
Актуальность. Несмотря на очевидную теоретическую 
и практическую значимость проблемы ядерно-пла-
стидных взаимоотношении̮, ее многие стороны до сих 
пор требуют более глубокого изучения. В большеи̮ сте-
пени это связано с довольно труднои̮ задачеи̮ вычлене-
ния из общеи̮ генотипическои̮ изменчивости вклада 
пластома в формирование сложных морфофизиологи-
ческих признаков. Материалы и методы. Использо-
ванная в настоящеи̮ работе коллекция хлорофилл-де-
фицитных мутантов подсолнечника с внеядерным ти-
пом наследования мутации, созданная на генетическои̮ 
основе однои̮ инбреднои̮ линии, является удобнои̮ мо-
делью для исследования фундаментальнои̮ проблемы 
взаимодеи̮ствия геномов ядра и пластид. В результате 
скрещивания ряда внеядерных хлорофильных мутан-
тов с растениями дикорастущеи̮ формы подсолнечника, 
независимо от мутантного пластома и содержания хло-
рофиллов, у гибридов F1 наблюдается эффект гетерози-
са по признакам, характеризующим габитус растении̮, 
таких как высота растении̮ и размер листовои̮ пластин-
ки. По признаку скорость роста были получены неод-
нозначные результаты: от 86% превышения у гибрида, 
с участием мутанта en:chlorina-7 до полного отсутствия 
гетерозиса с родительскои̮ формои̮ en:chlorina-6. Эти ре-
зультаты свидетельствуют о весомом вкладе пластид-
ных генов в контроль признака. По признакам «диаметр 
корзинки» и «вес 1000 семян» все гибридные комбина-
ции (за исключением en:chlorina-3) продемонстрирова-
ли схожесть количественного выражения этих призна-
ков с соответствующими показателями мутантных ро-
дительских культурных форм, значительно превышая 
дикорастущии̮ подсолнечник. Следовательно, в форми-
ровании этих признаков наряду с ядерными генами 
принимает участие и пластом. По признаку «маслич-
ность семян» эффект гетерозиса у всех изученных ги-
бридов не выявлен.

Ключевые слова: хлорофильные мутанты, ядерно-
пластидные взаимоотношения.
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Background. The problem of nucleus-plastid interactions 
is obviously of theoretical and practical importance. 
However, the lack of knowledge in this area of plant research 
is, for the most part, caused by difϐiculties in isolating the 
contribution of the plastome to the formation of complex 
morphophysiological traits from the total genotypic 
variability. The current study employed a convenient model 
for studying the fundamental problem of interaction 
between the nucleus and plastid genomes. Materials and 
methods. The genetic model incorporated chlorophyll-
deϐicient sunϐlower mutant lines with extranuclear 
inheritance, developed on the genetic basis of a single 
inbred line. Various traits were measured in hybrids and 
parents, such as growth rate, plant height, inϐlorescence 
width, 1000 seed weight, chlorophyll content, seed oil 
content, etc. Results and conclusion. While crossing 
extranuclear mutant lines with wild sunϐlower, a heterosis 
effect was observed for such traits as plant height and leaf 
size, regardless of the low chlorophyll content in F1 hybrids. 
The growth rates of hybrids depended on the crossing 
combination: from an 86% excess (en:chlorina-7 maternal 
line) to complete absence of the heterosis effect (en:chlorina-6 
maternal line). The results obtained witness to a signiϐicant 
contribution of cytogenes to the control over the trait. The 
inϐlorescence width and 1000 seed weight in all hybrid 
combinations (except en:chlorina-3) had similar quantitative 
characteristics as in the maternal mutant lines, and 
signiϐicantly exceeded the paternal form (wild sunϐlower). 
Consequently, plastid genes, along with nuclear ones, 
participate in the expression of these phenotypic traits. 
As for the oil content in seeds, no heterosis effect was 
observed in the hybrids.

Key words: chlorophyll mutants, plastid-to-nucleus com-
munication.
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Введение

Феномен пластиднои̮ наследственности был открыт 
при изучении наследования спонтанно возникшеи̮ пе-
стролистности у Pelargonium zonale L. Э. Бауром (Baur, 
1909) и у Mirabilis jalapa L. К. Корренсом (Correns, 1909). 
Впервые же пластиды как самостоятельная наследствен-
ная система были выделены О. Реннером в 1934 г. (Renner, 
1934) и обозначены им термином «пластом». С тех пор 
эта наследственная система исследуется с помощью са-
мых разнообразных приемов и методов.

Открытие ДНК в хлоропластах в начале 1960-х го-
дов (Ris, Plaut, 1962), явилось мощным стимулом к эк-
спериментальным исследованиям пластид как относи-
тельно автономных генетических систем раститель-
нои̮ клетки и поставило вопрос о роли пластома в про-
цессах регуляции развития и жизнедеятельности ра-
стительных организмов (Odintsova, Yurina, 2003). ДНК 
пластид, на долю которои̮ приходится всего несколько 
процентов всеи̮ клеточнои̮ ДНК, участвует в реализа-
ции жизненно важных функции̮ растении̮ (Bock, Hage-
mann, 2000). Геном пластид кодирует около половины 
белков, участвующих в фотосинтезе, а также ряд ком-
понентов органельнои̮ белок-синтезирующеи̮ системы 
(Odintsova, Yurina, 2003). С ним связаны многие хозяи̮-
ственно ценные признаки растении̮, такие как общая 
продуктивность, устои̮чивость к неблагоприятным 
факторам внешнеи̮ среды, некоторым антибиотикам, 
гербицидам, грибным патогенам.

Мутанты для генетиков всегда представляли пре-
красную модель для изучения проблемы «ген – при-
знак». В этом плане не составляют исключения и пла-
стидные хлорофильные мутации. Однако их ценность 
возрастает в связи с тем, что биогенез и функциониро-
вание хлоропластов, их фотосинтетическая актив-
ность находятся под двои̮ным ядерно-органельным 
контролем (Greiner, 2012). Поэтому генетическии̮ ана-
лиз таких наследственных изменении̮ дает возмож-
ность выявлять не только структурные компоненты 
органелл, детерминированные пластомом, но и законо-
мерности пластидно-ядерных взаимоотношении̮.

Однако, несмотря на очевидную теоретическую 
и практическую значимость проблемы ядерно-пла-
стидных взаимоотношении̮, ее многие стороны до сих 
пор требуют более глубокого изучения. В большеи̮ сте-
пени это связано с довольно труднои̮ задачеи̮ вычлене-
ния из общеи̮ генотипическои̮ изменчивости вклада 
пластома в формирование сложных морфофизиологи-
ческих признаков (Daniell et al., 2016). Созданная на ос-
нове однои̮ инбреднои̮ линии (3629) коллекция внея-
дерных хлорофильных мутантов подсолнечника, кото-
рои̮ мы располагаем, является удобнои̮ моделью для 
исследования фундаментальнои̮ проблемы взаимодеи̮-
ствия геномов ядра и пластид (Usatov et al., 2004).

Следует отметить и практическую значимость объ-
екта исследования. Известно, что культурныи̮ подсол-
нечник является в нашеи̮ стране основным источником 
пищевого растительного масла и высокобелковых кор-
мов. В настоящее время возделываются в основном ге-
терозисные гибриды этои̮ культуры, которые наряду 
с высокои̮ урожаи̮ностью и масличностью должны об-
ладать комплекснои̮ устои̮чивостью к деи̮ствию внеш-
неи̮ среды. Получение такого селекционного материа-
ла возможно с привлечением потенциала дикорасту-
щих форм подсолнечника (Anisimova et al., 2009, Markin 
et al., 2017). В связи с этим целью работы является оцен-

ка влияния ядерных генов дикорастущеи̮ формы на фе-
нотипическое выражение внеядерных хлорофильных 
мутации̮ и влияние мутантного пластома на формиро-
вание морфофизиологических признаков растении̮ 
и эффект гетерозиса у гибридов между растениями 
культурных и дикорастущеи̮ форм подсолнечника.

Материалы и методы

Объектом исследования служили растения инбред-
нои̮ линии культурного подсолнечника 3629, хлоро-
филл-дефицитные пластомные мутанты en:chlorina-1, 
3, 5, 6, 7, полученные из исходнои̮ линии 3629, частич-
ныи̮ ревертант pr6-en:chlorina-7, с измененнои̮ структу-
рои̮ как хлоропластнои̮, так и митохондриальнои̮ ДНК 
(Triboush et al., 1999), растения линии, созданнои̮ на ос-
нове дикорастущеи̮ формы подсолнечника Helianthus 
annuus L., а также гибриды F1, F2 и F3 от скрещивании̮ 
культурных и дикорастущеи̮ форм. Способ получения 
и природа хлорофильных мутантов из генетическои̮ 
коллекции НИИ биологии ЮФУ описаны ранее (Usatov 
et al., 2004). Семена дикорастущеи̮ формы подсолнечни-
ка из мировои̮ коллекции ВИР (г. Санкт-Петербург), лю-
безно предоставленные нам В. А. Гавриловои̮, были по-
лучены от одного растения (и-398941), и в течение не-
скольких лет его потомство культивируется в условиях 
строгого инцухта.

Гибридизацию растении̮ проводили с предвари-
тельнои̮ кастрациеи̮ цветков и искусственным опыле-
нием с последующеи̮ изоляциеи̮ соцветии̮. В качестве 
материнскои̮ формы использовали линии культурного 
подсолнечника, отцовскои̮ – дикорастущую. Семена ро-
дительских линии̮ и гибридов высевали в полевых 
условиях по типу селекционного питомника на десяти-
метровых делянках с площадью питания 60 × 60 см. По-
вторность опыта трехкратная.

У растении̮ изучаемых форм в фазу появления 3–4-и̮ 
пары листьев определяли высоту проростков, в фазу 
полного созревания − высоту, диаметр корзинки или 
диаметр корзинок на ветвях первого порядка у ветви-
стых форм, площадь листовои̮ пластинки, массу 
1000 семян. В фазу бутонизации в листьях среднего 
яруса определяли содержание хлорофиллов a+b 
(Sumanta et al., 2014). Масличность семян определяли 
на анализаторе масличности АМВ – 1006 М (ВНИИМК, 
г. Краснодар). Статистическую значимость результа-
тов оценивали с использованием критерия Стьюдента.

Результаты и обсуждение

На рисунке 1 приведены результаты измерения вы-
соты проростков на стадии формирования 3–4-и̮ пары 
листьев. Видно, что дикорастущии̮ подсолнечник по 
скорости роста значительно (p < 0,05) отстает от куль-
турных растении̮, причем не только от исходнои̮ ли-
нии 3629, но и от всех изучаемых хлорофильных мутан-
тов. Данные результаты наглядно демонстрируют 
и влияние внеядерных мутации̮ на скорость роста рас-
тении̮. Так, мутантные линии можно разбить на три 
группы: первая включает растения (en:chlorina-6 и pr6-
en:chlorina-7), которые по скорости роста не уступают 
исходнои̮ зеленои̮ линии 3629, вторая (en:chlorina-1, 3, 5)  
несколько отстает от контроля и, наконец, мутант 
en:chlorina-7 по скорости роста имеет наименьшии̮ по-
казатель, превышая дикорастущую форму всего 
на 16%.
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Эффекты гетерозиса в F1 от скрещивании̮ мутантов 
с дикорастущеи̮ формои̮ подсолнечника оказались раз-
личными (см. рис. 1). Наибольшии̮ эффект был получен 
у мутанта en:chlorina-7 (86% превышения над материн-
скои̮ формои̮), а наименьшии̮ – у мутанта en:chlorina-6 
(полное отсутствие гетерозиса).

На рисунке 2 приведены значения высоты изучае-
мых форм. Несмотря на то что дикорастущая форма на 
уровне проростков имела наименьшии̮ показатель, 
значительно (p < 0,05) отставая в развитии от культур-
ных растении̮ подсолнечника, к концу вегетации (см. 
рис. 2) ее высота достигла уровня соответствующих по-
казателеи̮ хлорофильных мутантов или даже незначи-
тельно превышала их (en:chlorina-1, 3, 6). Анализируя 

результаты, полученные у гибридов F1 (см. рис. 2), инте-
ресно отметить, что независимо от гибридных комби-
нации̮ и от уровня хлорофиллов в листьях (рис. 7) все 
гибриды по высоте растении̮ находятся на одном уров-
не, тем самым наглядно демонстрируя, что эффект ге-
терозиса по данному признаку полностью контролиру-
ется ядерными генами. Более того, все гибриды явля-
ются ветвистыми формами, с одинаковым уровнем 
ветвления: от 40 до 45 ветвеи̮ 1–2-го порядка на одном 
растении, в отличие от материнских одностебельных 
растении̮ и отцовскои̮ дикорастущеи̮ формы (55−60 вет-
веи̮ 1−4-го порядка). Можно заключить, что генетиче-
скии̮ контроль признаков, характеризующих габитус 
растении̮, осуществляется в основном ядром.

Рис. 1. Высота проростков (фаза 34-й пары листьев) гибридов F1 подсолнечника и их родительских форм:
  гибрид F1;     культурная форма;     дикорастущая форма

Fig. 1. Plantlet height (the phase of the 34th pair of leaves) of F1 sunflower hybrids and their parents:
  F1 hybrid;     cultivated form;     wild form

Рис. 2. Высота гибридов F1 подсолнечника и их родительских форм:
  гибрид F1;     культурная форма;     дикорастущая форма

Fig. 2. Plant height of F1 sunflower hybrids and their parents:
  F1 hybrid;     cultivated form;     wild form
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Выражение признака «диаметр корзинки» у роди-
тельских линии̮ и гибридов F1 отражено на рисунке 3. 
Установлено, что растения исходнои̮ линии 3629 ха-
рактеризуются наибольшим размером корзинок. Все 
хлорофильные мутанты по данному показателю, за 
исключением частичного ревертанта pr6-en:chlorina-7, 
в различнои̮ степени уступают контрольному значе-
нию, особенно en:chlorina-3. Можно отметить, что во 
всех вариантах скрещивании̮ между культурными 
формами и дикорастущим подсолнечником относи-
тельно отцовскои̮ ветвистои̮ формы наблюдается чет-
ко выраженныи̮ эффект гетерозиса, однако относи-

тельно материнских однокорзиночных родителеи̮, за 
исключением мутантов en:chlorina-3 и 5, гетерозис не 
выявлен (см. рис. 3). В последнем случае гибридизация 
привела к соответствующему достоверному увеличе-
нию показателеи̮ на 62% и 14% по сравнению с мутант-
ными родителями. Следовательно, можно сделать за-
ключение о доминантности ядерных генов, контроли-
рующих размер корзинки у культурнои̮ формы подсол-
нечника. Кроме того, можно предположить, что гете-
розис по этому признаку, как и по скорости роста рас-
тении̮, наряду с ядерными генами контролируется 
пластомом.

Рис. 3. Диаметр корзинки* у гибридов F1 подсолнечника и их родительских форм:

  гибрид F1;     культурная форма;     дикорастущая форма
* У гибридов и дикорастущеи̮ формы измеряли диаметр центральнои̮ корзинки

Fig. 3. Head diameter* in F1 sunflower hybrids and their parents:
  F1 hybrid;     cultivated form;     wild form

* The diameter of the central anthodium was measured in the hybrids and the wild form

Сходная закономерность прослеживается и при 
анализе среднеи̮ площади листа (рис. 4). Хлорофиль-
ные мутанты в различнои̮ степени уступают по этому 
показателю растениям линии 3629; наименьшее значе-
ние также продемонстрировала дикорастущая форма. 
Во всех исследованных комбинациях скрещивании̮ 
у гибридов F1 четко выражен эффект гетерозиса, осо-
бенно когда материнским родителем служил мутант 
en:chlorina-3. Хотя средние значения площади листовои̮ 
пластинки у некоторых гибридов немного ниже, чем 
у контроля (3629 × дикорастущая форма), однако эти 
различия статистически недостоверны, в связи с чем 
мы сделали вывод, что гетерозис по данному признаку, 
как и по высоте растении̮, контролируют в основном 
ядерные гены. Более того, форма листовых пластинок 
(отношение длины к ширине листа) у всех изученных 
гибридов, независимо от материнского родителя, была 

близка к соотношению 1,2 : 1 и имела промежуточное 
значение между культурнои̮ (1,0 : 1,0) и дикорастущеи̮ 
(1,4 : 1,0) формами подсолнечника.

На рисунке 5 приведены средние значения массы 
1000 семян, отражающие их размер. Как и следовало 
ожидать, наиболее мелкосемяннои̮ формои̮ являются 
дикорастущие растения, уступая по этому показателю 
культурным формам в несколько раз. У гибридов во 
всех комбинациях скрещивании̮ масса 1000 семян име-
ет сходные значения и, за исключением (en:chlorina-3 × 
дикорастущая форма), не отличается от соответствую-
щих показателеи̮ материнского. Показатели гибри-
дов F1 превышают показатели мутанта en:chlorina-3 на 
37%. Следовательно, выражение признака «размер се-
мянок» у гибридов подсолнечника практически не за-
висит от мутации̮ в пластоме и определяется доми-
нант ными ядерными генами культурнои̮ формы.
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Показатели масличности семян, приведенные на 
рисунке 6, наглядно демонстрируют, что этот признак 
также контролируется ядерными генами. Все культур-
ные исследуемые формы, включая исходную ли-
нию 3629 и внеядерные хлорофильные мутанты, полу-
ченные на ее генетическои̮ основе, соответственно 
имеют сходные значения. Интересно отметить, что 
и растения дикорастущеи̮ формы по данному показате-
лю не отличаются от культурного подсолнечника. Не-
большое увеличение масличности у гибридов, полу-
ченных во всех гибридных комбинациях, не достовер-
но. Таким образом, по признаку масличности семян ге-
терозис не выявлен.

Рис. 4. Площадь (см2) листовой пластинки средних ярусов растений гибридов F1 подсолнечника

и их родительских форм:

  гибрид F1;     культурная форма;     дикорастущая форма

Fig. 4. The area (cm2) of the lamina in the middle layers of F1 sunflower hybrids and their parents:

  F1 hybrid;     cultivated form;     wild form

см2

Рис. 5. Масса семян гибридов F1 подсолнечника и их родительских форм:

  гибрид F1;     культурная форма;     дикорастущая форма

Fig. 5. Seed weight in F1 sunflower hybrids and their parents:

  F1 hybrid;     cultivated form;     wild form

Результаты анализа содержания зеленых пигмен-
тов у гибридов от скрещивании̮ оказались неоднознач-
ными. В одних случаях (мутанты en:chlorina-3, 5) гибри-
дизация приводила к устранению в F1 хлорофильных 
дефектов. Гибридные комбинации с участием этих му-
тантов по содержанию хлорофиллов a+b достигли 
уровня исходнои̮ линии 3629 (рис. 7). В других случаях 
(мутанты en:chlorina-1, 6, 7; pr6-en:chlorina-7) ядерные 
гены дикорастущеи̮ формы подсолнечника не оказали 
значительного влияния на окраску гибридных расте-
нии̮, и по содержанию хлорофиллов эти гибриды досто-
верно не отличались от соответствующего мутантного 
родителя.
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При дальнеи̮шем генетическом анализе гибридов 
после самоопыления F1 было выявлено, что гибридные 
формы, у которых произошло восстановление окра-
ски, − полустерильны (1−5 семянок на корзинку). Тем 
не менее, при анализе F2 были получены следующие чи-
словые соотношения – 87 зеленых растении̮: 29 мутан-
та en:chlorina-3, и 101 зеленых растении̮ : 36 мутанта 
en:chlorina-5. На основании полученных результатов 
выдвинуто предположение о ядернои̮ доминантнои̮ 
природе гена(ов)-супрессора(ов), подавляющего(их) 
выражение данных хлорофильных мутации̮. Возмож-
ность супрессирования ядром пластиднои̮ мутации 
была доказана экспериментально Эдварсоном, кото-

рыи̮ наблюдал устранение пестролистности пластид-
ного типа у табака при гибридизации (Edwarson, 1966). 

На рисунке 8 приведены результаты оценки высоты 
гибридных форм трех поколении̮: F1, F2, и F3, в сравне-
нии с растениями отцовскои̮ дикорастущеи̮ формы. 
Можно отметить общую тенденцию, полностью соот-
ветствующую классическои̮ схеме снижения эффекта 
гетерозиса по признаку «высота растении̮» в последу-
ющих гибридных поколениях. Однако инбредная де-
прессия по этому признаку у всех гибридов с участием 
внеядерных хлорофильных мутантов наступает бы-
стрее, чем у гибридов с исходнои̮ линиеи̮ 3629, что осо-
бенно наглядно продемонстрировано в поколении F3.

Рис. 6. Масличность семян гибридов F1 подсолнечника и их родительских форм:

  гибрид F1;     культурная форма;     дикорастущая форма

Fig.6. Seed oil content levels in F1 sunflower hybrids and their parents:

  F1 hybrid;     cultivated form;     wild form

Рис. 7. Содержание хлорофиллов a+b в листьях гибридов F1 подсолнечника и их родительских форм:

  гибрид F1;     культурная форма;     дикорастущая форма

Fig.6. Fig. 7. Leaf chlorophyll content (a+b) in F1 sunflower hybrids and their parents:

  F1 hybrid;     cultivated form;     wild form
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Рис. 8. Высота гибридов F1, F2 и F3 подсолнечника по сравнению с дикорастущей формой (%):

  гибрид F1;     гибрид F2 (зеленые);     гибрид F2 (хлорины);      гибрид F3

Fig. 8. Plant height of F1, F2 and F3 sunflower hybrids compared with the wild form (%):

  F1 hybrid;     F2 hybrid (green);     F2 hybrid (chlorins);     F3 hybrid 

Заключение

Представленные в настоящеи̮ работе данные свиде-
тельствуют, что при скрещивании ряда внеядерных 
хлорофильных мутантов с растениями дикорастущеи̮ 
формы подсолнечника, независимо от мутантного пла-
стома и соответственно содержания хлорофиллов a+b, 
у гибридов F1 наблюдается эффект гетерозиса по при-
знакам, характеризующим габитус растении̮, таким 
как «высота растении̮» и «размер листовои̮ пластин-
ки». По признаку «скорость роста» были получены не-
однозначные результаты: от 86% превышения у гибри-
да с участием мутанта en:chlorina-7 до полного отсутст-
вия гетерозиса у гибрида с участием родительскои̮ 
формы en:chlorina-6. Эти результаты свидетельствуют 
о весомом вкладе пластидных генов в контроль при-
знака. По признакам «диаметр корзинки» и «масса 
1000 семян», за исключением гибрида с участием му-
танта en:chlorina-3, которыи̮ имел наименьшие показа-
тели, все гибридные комбинации оказались сходными 
с мутантными формами и значительно (p < 0,05) пре-
восходили по этим показателям дикорастущии̮ подсол-
нечник. Следовательно, в формировании этих призна-
ков наряду с ядерными генами принимает участие 
и пластом. По признаку «масличность семян» эффект 
гетерозиса у всех изученных гибридов не выявлен.

Исследование выполнено при финансовой поддержке 
РФФИ в рамках научного проекта № 18-34-00659.
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