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ГЕНЕТИЧЕСКИМ КОНТРОЛЬ ВОССТАНОВЛЕНИЯ 
ФЕРТИЛЬНОСТИ ПЫЛЬЦЫ У ЛИНИЙ ЛЬНА (LINUM 
USITATISSIMUM L.) С ЦИТОПЛАЗМАТИЧЕСКОЙ 
МУЖСКОЙ СТЕРИЛЬНОСТЬЮ

Актуальность. Цитоплазматическая мужская стерильность (ЦМС) ши
роко применяется для создания гетерозисных гибридов многих культур
ных растений. У льна описано около 5 типов ЦМС, большинство из кото
рых не сохранилось. Вновь выделенные источники ЦМС могут быть во
влечены в гетерозисную селекцию. Материал и методы. В качестве ис
точников ЦМС использованы три линии. Гк-204 (Cyts1 -  тип цитоплазмы) 
обладает открытым цветком с укороченными, изогнутыми тычиночными 
нитями и стерильными, практически без пыльцы, пыльниками, но завязы
вает немного семян при самоопылении в конце вегетационного периода. 
Линии гк-208 (Cyts2) и гк-188 (Cyts3) абсолютно фертильны, стерильность 
проявляется только в результате гибридизации с другими линиями. У F2 

окончательное разделение на классы по стерильности проводили исходя 
из завязываемости коробочек и семян с применением дискриминантного 
анализа. Результаты. В F2 всех скрещиваний были реципрокные разли
чия. В прямом направлении выщеплялись стерильные гибриды, часто с 
трубчатыми цветками, препятствующими перекрестному опылению, а в 
обратном -  растения всегда фертильны. У стерильных гибридов были 
изогнутые, укороченные тычиночные нити. В скрещиваниях гк-204 ($ )  c 
гк-2, 368, 255 восстановления фертильности не происходит и расщепле
ние только по форме стерильного цветка. В скрещиваниях гк-204 (rfo6) * 
гк-53 (rft3-2) и гк-208 * гк-124 (rft3-7, rfo-6-2) расщепление соответство
вало 9 фертильных открытых: 3 стерильных открытых: 1 стерильных 
трубчатых, для гк-204 (rfo6) * гк-176 (rfo-7, rft3-6) оно было 27:21:16, для 
гк-208 * гк-210 (rfo6-3, rft6, rft7) -  54:9:1, а для гк-188 * гк-103 (rfo7, rft5- 
2) -  12:3:1. У гибридов гк-204 (rfo6) с гк-129 и 208 наблюдали расщепле
ние только по стерильности открытых цветков -  3:1, а у гк-204 (rfo6) * гк- 
458 (RFO8, RFO9) -  57:7. Выводы. Выявленные аллели генов восстанов
ления фертильности по характеру проявления можно отнести к трем ти
пам. Первые имеют большую селекционную ценность для введения в 
источники ЦМС, так как, не мешая проявлению стерильности, не влияют 
на форму венчика (rfo6, rfo6-2, rfo6-3, rfo7). Вторые -  контролируют 
трубчатые стерильные цветки и могут быть как рецессивными (rft3-2, 
rft3-3, rft3-6, rft3-7, rft5-2, rft6, rft7), так и доминантными (RFT4-3). Они 
нежелательны для селекции, так как снижают вероятность перекрестного 
опыления. Третьи (RFO8, RFO9), восстанавливают фертильность у ги
бридов со стерильной цитоплазмой и геном rfo6 будут востребованы в 
гетерозисной селекции. Возможно гены, имеющие одинаковые префиксы 
аллельны, например, rfo6-2, rfo6-3, но тесты на аллелизм для них не проводи
лись.
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ORIGINAL ARTICLE

GENETIC CONTROL OF FERTILITY RESTORATION IN 
CMS LINES OF FLAX (LINUM USITATISSIMUM)

Background. Cytoplasmic male sterility (CMS) is widely used for produc
ing heterotic hybrids of many cultivated plants. For flax, about 5 types of 
CMS were described, but most of them did not survive. Newly identified 
sources of CMS may be involved in heterosis breeding. Material and 
methods. As a source CMS, three lines were used. Gc-204 has an open 
flower with short, curved stamen filaments and sterile anthers, with almost 
no pollen, but forms few seeds after self-pollination in the end of the grow
ing season. Lines gc-208 and gc-188 are absolutely fertile; their sterility is 
manifested only as a result of hybridization with other lines. In F2 , final 
division into sterility classes was carried out on the basis of the formed 
bolls and seeds using discriminant analysis. Results. All crosses showed 
reciprocal differences in F2 . Direct crosses resulted in sterile hybrids, often 
having tubular flowers that prevent cross-pollination, but in reverse crosses 
the progeny was always fertile. Sterile hybrids had curved, short filaments. 
In the crosses of gc-204 ($ )  with gc-2, 368, 255 restoration of pollen fertili
ty didn’t occur, and segregation was observed only in the shape of sterile 
flowers. In crosses gc-204 (rfo6) x gc-53 (rft3-2) and gc-208 x gc-124 
(rft3-7, rfo-6-2) segregation in F2 corresponded to 9 open fertile flowers: 3 
open sterile flowers: 1tubular sterile flower; for gc-204(rfo6) x gc-176(rfo- 
7,rft3-6) it was 27:21:16; for gc-208 x gc-210 (rfo6-3,rft6 rft7) it was 
54:9:1; for gc-188 x gc-103 (rfo7,rft5-2) it was 12:3:1. In the hybrids of gc- 
204 (rfo6) with gc-129 and 208, segregation was observed only in the ste
rility of open flowers (3:1), while in the cross gc-204 (rfo6) x gc- 
458(RFO8, RFO9) it was 57:7. Conclusions. The identified alleles of fertil
ity restoration genes can be attributed to three types according to the nature 
of their manifestation. The first one has a greater breeding value for its 
introduction into the sources of CMS, as their alternative allels don’t affect 
the corolla’s shape along with sterility manifestation (rfo6, rfo6-2, rfo6-3, 
rfo7). The second type controls tubular sterile flowers, and can be both 
recessive (rft3-2, rft3-3, rft3-6, rft3-7, rft5-2, rft6, rft7) and dominant 
(RFT4-3). They are undesirable for breeding because they reduce the prob
ability of cross pollination. The third type (RFO8, RFO9) restores fertility 
in hybrids with sterile cytoplasm and the rfo6 gene, and will be useful in 
heterosis breeding. Probably the genes having the same allelic prefixes, for 
example, rfo6-2, rfo6-3, are the allelic ones, but the tests for their allelism 
have not been carried out.
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Введение

Цитоплазматическая мужская стериль
ность (ЦМС) широко используется для со
здания гетерозисных гибридов у многих 
культурных растений. Как правило, она по
является в отдаленных скрещиваниях, или 
соматической гибридизации, выщепляется 
при длительном самоопылении, или в ре
зультате сомаклональной изменчивости 
(Danilenko, Davydenko, 2003).

За возникновение ЦМС отвечают мута
ции в митохондриальном геноме, часто с 
образованием химерных генов, затрагива
ющие субъединицы АТФ-синтазы (atp), 
компоненты дыхательной цепи (nad, cox), 
рибосомальную РНК (rrn26) и белки 
(rps12), т-РНК или просто orf с неизвестной 
функцией. В качестве восстановителей 
фертильности выступают ядерные гены, 
инактивирующие часть генома митохон
дрии, влияющего на экспрессию ЦМС ло- 
куса, посттрансляционную регуляцию, РНК 
редактирование, а также элиминацию ко
нечного продукта (Danilenko, Davydenko,
2003, Anisimova, Gavrilova, 2012). По фено
типическому проявлению мужская сте
рильность может быть (1) спорогенной, ко
гда пыльца не формируется; (2) структур
ной, при которой модифицированные орга
ны цветка не позволяют ему самоопылять
ся, здесь могут (2а) изменяться соотноше
ния размеров, или быть (2b) гомеозисные 
превращения тычинок в пестилоиды пета- 
лоиды или карпеллы; (3) функциональной, 
когда пыльца формируется, но пыльники не 
раскрываются (Hanson, Bentolila, 2004, Ku
mar, 2013). Большинство из источников 
ЦМС льна имеет закрытый (или полуза
крытый) тип цветения, деформированные 
тычиночные нити, желтые щуплые пыль
ники и какие-либо отклонения от «дикого 
типа» (голубой) окраски цветка. Это пока
зывает влияние генома митохондрий на 
проявление окраски и формы цветка или 
предпочтение проявления ЦМС в цветках 
не «дикого типа». У ЦМС форм петунии, 
табака и подсолнечника также часто встре
чаются деформированные тычинки, у таба
ка бывает трубчатый цветок (Anashhenko, 
1968, Baranova et al., 2015, Hanson, 
Bentolila, 2004). ЦМС у льна была описана

за 10 лет до ее официального открытия у 
кукурузы (Bateson, Gairdner, 1921, Rhoades, 
1931, Khadzhinov, 1935 by Anisimova, Gav
rilova, 2012). Основные работы по изуче
нию восстановления фертильности прово
дились в 50-70-х годах прошлого века (Ry- 
kova, 1979). Создание гетерозисных гибри
дов в то время оказалось не рентабельным, 
так как лен имеет малую площадь питания 
и для их получения необходимо иметь мно
го семян ЦМС линии. Большинство ЦМС 
линий со временем было утеряно. Сейчас 
интерес к таким линиям может возникнуть 
вновь, так как к сортам льна предъявляются 
иные, чем ранее требования.

У льна известно около пяти типов ЦМС, 
большинство из которых затрагивают 
окраску и форму цветков. Первый тип опи
сан в скрещиваниях стелющегося льна, 
выщепившегося из образца L. grandiflorum 
Desf. (Bateson, Gairdner, 1921, Gairdner, 
1929) или L. floccosum L. (Gajewski, 1937 by 
Rykova, 1979). Стерильные гибриды имели 
полусвернутый цветок с изогнутыми тычи
ночными нитями и более или менее атро
фированными пыльниками. В скрещивани
ях оба родителя и F 1 были мужски фертиль- 
ны. Стерильность части F2  обуславливало 
сочетание цитоплазмы от потомка дикого 
вида и гомозиготизация по гену m, полу
ченному от отцовской формы (Gairdner, 
1929).

Другой тип ЦМС найден в США, неза
висимо у трех сортов ‘Marine 96’, ‘Redwood 
137’, ‘Normal 126’ и изучался одновремен
но. В качестве плейотропного эффекта эта 
ЦМС обуславливает трубчатый венчик с 
мелкими лепестками. Материнские линии 
уже мужскистерильны (Dubey, Singh, 1965, 
1966; Kumar, Singh, 1970, 1972). Восстано
вителями фертильности здесь служат четы
ре аллеля гена Ms -  Ms (полная фертиль
ность)> Ms2 (он же Pf2, не полное восста
новление фертильности)> Ms1 (он же Pf1, 
еще более слабое восстановление фертиль
ности) (Kumar, Singh, 1970, 1972), Ms ~ Mss 
(Comstock, 1965, 1970). Возможно, этот тип 
ЦМС не однороден, так как, несмотря на 
одинаковую форму цветка, один источник 
ЦМС отличается от двух других по прояв
лению на уровне формирования пыльцы 
(Dubey, Singh, 1965).
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Третий тип ЦМС описан у формы из Па
лестины (к-1991) с бледно-голубым (почти 
белым) венчиком, оранжевыми фертиль
ными пыльниками и светло-коричневыми 
семенами (Rogash, 1968 by Rykova, 1979), 
на его основе созданы две линии ЦМС Све
точ 1560 и Светоч 1561, также с фертиль
ными цветками. Стерильность и реци- 
прокные различия проявляются во втором 
поколении от скрещивания каждого из них 
с другими образцами. Для них удалось по
добрать образец, при скрещивании с кото
рым образовывались цветки с нередуциро
ванными лепестками, но стерильными 
пыльниками, а также формы, при гибриди
зации с которыми получаются растения с 
полуоткрытыми цветками и стерильной 
пыльцой, или с рыльцами, выходящими 
наружу из стерильного цветка, который 
сохраняется 2-3 дня (Marchenkov, 1979; 
Marchenkov, 1975, 1977 by Rykova, 1979; 
Marchenkov, 1979). Таким образом, в этом 
случае форма цветка и его стерильность 
имеют разную генетическую основу. Све
точ 1560 всегда однороден, а из Светоч 
1561 спонтанно выщепляются стерильные 
формы, которые имеют трубчатый, редуци
рованный венчик и закрытый тип цветения, 
к последним не удалось подобрать восста
новителей фертильности (Marchenkov, 
1979).

Четвертый тип ЦМС получен из сорта 
‘Redwood’ и в качестве плейотропного эф
фекта с варьирующей экспрессивностью 
имел закрытый тип цветения. Пыльники у 
этих растений белые, крупные, сморщен
ные, а пыльца не образуется (Sorochinskaya, 
Galkin, 1977). Возможно, он идентичен вто
рому типу, так как был получен из сорта 
льна того же названия.

Пятый тип выделен в популяции L. ner
vosum Waldst. & Kit., из Франции, расщеп
ляющейся как по окраске, так и по размеру 
и форме цветков (Rykova, 1979).

Следующие типы ЦМС (или генной 
мужской стерильности?) были изучены и 
(или) получены с помощью методов обрат
ной генетики. Z. Hui с соавторами (Hui et 
al., 2010) на основе гомологии с геном Ms2 
Arabidopsis thaliana клонировали ген MS2-F 
у линии с доминантной генной мужской 
стерильностью. Но не было показано с по

мощью классического генетического анали
за какого-либо расщепления по фертильно
сти у льна. Интересно, что продукт гена 
MS2 -  редуктаза жирных кислот локализо
ван в пластидах и нужен для развития обо
лочки пыльцы (Chen et al., 2011). S. Kumar с 
соавторами (Kumar et al., 2013) при скре
щивании двух фертильных образцов 
‘Double Low’ и ‘McDuff получили расщеп
ление по стерильности пыльцы, которое не 
соответствовало Менделевскому. Стериль
ность контролировалась температурочув
ствительным геном LuWD40-1 (из сорта 
‘McDuff), последовательность которого 
была гомологична на 89% гену MS2-F (Hui 
et al., 2010 by Kumar et al., 2013). После аг- 
робактериальной трансформации этим ге
ном сорта ‘Prairie Grande’, трансформанты с 
его сверхэкспрессией имели закрытую 
форму цветка, редуцированные стерильные 
пыльники на изогнутых тычиночных нитях 
(Kumar et al., 2013). Исторически сложи
лось, что у льна гены восстановители фер
тильности описывались как альтернативные 
аллели генов мужской стерильности, т. е. 
вместо принятого позже на других объектах 
символа «RF» использовался «m» или «ms» 
(Gairdner, 1929; Comstock, Ford, 1968; Com
stock, 1970, Rykova, 1979). Может быть, 
тому способствовало и отсутствие у льна 
корректно описанной генной мужской сте
рильности. Это не мешало авторам опреде
лять аллели генов Ms как в восстановители 
фертильности. В нашей работе мы приво
дим название генов в соответствии с обще
принятой терминологией, добавляя в конце 
аббревиатуры гена символ T для генов, 
контролирующих трубчатые (RFT -  Restore 
Fertility o f  Male Sterility o f  Tubular flower) 
или O открытые (RFO -  Restore Fertility o f 
Male Sterility o f Open flower) мужкисте- 
рильные цветки.

Материалы и методы

Работу проводили в 2006-2016 гг. на по
лях научно-производственной базы «Пуш
кинские и Павловские лаборатории ВИР» 
(Санкт-Петербург). В скрещивания вклю
чали линии шестого поколения инбридинга, 
созданные в отделе генетических ресурсов 
масличных и прядильных культур ВИР.
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Для генетического анализа проводили ре- 
ципрокные скрещивания, в котором ис
пользовали линии, приведенные в таблице 
1. В качестве источников ЦМС использова
ны три линии, которые имеют Cyts1 Cyts2 и 
Cyts3 типы цитоплазмы. Первая, гк-204 -  
линия 1 выделена из к-7091 (DTV 7381, 
Франция, INRA), обладает открытым цвет
ком с укороченными изогнутыми тычиноч
ными нитями и стерильными, практически 
без пыльцы, пыльниками. В результате 
многочисленных отборов и инцухта у нее 
удалось добиться стабильного завязывания 
небольшого количества семян при само
опылении в конце вегетационного периода.

В процессе создания этой линии отмечено, 
что в холодную, пасмурную и влажную по
году ее цветки чаще имеют пыльники с 
пыльцой, чем в сухую и солнечную. Благо
приятное влияние на образование семян 
играет выращивание линии под изолято
ром. То есть, для ее поддержания не нужен 
закрепитель ЦМС и нет необходимости ис
пользовать принудительное опыление. С 
другой стороны, это накладывает некоторое 
ограничение при разделении стерильных и 
фертильных гибридов, которое легко пре
одолевается с использованием современ
ных математических методов.

Таблица 1. Характеристика линий генетической коллекции льна ВИР, 
различающихся по фертильности пыльцы 

Table 1. Characteristics of the lines from the VIR flax genetic collection differing in pollen fertility

Линия Родословная
Генотип и 
цитотип

Деформация
тычиночных

нитей

Пыл
окраска

ьники
фертиль

ность
гк-204 л-1 из к-7091 (DTV 7381, Фран

ция)

6C есть желтая почти сте
рильные

гк-208 л-1 из к-7947 (Pale Blue Crimped, 
США)

Cyts2, RFO6 нет « фертиль
ные

гк-188 л-3 из к-3002 (Индия, Pusa Bihar) ?2ftC « « «
гк-2 л-1 из к-48 (селекции Альтгаузена, 

Россия)
rfo6 RFT4- 
1RFT4-2

« голубая «

гк-53 л-1-4 из к-1044 (Витебский кряж, 
Беларусь)

Cytf, rft3-2 « светло
оранжевая

«

гк-129 л-2 из к-6392 (Bolley Golden, 
США)

Cytf, rft5? « « «

гк-458 л-1 из к-7776 (восстановитель 
фертильности,Россия,ВНИИМК)

Cytf, RFO8, 
RFO9

« « «

гк-255 л-3 (л-1-1 к-6272 х л-1 к-6815), 
Россия, ВИР

Cytf, rfo6, ? « « «

гк-176 л-1 (л-1 к-6815х л-4 к-5896), Рос
сия, ВИР

Cytf, rfo7, rft3- 
6, rft3-7

« « «

гк-103 л-4 из к-5896 (Lin 225, 
Нидерланды)

Cytf, rfo7, rft5- 
2

« желтая «

гк-159 л-1-1 из к-7659 (Bionda, Германия) Cytf, rft3-3, 
rfo6?

« голубая «

гк-210 л-1 из и-588294 (Б-125, Упитская 
оп.ст., Литва)

Cytf, rfo6-3, 
rft6, rft7

« голубая «

гк-124 л-1 из к-6284 (Stormont Motley, 
Сев.Ирландия)

Cytf, rft3-7, 
rfo6-2

« серая «

гк-368 л-1 (л-3 к-3178 х л-1 к-6284), Рос
сия, ВИР

Cytf, rfo6, 
RFT4-3

« светло
оранжевая

«

Другие две линии гк-208 линия 1 из к- 
7947 (‘Pale Blue Crimped’, США) и гк-188 
линия 3 из к-3002 (Индия, Pusa Bihar) абсо
лютно фертильны, так как изначально несут 
в своем генотипе гены восстановители фер
тильности, а стерильность проявлялась

только в результате гибридизации с неиме
ющими нужной аллели линиями.

В качестве отцовских форм использова
ли линии различного эколого
географического происхождения, среди них 
предпочтение отдавалось несущим ген ро
зовой окраски цветка, так как по предвари
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тельным данным он мог быть сцеплен с ге
ном восстановителем фертильности (Com
stock, 1970).

Растения Fi выращивали под изолятором 
и обмолачивали индивидуально. Получен
ные гибриды второго поколения выращи
вали рядом с родительскими формами и 
при наличии семян с Fi. В анализе исполь
зовали индивидуальное этикетирование 
растений, что позволяло учитывать не
сколько цветков, распустившихся в разное 
время. Определение стерильных и фер
тильных форм у гибридов осуществляли во 
время цветения по первому и второму 
цветкам, а при несовпадении фенотипов -  
по следующим. Как правило, стерильность 
пыльников сопровождалась изогнутостью и 
(или) укороченностью тычиночных нитей. 
После созревания подсчитывалось число 
семян в коробочке I порядка и четырех -  II 
порядка, а также число незавязавшихся из 
них. В большинстве скрещиваний оконча

тельное разделение на фенотипические 
классы по фертильности/стерильности про
водили с применением дискириминантного 
анализа при помощи программы Statistica
7.0. (Nasledov, 2012, StatSoft, Inc., 2013). В 
качестве обучающей выборки (центр каж
дого класса) использовали родительские 
линии, гибриды второго поколения проти
воположного направления скрещивания. 
Гибрид относили к тому классу, где значе
ние функции классификации максимально. 
Для примера, в работе подробно обсужда
ется дискриминантный анализ F2 ?гк-204 х 
?гк-53. В статье приняты следующие со
кращения для описания стерильности и 
формы цветка: ферт. -  фертильный; стер. -  
стерильный; откр. -  открытый; труб. -  сте
рильный трубчатый. Открытые цветки мо
гут быть как фертильными, так и стериль
ными, а трубчатые -  всегда стерильны, по
этому при необходимости уточняется фор
ма стерильных цветков.

Таблица 2. Завязываемость коробочек и семян у  родительских линий 
и их гибридов, различающихся по фертильности пыльцы 

Table 2. Boll and seed formation in parental lines and their hybrids differing
in pollen fertility

Число семян в коробочке, шт. Не завязавш иеся коробочки, %

Скрещи
вание

P 1 хР 2 Р 2 хР1 Р 1хР2 Р 2 хР1

Год P 1 P 2 фенотипы F 2 Р 1 Р 2 Сенотипы F 2

( ? ) 0 ) F 1 откр.
ферт.

откр.
стер.

труб.
стер.

откр.
ферт.

( ? ) 0 ) F 1 откр.
ферт.

откр.
стер.

труб
стер.

откр.
ферт.

1к-204хгк-53 2013 2,7+02 73+03 4,6+03 6,8+02 21+0,4 02+03 6,7+0,1 12+3 4+4 нд 4+2 43+7 70+6 2+1

1к-204хгк-
159

2013 2,7+02 6,1+06 4,6+0,7 4,2+03 08+0,2 01+0,1 62+03 12+3 2+2 нд 23+5 70+4 98+2 5+2

1к-204хгк-
368

2013 27+02 85+0,2 13 6 06+02 08+0,4 6,9+0,6 12+3 0+0 нд 20 73+8 84+6 3+3

1к-204хгк-
255

2013 27+02 80+03 12+0.4 9 05+0,5 0+0 нд 12+3 2+2 нд 0 90+10 95+5 нд

1к-204хгк-
176

2013 27+02 7,1+0,4 4,5+0,3 53+02 16+02 06+0,1 5,8+02 12+3 0+0 0+0 4+1 32+4 62+5 1+1

1к-204хгк-
129

2013 27+02 5,8+02 5,7+0,5 5,5+02 1,5+02 0,5+03 5,7+02 12+3 11+2 0+0 10+2 47+8 50+29 2+1

1к-204хгк-
458

2014 2,0+03 88+03 6,8+02 7 2+0,1 3,1+03 шг 72+03 38+6 0+0 нд 1+0 16+5 нт 0+0

1к-204хгк-
208

2016 27+03 6,8+03 4,6+0,8 560,1 3,1+02 нзг 6,1+02 27+5 10+3 15+3 12+1 33+3 нт 6+2

1к-2 0 8 хгк-
124

2014 88+0,1 8,1+02 нд 80+0,1 3,1+03 05+02 85+0,1 0+0 0+0 нд 09+0,4 26+5 78+4 06+03

1к-2 0 8 хгк-
210

2016 77+0,4 53+0,5 нд 52+03 5,4+0,6 5,5+0,5 5,7+0,4 1+1 3+2 нд 12+3 13+6 0+0 6+2

гк-188хгк-
103

2016 42+0,5 6,1+10 нд 4,8+02 3,4+0,5 18+0,5 6,0+03 2+2 4+4 нд 14+2 24+5 44+12 9+2

Примечание: н.д. -  нет данных
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Таблица 3. Реципрокные различия по восстановлению фертильности пыльцы 
у F1 от скрещивания гк-204 с другими линиями 

Table 3. Reciprocal differences of pollen fertility restoration in F1 from 
the crosses of gc-204 with other lines

Направление
скрещивания

Год изу
чения

Число семян в коробоч
ке Стерильность цветков и завязывае- 

мость коробочексреднее min-max

гк-204 х гк-53 

гк-53 х гк-204
2012

4,6

4,9

4.4-5,2

4.4-5,4

Фертильны, иногда есть стерильные 
цветки.

Все фертильны.

гк-204 х гк-159 

гк-159 х гк-204

2012 4,6

5,4

3,5-5,9

5,2-5,6

Стерильны, много не завязавшихся 
коробочек, есть только коробочки 

после вторичного цветения.
Все фертильны.

гк-204 х гк-2 

гк-2 х гк-204

2004,
2010

Стерильны, много не завязавшихся 
коробочек, завязались только еди

ничные коробочки.
Все фертильны.

гк-204 х гк-368 

гк-368 х гк-204

2012 1.3

4.3

1,3

3,8-4,8

Стерильны, много не завязавшихся 
коробочек, есть только коробочки 

после вторичного цветения.
Все фертильны.

гк-204 х гк-255 2012 1,2 0,8-2,3 Стерильны, много не завязавшихся 
коробочек.

гк-204 х гк-176 

гк-176 х гк-204
2012 3,9

4,3

2,2-4,9 

3,5-5,0

Стерильные и фертильные цветки, 
хорошая завязываемость коробочек. 

Все фертильны.
гк-204 х гк-129 
гк-129 х гк-204 2012 5,2

3,8
4,3-5,8

3,8
Все фертильны.

«
гк-204 х гк-458 
гк-458 х гк-204 2013 7,3

6,8
7,2-7,5
6,4-7,3

«
«

гк-204 х гк-208 2015
2016

7,8
4,6

7,2-8,4
5,0-8,2

«
«

гк-208 х гк-204 2015
2016

7,9
5,5

6,8-9,0
5,5-9,0

«
«

Результаты и обсуждение

В Fi от скрещивания гк-204 с линиями 
различного происхождения наблюдались 
реципрокные различия. В скрещиваниях гк- 
204 (? ) с гк-2, 53, 159, 176, 255, 368 у рас
тений Fi были стерильные пыльники, тогда 
как в противоположном направлении все 
цветки -  всегда фертильны. У стерильных 
гибридов продлевалось время цветения, за 
счет образования большего количества 
цветков. Стерильность имела варьирую
щую экспрессивность, степень проявления 
которой отличалась и при использовании 
различных отцовских форм. У Fi ?гк-204 х 
^гк-53 и 176 преобладали фертильные 
цветки, и была хорошая завязываемость 
коробочек, с ^гк-159 и 368 завязались 
только коробочки после вторичного цвете

ния, а с ^гк-2 и 255 завязались только еди
ничные коробочки с 1 -2 семенами в каж
дой. У Fi гк-204 х гк-208, а также с линией 
восстановителем фертильности (гк-458) и 
родственной ей линии (гк-129) реци- 
прокных различий не наблюдалось (табл. 2,
3).

Все гибриды от скрещивания ?  гк-53 х 
S  гк-204 были фертильны, тогда как в об
ратном направлении было три класса рас
щепления по фертильности и форме венчи
ка: фертильные открытые, стерильные от
крытые, стерильные трубчатые. Все гибри
ды с трубчатыми цветками всегда имели 
изогнутые тычиночные нити и стерильную 
пыльцу, тогда как у растений с открытым 
цветением была варьирующая экспрессив
ность, то есть не все цветки на растении 
имели стерильные пыльники (см. табл. 2,
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3). Окончательно разделение на фенотипи- 150) = 115,03 (теор. = 3,90). Для обучающей 
ческие классы проводили при помощи дис- выборки была получена корректная класси- 
кириминантного анализа. Значение коэф- фикация на 92,8% (табл. 4). 
фициента X Уилкса = 0,39468; approx. F (2,

Таблица 4. Определение стерильности пыльцы 
по завязываемости коробочек и семян у  F2 гк-204 * гк-53 

Table 4. Determination of pollen sterility on the basis 
of boll and seed formation in F2 of the cross gc-204 * gc-53

Родительские ли
нии F2

гк-53 гк-204 $гк-53 х ^гк - 
204 $гк-204 х ^гк-53

Форма цветка откр. откр. откр. откр. откр. трубч.
Пыльники ферт. стер. ферт. ферт. стер. стер.

Число семян в 
коробочке (SinB) 7,3+0,3 2,7+0,2 6,7+0,1 6,8+0,2 2,1+0,4 0,2+0,3

% незавязавшихся 
коробочек (nB) 4+4 12+3 2+1 4+2 43+7 70+6

Функция класси
фикации*

3,97хSinB + 
0,03хпВ -  13,76

1,90х&пВ + 0,11хпВ -  
5,05

*Фенотипы определяли по результатам дискриминационного анализа.

Фертильные растения F2  ?гк-204 х ^гк- 
53 статистически не отличались от гк-53 и 
F2 обратного направления скрещивания по 
числу семян в коробочке и количеству не- 
завязавшихся коробочек. Гибриды с откры
тыми стерильными цветками при свобод
ном цветении имели по сравнению с гк-204 
незначительно меньше семян в коробочке и 
больше незавязавшихся коробочек. Гибри
ды с трубчатыми цветками практически не 
завязали плодов, а в единичных коробочках 
часто не было семян (см. табл. 2).

После окончательного определения фе
нотипов у F2  ?гк-204 х ^гк-53 расщепле
ние соответствовало дигенному -  9 ферт.: 3 
стер.: 4 трубч., где ген rfo6, позволяет про
явиться стерильности, не влияя на откры
тость цветка, тогда как ген rft3-2 помимо 
мужской стерильности приводит к дефор
мации венчика (табл. 5).

В следующей группе скрещиваний (?гк- 
204 с ^гк-159, 2, 368, 255) наличие фер
тильных гибридов может быть вызвано не
полной пенетрантностью гена rfo6 у гомо
зигот. В F2  ?гк-204 х ^гк-159 наблюдалось 
расщепление 18 ферт.: 55 стер.: 18 трубч. 
(см. табл. 5). Для объяснения могут быть 
выдвинуты две гипотезы. H01 (3 стер., откр:
1 стер., трубч.) предполагает что 18 сте
рильных растений были ошибочно описаны 
как фертильные. Тогда оба родителя несут 
аллельные гены rfo6, а гк-159 гомозиготна 
по гену rft3-3, обуславливающему трубча

тые цветки. H0 2  (3 ферт.: 9 стер.: 4 трубч.) 
предполагает, что существует рецессивный 
ген восстановитель фертильности, который 
не работает у трубчатых цветков, гомозигот 
по гену rft3-3. В пользу первой гипотезы 
говорит небольшое число семян в коробоч
ках фертильных гибридов (см. табл. 2), а 
также появление в последующих поколени
ях у стерильных гибридов единичных фер
тильных цветков.

В F2  ?гк-204 х ^гк-2 было расщепление 
14 стер., откр.: 12 стер., трубч. (см. табл. 5). 
Обе линии гомозиготны по гену rfo6, также 
можно обсуждать дигенное наследование 
трубчатости (9 к 7 с генами rft3-4, rft3-5 или 
7 к 9 с генами MST4-1MST4-2).

В F2  ?гк-204 х ^гк-368 наблюдалось 
расщепление 8 ферт. : 9 стер. : 33 трубч. 
(см. табл. 5). Его может объяснять несколь
ко гипотез. H01 (1 стер. откр.: 3 стер., 
трубч.) предполагает, что 8 стерильных 
растений были ошибочно описаны как фер
тильные. Тогда оба родителя несут аллель
ные гены rfo6, а гк-368 гомозиготна по гену 
RFT4-3, обуславливающему трубчатые 
цветки. H0 2 (0 3 )  [3 (4) ферт. : 4 (3) стер., откр. 
: 9 стер., трубч.] подразумевают существо
вание двух доминантных генов, контроли
рующих образование трубчатых цветков, 
рецессивная аллель одного из которых дает 
стерильные открытые цветки, а другого -  
фертильные.
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Таблица 5. Генетический контроль восстановления фертильности пыльцы 
у  F2 от скрещивания 9гк-204 с ^  гк-53, 159, 2, 368, 255, 176, 129, 458 

Table 5. Genetic control of pollen fertility restoration in F2 from the crosses of 9gc-204 with tfgc-53, 159, 2, 368, 255, 176, 129, 458
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60H0 1 6 9 16 0,00 1 15 16 0,00 7 9 16 0,00
гк-204х rfo6 2013 пр. 1 4 4 9 1 8 9 5 4 9
гк-255 rfo6 H01 нет 7 9 16 0,51 един. 7 9 16 0,51

? H02 1 6 9 16 0,68 1 15 16 0,36 7 9 16 0,51
H03 4 3 9 16 4,09 1 3 4 0,93 7 9 16 0,51
H04 3 4 9 16 1,86 3 13 16 0,34 7 9 16 0,51
H05 1 3 12 16 4,63 1 15 16 0,36 1 3 4 4,48

гк-204х rfo6 2013 пр. 26 18 20 64 26 38 64 44 20 64
гк-176 rfo7 семья H01 27 21 16 64 1,47 27 37 64 0,06 3 1 4 1,33

rft3-6 I H02 81 63 112 256 4,24 81 175 256 2,39 9 7 16 4,06
H03 63 81 112 256 9,21 63 193 256 8,85 9 7 16 4,06
H04 21 27 16 64 5,19 21 43 64 1,77 3 1 4 1,33
H05 9 3 4 16 6,78 9 7 16 6,35 3 1 4 1,33

гк-204х rfo6 2013 пр. 17 26 27 70 17 53 70 43 27 70
гк-176 rfo7 семья H01 27 21 16 64 10,87 27 37 64 9,20 3 1 4 6,88

rft3-6 II H02 81 63 112 256 6,09 81 175 256 1,75 9 7 16 0,76
rft3-7 H03 63 81 112 256 1,10 63 193 256 0,00 9 7 16 0,76

H04 21 27 16 64 7,13 21 43 64 2,31 3 1 4 6,88
H05 9 3 4 16 30,50 9 7 16 29,06 3 1 4 6,88

гк-204х rfo6 2013 пр. 70 22 3 95 70 25 95 92 3 95
гк-129 H01 3 1 нет 4 0,09 3 1 4 0,09 един.

rft5? H02 12 3 1 16 2,46 3 1 4 0,09 15 1 16 1,55
гк-204х rfo6 2014 пр. 149 20 нет 169 149 20 169
гк-458 RFO8, H01 57 7 64 0,14 57 7 64 0,14

RFO9 H02 54 10 64 1,84 54 10 64 1,84
гк-204х rfo6 2016 пр. 91 38 нет 129 91 38 129
гк-208 H01 3 1 4 1,37 3 1 4 1,37

* -  х2пр. -  X2 практическое; х2 0 ,0 5 , 2=5,99; х2 0 ,0 5 , 1=3,84.
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Таблица 6. Реципрокные различия по восстановлению фертильности пыльцы у  F1 
от скрещивания гк-208 и гк-188 с другими линиями 

Table 6. Reciprocal differences of pollen fertility restoration in F1 from the crosses 
of gc-208 and gc-188 with other lines

Направление
скрещивания

Год изу
чения Стерильность цветков и завязываемость коробочек

гк-208 x гк-124 

гк-124 x гк-208 2012

Пыльники светло-оранжевые, иногда стерильные, хорошая 
завязываемость коробочек.
Пыльники голубые, всегда фертильные, хорошая завязывае
мость коробочек.

гк-208 x гк-210 

гк-210 x гк-208 2013

Пыльники серые, тычиночные нити укороченные, пыльца 
фертильная, хорошая завязываемость коробочек. 
Пыльники голубые, всегда фертильные, цветки гомостиль- 
ные, хорошая завязываемость коробочек.

гк-208 x гк-2 

гк-2 x гк-208
2008

Все фертильны. Хорошая завязываемость коробочек. В F2 
есть растения со стерильными пыльниками.
Все фертильны. Хорошая завязываемость коробочек.

гк-208 x гк-288 
гк-288 x гк-208 2004 Все фертильны. Хорошая завязываемость коробочек.

гк-208 x гк-132 
гк-132 x гк-208 2004 Все фертильны. Хорошая завязываемость коробочек. Нет ре- 

ципрокных различий в F1 и F2.
гк-208 x гк-136 
гк-136 x гк-208 2004 Все фертильны. Хорошая завязываемость коробочек. Нет ре- 

ципрокных различий в F1 и F2.
гк-204 x гк- 
208гк-208 x гк- 
204

2015,
2016 Все фертильны. Нет реципрокных различий в F1.

гк-208 x гк-53 2008 Пыльники светло-оранжевые, хорошая завязываемость коро
бочек. В F2 есть растения со стерильными пыльниками.

гк-188 x гк-103 
гк-103 x гк-188 2011 Все фертильны. Нет реципрокных различий в F1.

В F2 $гк-204 x ^гк-255 было расщепле
ние 1 ферт. : 4 стер. : 4 трубч. (см. табл. 5). 
Формально можно выдвинуть те же гипоте
зы, что и для предыдущего скрещивания, 
но исходя из урожайности F1  (только 9 се
мян вместо 100-200), можно предположить, 
что образование всех гибридов носит слу
чайный характер.

В двух семьях F2  $гк-204 x ^гк-176 
наблюдались различные расщепления (см. 
табл. 5). У первой -  26 ферт. : 18 стер. : 20 
трубч.. Это может соответствовать как ди- 
генному (H01 27:21:16), так и тригенному 
(H0 2  81:61:112) наследованию. Гены rfo6 и 
rfo7 не мешают проявлению стерильности у 
открытых цветков, а за трубчатость отве
чают гены rft3-6 (H0 1 , H0 2) и rft3-7 (H0 2 ). Ге
ны «трубчатости» маскируют проявление 
генов rfo6 и rfo7, то есть расщепление по 
H01 соответствует 3 открытых (фертильных 
или стерильных) : 1 трубчатому, а по H0 2  -  
9:7. Для H0 2  существует излишек класса 
трубчатых цветков (%2=4,06). У второй се
мьи было расщепление 17 ферт. : 26 стер. :

27 трубч. Первая гипотеза, выдвинутая для 
другой семьи, не подтверждается (27:21:16, 
X2 = 10,87), по второй (81:61:112, %2 = 6,09) -  
есть небольшой излишек класса стерильные 
открытые цветки, третья гипотеза 
(61:81:112, %2 = 1,10), верна с математиче
ской точки зрения, но кажется нам оши
бочной, так как подразумевает смену доми
нирования у генов rfo6 и rfo7. Вероятней 
всего, отцовская линия гетерогенна по ге
нам rft3-6 и rft3-7, и для каждой из семей 
справедлива своя гипотеза.

Последняя группа скрещиваний ($гк- 
204 с ^гк-129, 458, 208) наиболее интерес
на для селекционеров, так как отцовские 
линии являются хорошими восстановите
лями фертильности.

В F2 $гк-204 x ^гк-129 наблюдалось 
расщепление 70 ферт. : 22 стер.: 3 трубч. 
(см. табл. 5). Его могут объяснять две гипо
тезы. H01 (3 ферт.: 1 стер.) предполагает что 
3 гибрида с открытыми цветками были 
описаны ошибочно как трубчатые, и сте
рильность контролируется помимо цито
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плазмы геном rfo6 материнской линии. H02  

(12:3:1) объясняется наличием гена rft5, 
работающим только совместно с геном rfo6.

В F2  $гк-204 х $  гк-458 было расщепле
ние 149 ферт. : 20 стер. (см. табл. 5). Здесь 
наблюдается тригенное расщепление и от
цовская линия несет три гена восстановите
ля фертильности -  основной ген RFO6 и 
два дополнительных доминантных (RFO8, 
RFO9), с кумулятивным (H01 57:7), либо 
независимым действием и подавляющие 
друг друга (H0 2  54:10). Восстановитель фер
тильности (к-7776), из которого получена 
линия гк-458, специально отбирался по 
этому признаку из сорта ‘Bolley Golden’, 
родоначальника гк-129.

Расщепление F2  9гк-204 х $гк-208 соот
ветствует моногенному по гену rfo6 (см. 
табл. 5).

Другой источник ЦМС — линия гк-208, 
полученная из сорта ‘Pale Blue 
Crimped’ (к- 7947, США). Сама линия и 
все отцовские формы в скрещиваниях с 
ней абсолютно фертильны, то есть здесь 
стерильность име-ет гибридогенный 
характер. Она имеет еще более 
варьирующую экспрессивность, чем у 
гк-204, выраженность которой менялась 
при использовании различных отцовских 
форм и от года изучения. У растений Fi 
иногда были реципрокные различия, каса
ющиеся окраски пыльников (серые или 
светло-оранжевые, вместо голубых), а 
так-же единичные стерильные цветки, что 
не сказывалось на завязываемости семян 
(табл. 6).

Таблица 7. Генетический контроль мужской стерильности 
у  F2 от скрещивания ?гк-208 с ^гк-124, 210 и 9гк-188 с гк-103 

Table 7. Genetic control of male sterility in F2 from the crosses of 9gc-208 
withtf gc-124, 210 and 9gc-188 with tfgc-103

Ф енотип
Ц веток

/пыльники
I Л , 2

Пыльники

I Л ,2
Ц веток

I
X 2

откр . откр . труб. X  пр.

ф ерт. стер.
х  пр.

откр . труб. п р.

линии гены Год H q ф ерт. стер. стер.
гк-
208х

R F O 6 2013 пр.
73 34

107
73 34

107

гк-124 rft3 -7 H 01 3 1 4 2,62 3 1 4 2,62
rfo6-2 2014 пр. 149 47 57 253 149 104 253 196 57 253

H 02 9 3 4 16 0,94 9 7 16 0,72 3 1 4 0,82
гк-
208х

R F O 6 2015 пр.
191 30 4 225 191 34 225 221 4

225

гк-210 rfo6-3 H 01, 02 54 9 1 64 0,16 54 10 64 0,05 63 1 64 0,07
rft6 H03 57 6 1 64 4,27 57 7 64 4,02 63 1 64 0,07
rft7 2016 пр. 54 7 2 63 54 9 63 61 2 63

H 01, 02 54 9 1 64 1,45 54 10 64 0,09 63 1 64 1,06
H03 57 6 1 64 1,33 57 7 64 0,73 63 1 64 1,06

гк-
188х 2016 пр.

134 33 6 173 134 39 173 167 6
173

гк-103 rfo7,
rft5-2

H 01 12 3 1 16 2,29 3 1 4 0,56 15 1 16 2,28

В «тесте на аллелизм» с первым источ
ником ЦМС (9  гк-204 х 9 гк-208), в пря
мом направлении расщепление по стериль
ности соответствовало моногенному, тогда 
как в обратном — все гибриды были фер- 
тильны (см. табл. 5).

У F2 9гк-208 х $гк-124 наблюдалось 
теоретическое расщепление 9 ферт. : 3 стер. 
: 4 трубч., х2 = 0,94. Ген rfo6-2, полученный 
от гк-124, не мешает проявлению стериль
ности и не влияет на открытость цветка, 
тогда как ген rft3-7 в дополнение к мужской

стерильности приводит к деформации вен
чика (табл. 7).

В F2 9гк-208 х $гк-210 было расщепле
ние 191 ферт. : 30 стер. : 4 трубч. (см.табл. 
7). Объяснением этого могут служить три 
гипотезы. По первой из них (54:9:1) ген 
rfo6-3 полученный от гк-210 не мешает 
проявлению стерильности, два других гена 
rft6 и rft7 взаимодействуя между собой и 
геном rfo6-3 по принципу некумулятивной 
полимерии (63 откр. : 1 трубч.) дают труб
чатый стерильный цветок. По второй гипо
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тезе (54:9:1), три рецессивных гена с куму
лятивным действием не мешают проявле
нию стерильности, при нахождении двух из 
них в гомозиготе -  цветки стерильные, а 
всех трех -  трубчатые. Третья гипотеза 
(57:6:1) подразумевает, что для стерильно
сти необходимо, чтобы ген rfo6-3 и один из 
двух других (rft6 и rft7) были в гомозиготе. 
При последней гипотезе есть небольшой 
избыток класса гибридов со стерильным 
открытым цветком.

В скрещиваниях ^гк-208 с ^гк-2 и 53 в 
F2  также встречались стерильные растения. 
Все растения F 1 и F2  $гк-208 с ^гк-188, 132, 
136 были фертильны.

Третий источник ЦМС -  линия гк-188, 
полученная из местного индийского образ
ца (к-3002). Она имеет тот же фенотип и 
генотип (ген pbcl) по окраске цветка, что и 
гк-208.

В F2  $гк-188 x ^гк-103 наблюдалось 
теоретическое расщепление 12 ферт. : 3 
стер. : 1 трубч. (см. табл. 7). Ген rfo7 (тот 
же, что и у гк-176, дочерней гк-103) не ме
шает стерильности открытых цветков. 
Трубчатость контролирует ген rft5-2, дей
ствие которого проявляется только у гомо
зигот по гену rfo7.

Заключение

Из трех типов ЦМС (Cyts1, Cyts2 Cyts3) 
предпочтительней первая. Выявленные ал
лели генов восстановления фертильности 
по характеру проявления можно отнести к 
трем типам. Первые имеют большую се
лекционную ценность для введения в ис
точники и (или) закрепители ЦМС, так как, 
не мешая проявлению стерильности, не 
влияют на форму венчика (rfo6, rfo6-2, rfo6- 
3, rfo7). Вторые -  контролируют трубчатые 
стерильные цветки и могут быть как рецес
сивными (rft3-2, rft3-3, rft3-6, rft3-7, rft5-2, 
rft6, rft7), так и доминантными (RFT4-3). 
Эти гены нежелательны для селекции, так 
как снижают вероятность перекрестного 
опыления. Третьи (RFO8, RFO9), восста
навливают фертильность, у гибридов со 
стерильной цитоплазмой и геном rfo6. Эти 
гены были получены селекционерами 
ВНИИМК и должны быть востребованы в 
гетерозисной селекции. Возможно, гены, 
имеющие одинаковые префиксы, аллельны, 
например, rfo6-2 и rfo6-3, но тесты на алле- 
лизм для них не проводились.
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