetic collection
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Рис. 1. Погодные условия проведения опыта 
(Кубанская опытная станция – филиал ВИР, Краснодарский край, 2017–2018 гг.)

Fig. 1. Weather conditions during the experiment (Kuban Experiment Station of VIR, Krasnodar Territory, 2017–2018)

Результаты

Проявление морфологических признаков подсолнеч-
ника, указанных в таблице 1 (тип ветвления, размер 
 черешка, окраска и форма листа и цветков), было ста-
бильным у всех исследованных генотипов в оба года изу-
чения. Для количественных признаков, прежде чем 
включить их в факторный анализ, провели сравнение на-
блюдений, выполненных в 2017 и 2018 г. В таблице 2 
приведены значения средних величин, ошибки среднего, 
минимальные и максимальные значения для пяти коли-
чественных признаков: продолжительности межфазных 
периодов («всходы – цветение», «всходы – созревание»), 
высоты растения, диаметра корзинки и поражаемости 
ложной мучнистой росой.

Сравнение данных по t-критерию Стьюдента показа-
ло достоверные различия по годам изучения высоты рас-
тения и устойчивости к ложной мучнистой росе (см. 
табл. 2).

Двухфакторный дисперсионный анализ показал до-
стоверное влияние генотипа на все изученные признаки. 
Влияние года возделывания оказалось достоверным для 
длительности периодов «всходы – цветение» и «всходы – 
созревание», высоты растения и устойчивости к ложной 
мучнистой росе. Доля влияния генотипа составляла от 

67 до 92%, тогда как условий года – от 0,5 до 1,2% (рис. 2). 
Исключение составил признак «процент поражения рас-
тений ложной мучнистой росой». Поскольку в 2017 г. на-
блюдалось значительное распространение этого патоге-
на по сравнению с 2018 г., то влияние более засушливых 
условий года на признак, по данным дисперсионного 
анализа, составило 44% (см. рис. 2). Соответственно, ге-
нотипом определялось 32% от общей изменчивости это-
го признака. Достоверность различий определяется точ-
ностью измерения и выровненностью линий (малое зна-
чение ошибки среднего значения). Проявление морфо-
логических признаков, мужской стерильности и восста-
новления фертильности, а также признак наличия или 
отсутствия SCAR-маркеров HRG01 и HRG02 оставались 
неизменными в оба года исследований. Результаты срав-
нения данных по годам подтвердили наши предыдущие 
выводы по наблюдениям линий 10–28-го поколения ин-
бридинга о наследуемости признаков, выравненности 
и чистоте линий генетической коллекции ВИР.

Факторный анализ.
Анализ 45 признаков выявил пять основных факто-

ров. На их долю приходится 42% от всей изменчивости 
признаков: первый фактор (F1) включает 12% изменчи-
вости, второй (F2) – 11%, третий (F3) и четвертый (F4) – 

Название признака / Character name
Код признака / 
Character code

Варьирование проявления признака / 
Character manifestation variability

признаки системы ЦМС – Rf

Восстановление фертильности 
пыльцы у гибридов первого 
поколения в полевых условиях

RF нет – есть

Наличие SCAR маркеров гена Rf1 scar
нет маркеров
оба маркера
есть один из маркеров

Тип цитоплазмы cyt фертильный – стерильный

Поражение ложной мучнистой росой Lmr 0–100%

Таблица 1. Окончание
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по 6%. Первый фактор можно определить как фактор ро-
ста и развития, поскольку с ним коррелируют признаки 
высоты растения и продолжительности межфазных пе-
риодов «всходы – цветение» и «всходы – созревание». По 
второму фактору разделяются признаки, отвечающие за 
тип цитоплазмы и восстановление фертильности пыль-
цы, а также ветвление и диаметр корзинки. Третий фак-
тор – это фактор окраски и формы листа, черешка и со-
цветия. Четвертый фактор выявляет главным образом 
устойчивость или поражаемость растений ЛМР и общий 
их габитус (рис. 3, А, b, С).

Рассмотрим расположение признаков и линий в си-
стеме координат первого и второго факторов (рис. 3, 

A, D). Четко отделяются от всех остальных признаков 
с высоким коэффициентом корреляции (с F1 0,73–0,86) 
высота растения и продолжительность межфазных пе-
риодов. В первой четверти системы координат первого 
и второго фактора группируются значения высоты рас-
тения и продолжительности периодов «всходы – цвете-
ние», «цветение – созревание» и «всходы – созревание» 
как по данным 2017 г., так и по данным 2018 г. (см. 
рис. 3, A). Причем период «всходы – цветение» показыва-
ет сильную положительную связь (0,80–0,86) с первым 
фактором. К этой же группе относится высота растения. 
Такую же группировку признаков мы наблюдаем в си-
стеме координат первого и третьего (F3) факторов 

Таблица 2. Сравнение количественных признаков подсолнечника в 2017 и 2018 г. по всей выборке линий 
по t-критерию Стьюдента (Кубанская опытная станция ВИР, Краснодарский край)

Table 2. Comparison of the manifestation of quantitative characters across the entire set of sunflower lines 
in 2017 and 2018 using Student’s t-test (Kuban Experiment Station of VIR, Krasnodar Territory)

Признак / 
Character

Среднее х±m / 
Mean х±m

Среднее х±m / 
Mean х±m

Число линий / 
Number of lines Student’s 

t-test
p

2017 2018 2017 2018

Т1 53,5 ± 0,3 54,3 ± 0,4 237 237 –1,47 0,14

Т2 40,1 ± 0,4 40,8 ± 0,3 237 237 –1,56 0,12

Т3 93,6 ± 0,6 95,1 ± 0,5 237 237 –1,94 0,054

Lmr 32,1 ± 1,4 3,2 ± 0,4 237 237 19,36 0,00000*

Н 105,9 ± 1,8 112,3 ± 1,9 237 237 –2,42 0,016*

headD 14,0 ± 0,3 13,9 ± 0,3 237 237 0,28 0,78

Примечание: * – различия достоверны при р < 0,05

Note: * – differences are statistically significant at p < 0.05

Рис. 2. Влияние генотипа, условий и взаимодействия этих факторов на высоту растения, диаметр корзинки, 
поражаемость ложной мучнистой росой подсолнечника по результатам дисперсионного анализа 

(* – влияние достоверно при р < 0,05; Кубанская опытная станция – филиал ВИР, Краснодарский край, 2017–2018 гг.)
Fig. 2. The effect of the genotype, environment, and interaction between these factors on the plant height, flower 
head diameter, and downy mildew damage rate in sunflower according to the results of the analysis of variance 
(* – the factor’s effect size is statistically significant at p < 0.05; Kuban Experiment Station of VIR, Krasnodar Territory, 

2017–2018)

*
*

*

*

* ** *

*

*
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Рис. 3. Факторные нагрузки для 20 признаков (А–D) и 137 линий (E–H) в системе факторов F1 и F2 (А, E), 
F1 и F3 (B, F), F4 и F2 (C, G)

Fig. 3. Factor loadings for 20 characters (A–D) and 137 sunflower lines (E–H) in the space of factors F1 and F2 (A, E), 
F1 and F3 (B, F), F4 and F2 (C, G)
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(рис. 3, b). Средняя высота растения линий варьирует от 
50 до 170 см. В генетической коллекции имеются корот-
костебельные линии, высота растения которых состав-
ляет 50–70 см. Проявление признака зависит от количе-
ства выпадающих осадков. В засушливые годы, как, 
например, в 2018 г., высота растения самых низких ли-
ний (ВИР631, ВИР771, ВИР815, ВИР 818, ВИР820, ВИР832, 
ВИР835) была 45–50 см. В 2017 г. высота растения этих 
линий составила 50–60 см. Перечисленные карлики вет-
вистые и ультраранние, их период от всходов до цвете-
ния – 35–47 дней, вегетационный период ограничен 72–
82 днями. Высокорослые линии ВИР117, ВИР340, ВИР771 
с высотой растения около 170 см имеют продолжи-
тельность периода «всходы – цветение» около 60 дней 
и продолжительность вегетационного периода свыше 
100  дней (рис. 3, D, Е).

Для второго фактора отмечена тесная положитель-
ная связь (0,72–0,76) с диаметром корзинки, а также с от-
сутствием ветвления (0,86), отрицательная связь (–0,70…
–0,72) со способностью к восстановлению фертильности 
пыльцы, наличием SCAR-маркеров гена Rf1, и ветвления 
(–0,85), а также положительная корреляция с типом ци-
топлазмы (0,64). Выделение этой группы признаков за-
кономерно, так как большинство линий – восстанови-
телей фертильности пыльцы РЕТ1 имеют SCAR-маркеры 
(HRG02 и HRG01) гена Rf1 и ветвисты (Gavrilova et al., 
2017). Линии – восстановители фертильности пыльцы 
РЕТ1, характеризующиеся наличием SCAR-маркеров гена 
Rf1, группируются в системе координат первого и второ-
го факторов в III четверти. Возможно, такая корреляция 
связана с тем, что линии, обладающие способностью 
восстанавливать фертильность пыльцы, отобраны по 
признаку наличия ветвления для большей пыльцевой 
продуктивности. Линии – восстановители фертильности 
пыльцы при получении промышленных гибридов на 
участках гибридизации используются в качестве от-
цовских форм гибридов. Ветвистые линии цветут и про-
дуцируют пыльцу значительно дольше однокорзиноч-
ных и тем самым обеспечивают лучшее опыление и завя-
зываемость семян у линий ЦМС. В связи с этим признак 
ветвления также относится к хозяйственно ценным. Од-
нако в нашем материале семнадцать из 237 линий – 
восстановителей фертильности не ветвисты: ВИР159, 
ВИР183, ВИР196, ВИР211, ВИР220, ВИР249, ВИР260, 
ВИР302, ВИР339, ВИР365, ВИР387, ВИР388, ВИР480, 
ВИР770, ВИР796, ВИР800, ВИР826, ВИР855 (см. рис. 3, E). 
При скрещивании с линиями ЦМС они показывают вос-
становление фертильности в первом поколении гибри-
дов, однако SCAR-маркеры гена Rf1 у большинства из них 
отсутствуют (линия ВИР249 имеет маркер HRG01). В то 
же время у линии ВИР220 нет ветвления, но она являет-
ся восстановителем фертильности, что подтверждено 
с помощью SCAR-маркеров. Ветвление отсутствует у всех 
линий ЦМС, их фертильных аналогов, а также у линий 
ВИР253, ВИР262, ВИР278, ВИР283, ВИР319, ВИР328, 
ВИР343, ВИР479, ВИР501, ВИР607, ВИР646, ВИР665, 
ВИР679, ВИР708, ВИР787, ВИР845. Мы не располагаем 
экспериментальными данными, подтверждающими, что 
гены, контролирующие ветвление, сцеплены с генами 
восстановления фертильности пыльцы.

Среди фенотипированных 237 линий 101 имеет фер-
тильную цитоплазму, а 138 существуют на основе сте-
рильной цитоплазмы, что подтверждено с помощью STS-
маркера orfH522, ассоциированного с ЦМС РЕТ1 мито-
хондриального гена. Фертильность этих 138 линий опре-
деляется присутствием генов восстановления фертиль-

ности пыльцы. В первой четверти координат первого 
и второго фактора выделяется группа линий с фертиль-
ной цитоплазмой и отсутствием SCAR-маркеров HRG02 
и HRG01 гена Rf1. Это линии ВИР100б, ВИР101б, ВИР340б, 
ВИР128, ВИР156, ВИР283, ВИР708, ВИР787, ВИР788 (см. 
рис. 3, D).

Естественно, что линии с цитоплазматической муж-
ской стерильностью ВИР100А, ВИР101А, ВИР104А, 
ВИР110А, ВИР111А, ВИР114А, ВИР116А, ВИР117А, 
ВИР129А, ВИР130А, ВИР137А, ВИР138А, ВИР151А, 
ВИР172А, ВИР205А, ВИР215А, ВИР229А, ВИР340А, 
ВИР434А, ВИР436А имеют цитоплазмон стерильного 
типа и у них отсутствуют маркеры ядерного гена Rf1. Они 
группируются во второй и третьей четвертях оси коор-
динат первого и второго факторов и в центре осей коор-
динат первого и третьего факторов (рис. 3, E). У 21 линии 
из 237, проанализированных с помощью STS-маркера 
orfH522, выявлено наличие стерильной цитоплазмы 
РЕТ1 и отсутствие SCAR-маркеров HRG01 и HRG02 
(табл. 3); несмотря на это, они восстанавливают фер-
тильность пыльцы в полевых условиях у гибридов при 
скрещивании с линиями ЦМС. Возможно, у перечислен-
ных линий работают другие гены Rf. Эти линии распола-
гаются в основном в третьей четверти оси координат 
первого и второго факторов (см. рис. 3, E). Линии ВИР364 
и ВИР365 имеют стерильную цитоплазму, восстанавли-
вают фертильность пыльцы, и маркеры гена Rf1 у них 
также отсутствуют. Эти линии расположены в системе 
координат F1 – F2 во второй четверти, на значительном 
расстоянии от обсуждаемой группы линий. Можно пред-
положить, что у линий ВИР364 и ВИР365 за восстановле-
ние фертильности пыльцы отвечает третья группа ге-
нов.

Особое положение занимает линия ВИР195. У нее 
 стерильная цитоплазма и отсутствуют SCAR-маркеры 
HRG02 и HRG01. Только у этой линии способность к вос-
становлению фертильности пыльцы зависит от внешних 
условий (Voronova, Gavrilova, 2018), тогда как другие ли-
нии способны стабильно восстанавливать фертильность 
пыльцы.

Изменчивость морфологических признаков (размер 
черешка, окраска, форма листовой пластинки и форма ее 
края), а также окраски и формы краевых и трубчатых 
цветков связана с третьим фактором (рис. 3, В). Однако 
эти признаки составляют 2 независимые группы, не свя-
занные с изменчивостью других изученных признаков. 
Изменчивость окраски краевых и трубчатых цветков 
описана в системе координат второго и четвертого фак-
торов, что сразу отразилось на распределении линий 
и обособлении группы линий декоративного подсолнеч-
ника (ВИР721, ВИР448 с бордовыми краевыми и трубча-
тыми цветками, ВИР728 с лимонными краевыми и труб-
чатыми цветками) (рис. 3, F). Линии ВИР184, ВИР340, 
ВИР343, ВИР363, ВИР445, ВИР450, ВИР453, ВИР456, 
ВИР762, ВИР780, ВИР793 имели оранжевую окраску кра-
евых и трубчатых цветков. У линий ВИР116, ВИР119, 
ВИР210, ВИР211, ВИР230, ВИР234, ВИР339, ВИР369, 
ВИР371, ВИР387, ВИР394, ВИР395, ВИР583, ВИР743, 
ВИР763, ВИР770, ВИР787, ВИР801, ВИР858 краевые цвет-
ки желтые, а трубчатые – оранжевые. У линий ВИР156, 
ВИР436А и ВИР436б трубчатые цветки имели лимонную 
окраску в оба года наблюдений. Линии ВИР236, ВИР369, 
ВИР747 были одинаковы в 2017 и 2018 г. и имели воско-
видные краевые цветки, а у линии ВИР646 краевые цвет-
ки отсутствовали совсем. Светло-желтые краевые цветки 
отмечены у линий ВИР137А и ВИР137б, ВИР172А 
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и ВИР172б, ВИР199, ВИР218, ВИР238, ВИР239, ВИР394, 
ВИР395, ВИР650, ВИР752, ВИР759, ВИР814, ВИР845. 
 Темно-желтые краевые цветки наблюдали также в оба 
года у линий ВИР129А и ВИР129б, ВИР502, ВИР692, 
ВИР795, ВИР818, ВИР841. В системе координат второго 
и четвертого факторов последние признаки связаны 
с характером поверхности листовой пластинки и разме-
ром черешка (рис. 3, С). Изменчивость поражения лож-
ной мучнистой росой оказалась связанной с четвертым 
фактором (0,58 в 1917 г. и 0,72 в 1918 г.) в системе коор-
динат F2 – F4 (рис. 3, C). Соответственно выделились са-
мые неустойчивые линии ВИР236, ВИР343, ВИР747, 
ВИР833, ВИР836 (рис. 3, F). По другую сторону оси F4 
 располагаются линии, устойчивые к поражению Lmr: 
ВИР100, ВИР128, ВИР140, ВИР700, ВИР697. Отметим, что 
в системе координат второго и четвертого факторов 
признак ветвления расположен также рядом с призна-
ком восстановления фертильности пыльцы и SCAR-
маркеров гена Rf1 (см. рис. 3, С).

Обсуждение

Двухфакторный дисперсионный анализ выявил 
сильное достоверное влияние генотипа на длительность 
фаз вегетационного периода, высоту растения, диаметр 
корзинки и устойчивость к ложной мучнистой росе, 
а влияние года было достоверно, но меньше для дли-
тельностей межфазных периодов «всходы – цветение» 
и «всходы – созревание», высоты растения, а также силь-
ное (44%) – для устойчивости к ложной мучнистой росе, 
что свидетельствует о наследуемости признаков вырав-
ненности и чистоте линий генетической коллекции ВИР. 
Факторный анализ позволил выявить следующие груп-
пы признаков: 1) восстановление фертильности пыльцы 
при ЦМС РЕТ1, SCAR-маркеры HRG02 и HRG01 гена Rf1 
и ветвление; 2) высота растения и продолжительность 
фаз вегетационного периода; 3) окраска краевых и труб-
чатых цветков и размер черешка, а также характер по-
верхности листовой пластинки. Определены три группы 

Название 
линии / 
Name of 
the line

Номер каталога 
ВИР / VIR 

catalogue No.
Генеалогия / Genealogy

STS-маркер 
orfH522 / 
STS marker 
orfH22

SCAR-маркеры гена Rf1 / 
SCAR markers of the Rf1 gene

HRG01 HRG02

ВИР183 3280 и-473670, Аргентина + – –

ВИР195 3285 к-2184 ЮАР + – –

ВИР196 3286 SL3376, болгария + – –

ВИР210 3292 из ВИР113 × источник Rf + – –

ВИР370 3329 ВИР113 × источник Rf + – –

ВИР381 3336 ВИР113 × источник Rf + – –

ВИР365 3326 ‘Прогресс’ × к-2699 + – –

ВИР319 3417 Аргентина + – –

ВИР328 3475 Аргентина + – –

ВИР343 3477 Линия ВИР ЖС 17М + – –

ВИР388 3696 SL3372, болгария + – –

ВИР394 3481 США + – –

ВИР452 3435 L-3446, Румыния + – –

ВИР653 3388 и-545794, США + – –

ВИР696 3701 и-473670, Аргентина + – –

ВИР726 3663 и-440628 bC3 J5 + – –

ВИР799 3800 неизвестно + – –

ВИР825 3674 неизвестно + – –

ВИР843 3777 неизвестно + – –

ВИР900 3534 из ЦМС RIG × ВИР729 + – –

ВИР902 3650 к-3411, Франция + – –

Таблица 3. Линии подсолнечника на основе стерильной цитоплазмы РЕТ1, 
восстановители фертильности пыльцы ЦМС РЕТ1 без маркеров гена Rf1

Table 3. Sunflower pollen fertility restorer lines with sterile PET1 cytoplasm and without Rf1 gene markers
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линий, различающиеся по системам (возможно, локусам 
или генам Rf) восстановления фертильности пыльцы 
ЦМС РЕТ1. Особый интерес представляют линии, кото-
рые обладают способностью восстанавливать фертиль-
ность пыльцы в полевых условиях, но SCAR-маркеры 
гена Rf у них отсутствуют. Такая ситуация позволяет 
предположить, что эти линии отличаются от остальных 
линий наличием других генетических факторов, вовле-
ченных в контроль восстановления фертильности пыль-
цы при ЦМС РЕТ1. Это могут быть разные гены-кандида-
ты в локусе Rf1, характеризующемся, по данным GWAS-
анализа, исключительно сложной организацией (Goryu-
nov et al., 2019; Horn et al., 2019), либо неаллельные им 
гены, локализованные в других группах сцепления.

При изучении генетического контроля признака вос-
становления фертильности пыльцы у гибридов с ЦМС 
РЕТ1 А. В. Анащенко и М. В. Дука показали присутствие 
в разных линиях коллекции ВИР либо одного доминант-
ного гена (ВИР161), либо двух генов Rf1 и Rf2, взаимодей-
ствующих комплементарно или по типу некумулятивной 
полимерии (ВИР200, SL3376) (Anashchenko, Duka, 1985). 
В наше исследование эти линии не включены. В работе 
Ю. И. Карабициной с соавторами выполнен тест на алле-
лизм: при скрещивании линии ВИР365 (без маркеров 
гена Rf1) с линией RIL130 (с маркерами). Все растения F1 
и F2 оказались фертильными. Поколение от анализирую-
щего скрещивания гибрида со стерильной линией рас-
щеплялось в отношении 1 : 1, стерильные растения в рас-
щепляющихся популяциях F2 и F1bC не обнаружены 
(Karabitsina, 2021). Результаты этого теста свидетель-
ствуют о том, что гены Rf линий ВИР365 и RIL130 иден-
тичны. Линии подсолнечника на основе стерильной ци-
топлазмы РЕТ1, восстановители фертильности пыльцы 
ЦМС РЕТ1 без маркеров гена Rf1, представленные в таб-
лице 3, не имеют общего происхождения. Таким образом, 
проявление генов, контролирующих признак восстанов-
ления фертильности пыльцы у линий, представляет ин-
терес для дальнейшего исследования.

Исследованиями последних лет установлено, что ци-
топлазматическую мужскую стерильность типа РЕТ1, 
помимо гена Rf1, могут восстанавливать гены Rf5 и Rf7, 
также локализованные в группе сцепления LG13 (Taluk-
der et al., 2019). Показано, что эти гены отличаются от Rf1, 
так как они тесно сцеплены с другими генами. Ген Rf7 ло-
кализован в 13-й хромосоме рядом с геном Pl34, обуслав-
ливающем устойчивость к ложной мучнистой росе (Ta-
luk der et al., 2019), а ген Rf5 на другом конце хромосомы 
13 тесно сцеплен с геном, контролирующим устойчи-
вость к ржавчине R11 (Qi et al., 2012). В то же время обна-
ружена исключительно сложная структурная организа-
ция локуса Rf1, занимающего два обширных района на 
хромосоме 13 (30 и 3,9 мегаоснований), в которых иден-
тифицирован ряд потенциальных генов-кандидатов (ал-
лелей) (Goryunov et al., 2019; Horn et al., 2019). Выявлены 
и другие гены Rf (Rf3, Rf4), но, вероятно, они контролиру-
ют восстановление фертильности пыльцы при других 
типах ЦМС, а не ЦМС РЕТ1 (Lie et al., 2012). Таким об-
разом, наше предположение о том, что в исследованном 
нами материале генетической коллекции ВИР присут-
ствуют линии, характеризующиеся не только геном Rf1, 
но и другими генами восстановления фертильности 
пыльцы ЦМС РЕТ1, имеет под собой основание.

Можно предположить, что наибольший эффект гете-
розиса можно получить при скрещивании линий ЦМС 
и линий – восстановителей фертильности в том случае, 
если эти линии занимают наиболее удаленное друг от 

друга положение. Особенно заметно это проявляется на 
графике (рис. 3, F) в системе координат первого и третье-
го фактора, где линии ЦМС ВИР100, ВИР110, ВИР130, 
ВИР340 максимально удалены от линий-восстанови-
телей ВИР771, ВИР772, ВИР754, ВИР789. Следует отме-
тить, что в данном случае линии группируются не по 
признаку стерильной цитоплазмы, так как рядом с лини-
ями ЦМС находятся их фертильные аналоги ВИР100б, 
ВИР130б, ВИР340б (см. рис. 3, F). Таким образом, фактор-
ный анализ может помочь при определении генетиче-
ских расстояний между линиями, что используется 
в современной селекции при выборе линий для создания 
промышленных гибридов подсолнечника (Usatov et al., 
1917).

Заключение

По результатам факторного анализа выделены груп-
пы признаков, соответствующие факторной структуре. 
Первый фактор – фактор роста и развития. По второму 
фактору разделяются признаки, отвечающие за тип ци-
топлазмы и восстановление фертильности пыльцы, 
а также характер ветвления и диаметр корзинки. Третий 
фактор – это фактор окраски и формы листа, черешка 
и соцветия. Устойчивость или поражаемость растений 
ложной мучнистой росой (Lmr) связаны с четвертым 
фактором. Определены три группы линий, различаю-
щихся по системам восстановления фертильности пыль-
цы ЦМС РЕТ1. Факторный анализ позволил подтвердить 
предположение о присутствии в исследованных линиях 
генетической коллекции ВИР нескольких генов Rf, отли-
чающихся по своему проявлению от гена Rf1. 
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