
Перспективные направления
ОбзОр / review

Cytoplasmic male sterility  
and prospects for its utilization 
in breeding, genetic studies  
and seed production of potato

I.N. Anisimova1, T.A. Gavrilenko1, 2 

1 Federal Research Center the N.I. Vavilov All-Russian Institute  
of Plant Genetic Resources (VIR), St.-Petersburg, Russia 
2 St. Petersburg State University, Biological Faculty,  
St. Petersburg, Russia

Increasing interest to cytoplasmic male sterility (CMS) 
and searching for restoration of pollen fertility (Rf ) 
genes in potato is determined by a new way in the 
modern breeding of this important crop, the devel-
opment of heterotic hybrids obtained after crosses 
of inbred diploid lines. The paper reviews the main 
results of studies on CMS-Rf genetic systems in differ-
ent species of cultivated plants, the modern methods 
and approaches of investigating molecular mecha-
nisms of CMS and pollen fertility restoration, and also 
the available literature data on the status of these 
studies in potato. The nature of chimeric mitochon-
drial genes accounting for cytoplasmic male sterility 
is considered; the peculiarities of the structure and 
functions of restoration of pollen fertility genes are 
discussed; examples of CMS-Rf genetic systems in 
cultivated plant species including representatives of 
the family Solanaceae are presented. The main results 
of research on molecular mechanisms of CMS and fer-
tility restoration obtained in the post-genomic era for 
various plant species using methods of transcriptomic 
and proteomic analyses are provided. As in many 
plant species, cytoplasmic male sterility in potato is 
of hybrid origin. The results of investigating genetic 
control of male sterility in potato are presented that 
have been carried out using conventional approaches 
(hybridological analysis) and led to the formation of 
the concept of genic cytoplasmic male sterility in some 
species of section Petota of the genus Solanum. The 
characteristics of potato cytoplasms types which are 
associated with male sterility are given. According to 
classification of Hosaka, Sanetomo (2012), these types 
include: T/beta, W/gamma and D, each distinguished 
by the phenotypic appearance of male sterility traits 

Возрастающий интерес к цитоплазматической мужской стериль-
ности (ЦМС) и поиску генов восстановления фертильности пыльцы 
(Rf ) у картофеля обусловлен появлением нового направления в со-
временной селекции этой важной культуры, которое заключается 
в создании гетерозисных гибридов, полученных от скрещива ний 
инбредных диплоидных линий. В статье дается обзор основных 
результатов исследований генетических систем ЦМС-Rf, проведен-
ных на разных видах культурных растений, обсуждаются совре-
менные подходы к изучению молекулярных механизмов ЦМС 
и восстановления фертильности пыльцы, а также имеющиеся 
на сегодняшний день литературные данные по состоянию этих 
исследований у картофеля. Рассматривается природа химерных 
митохондриальных генов, обусловливающих цитоплазматическую 
мужскую стерильность, обсуждаются особенности структуры и 
функции генов восстановления фертильности пыльцы; приведе-
ны примеры генетических систем ЦМС-Rf у культурных видов 
рас тений, в том числе у представителей семейства пасленовых. 
Освещаются основные результаты исследований молекулярных 
механизмов ЦМС и восстановления фертильности в постгеном-
ную эру, полученные на разных видах растений с использовани-
ем ме тодов транскриптомного и протеомного анализов. Как и у 
боль шинства видов растений, у картофеля признак цитоплазма-
тической мужской стерильности имеет гибридную природу. Рас-
сматриваются результаты исследований генетического контроля 
мужской стерильности у картофеля, которые были выполнены с 
использованием традиционных подходов (гибридологического 
анализа) и привели к формированию концепции генно-цитоплаз-
матической мужской стерильности ряда видов секции Petota рода 
Solanum. Дана характеристика различных типов цитоплазм карто-
феля, ассоциированных с проявлением мужской стерильности. 
Согласно классификации Hosaka, Sanetomo (2012), они включают: 
Т/бета, W/гамма и D, каждый из которых отличается по фенотипи-
ческому проявлению признака мужской стерильности, а также по 
частоте встречаемости в генофонде селекционных сортов и у раз-
ных видов картофеля. Представлены результаты исследований по 
разработке ДНК-маркеров для идентификации различных типов 
цитоплазм картофеля. 
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and also by the frequency of occurrence in the breed-
ing varieties gene pool and in various potato species. 
The results of studies on developing DNA markers for 
identification of various potato cytoplasm types are 
presented. 

Key words: cytoplasmic male sterility; Rf genes; Sola
num; potato; hybridization.

Селекционногенетические исследования возделы
ваемого картофеля – Solanum tuberosum L. (2n = 4х = 
= 48) – существенно осложняет комплекс следую

щих факторов: стерильность многих форм, автотетрапло
идность, высокий уровень гетерозиготности, тетрасомное 
(до 4 ал лелей на локус) наследование и проявление 
сильной инбредной депрессии. В отечественной селекции 
картофеля преимущественно используют традицион
ные методы межсортовых скрещиваний и межвидовой 
гибридизации, селекция проводится на тетраплоидном 
уровне. В мировой практике помимо этих традиционных 
методов для повышения эффективности отбора применя
ют достаточно сложные схемы селекции на диплоидном 
уровне, включающие: получение с использованием га
плопродюсеров дигаплоидов (2n = 2х = 24); вовлечение 
их в межвидовую или внутривидовую гибридизацию; 
отбор в расщепляющихся поколениях перспективных 
диплоидных генотипов, обладающих селекционноцен
ными признаками; отбор среди них генотипов, способных 
формировать нередуцированные гаметы для возврата на 
исходный тетраплоидный уровень; скрещивания ото
бранных генотипов между собой либо с тетраплоидными 
сортами с целью комбинирования ценных признаков 
(Hougas, Peloquin, 1957, 1958; Chase, 1963; Peloquin et al., 
1989а, b; Jansky, Peloquin, 2006). Отметим, что самонесов
местимость, характерная для большинства диплоидных 
видов картофеля, ограничивает возможности проведения 
генетических исследований на диплоидном уровне.

В последние десятилетия в селекционном процессе 
как на тетра, так и на диплоидном уровне все шире 
используют методы биотехнологии и молекулярной био
логии (например, индукция андрогенеза in vitro, методы 
маркеропосредованной и геномной селекции) (Veilleux, 
1999; Gebhardt et al., 2006; Mori et al., 2015). 

Для стабильного воспроизводства сортов картофеля 
применяют методы вегетативного размножения (клубне
вые репродукции, клоновый отбор, микроразмножение), 
поскольку половое размножение разрушает генетиче
скую структуру селекционных сортов, представленных 
высокогетерозиготными тетраплоидными генотипами. 
До недавнего времени в картофелеводстве доминировало 
представление о том, что вегетативное размножение – 
идеальный и единственно возможный способ воспроиз
водства возделываемого картофеля. 

В последние годы было обосновано новое направление 
селекции и семеноводства картофеля, представляющее 

«радикальную смену парадигмы» в создании и воспро
изводстве сортов этой важной культуры (Lindhout et al., 
2011; Jansky et al., 2016). Это направление включает: соз
дание инбредных самофертильных диплоидных линий с 
использованием мутаций самосовместимости, например 
мутации гена Sli (Hosaka, Hanneman, 1998); отбор линий 
с высокой комбинационной способностью и проведение 
направленных скрещиваний между ними для получения 
гибридных семян (настоящих ботанических семян – true 
potato seeds, TPS) и гетерозисных диплоидных гибридов. 
Эффективные методы создания инбредных линий, межли
нейной гибридизации и массового производства гибрид
ных семян на основе мужской стерильности (ЦМС или 
ГМС) успешно реализованы в селекции и семеноводстве 
многих представителей крупяных, овощных, зерновых и 
других культур, для которых разработаны теоретические 
основы гибридной селекции, базирующиеся на исследо
ваниях самонесовместимости, гетерозиса и генетических 
систем ЦМСRf. У картофеля эти вопросы мало изучены, 
хотя в последнее время возрастает интерес к исследо
ванию этих проблем. Так, с использованием мутации 
самосовместимости гена Sli созданы инбредные дипло
идные линии картофеля, высокая степень гомозиготности 
которых подтверждена SNPсканированием, получены 
межлинейные гибриды и первые успешные результаты 
их cелекционногенетических исследований (Phumichai 
et al., 2005; Lindhout et al., 2011; Jansky et al., 2014, 2016; 
Endelman, Jansky, 2016). Прогнозируемыми преимуще
ствами гетерозисной гибридной селекции картофеля на 
диплоидном уровне являются: повышение эффективности 
отбора генотипов с аллелями генов (QTL), детерминиру
ющими ценные признаки и результативность элиминации 
аллелей, ассоциированных с инбредной депрессией и не
гативными свойствами; кардинальное сокращение сроков 
селекционного процесса, а также возможность отказаться 
от затратных технологий получения и репродуцирования 
безвирусного картофеля, поскольку подавляющее боль
шинство патогенов с пыльцой не передаются (Lindh out 
et al., 2011; Jansky et al., 2014).

Гораздо меньший прогресс у картофеля достигнут в 
области исследований систем ЦМСRf. Классификация 
разных типов цитоплазм построена в основном на данных 
о полиморфизме хлоропластной (хл) ДНК культурных 
видов картофеля (Hosaka, Sanetomo, 2012); работы, в кото
рых проводился анализ структурных перестроек мтДНК, 
единичны (Sanetomo, Hosaka, 2013); отсутствуют данные 
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о механизмах взаимодействий ядерного и митохондриаль
ного (мт) геномов; имеется ограниченная информация о 
генах восстановления фертильности. В то же время иссле
дования генетических систем ЦМСRf являются основой 
для разработки методов гибридной гетерозисной селекции 
у картофеля, а информация о типах цитоплазм у сортов, 
источников и доноров ценных признаков необходима 
для эффективного подбора пар для скрещиваний. В этой 
связи представляется актуальным обсудить достигнутые 
результаты изучения систем ЦМСRf, полученные для 
разных видов культурных растений, современные мето
ды и подходы исследования данной проблемы, а также 
имеющиеся на сегодняшний день литературные данные, 
касающиеся картофеля.

Системы ЦМС-Rf у растений
Цитоплазматическая мужская стерильность (ЦМС) – на
следуемая по материнской линии неспособность рас
тений продуцировать жизнеспособную пыльцу, описана 
у нескольких сотен видов (Horn, 2006; Иванов, Дымшиц, 
2007), включая многих представителей семейства пасле
новых (Young, Hanson, 1987; Kim D., Kim B., 2006; Sto e va
Popova et al., 2007), к которому принадлежит и картофель. 
Признак ЦМС проявляется в результате взаимодействия 
определенных мутантных аллелей мтгенома с рецессив
ными аллелями ядерных генов восстановления фертиль
ности (rf ). Реверсии ЦМСформ к фертильности могут 
быть получены при введении доминантных аллелей генов 
Rf в генотип растенийносителей стерильных цитоплазм. 
Генетические системы ЦМСRf, широко ис пользуемые 
в семеноводстве гибридов ряда экономически важных 
растений (кукурузы, риса, хлопчатника, подсолнечника, 
ряда овощных культур), служат эффективными моделями 
для изучения механизмов взаимодействий ядер ного и 
мт геномов.

Большинство источников ЦМС у растений получены 
на основе межвидовой гибридизации. Для выявления мо
лекулярных различий между стерильным и фертильным 
типами цитоплазм использовались методы рестрикцион
ного и RFLP анализов мтДНК, секвенирования мтгенома 
и его отдельных участков, изучения экспрессии в прока
риотических системах, а также различные системы моле
кулярных маркеров на основе ПЦР. Работы по изучению 
особенностей проявления признака ЦМС, выяснению 
структуры мтгенов у ЦМСформ, особенностей их взаи
модействия с ядерным геномом подробно обсуждаются 
в ряде обзоров (Schnable, Wise, 1998; Тырнов, Эльконин, 
2000; Hanson, Bentolila, 2004; Chase, 2006; Horn, 2006; 
Анисимова, Гаврилова, 2012; Chen, Liu, 2014; Touzet, 
Meyer, 2014).

В большинстве случаев факторами, индуцирующими 
мужскую стерильность, являются так называемые хи
мерные гены, возникающие в результате множественных 
перестроек последовательностей мтДНК, наиболее часто 
включающие копии (или их фрагменты) генов «домаш
него хозяйства» митохондрий и/или новые, не идентифи 
цированные последовательности (orf ), кодирующие спе
цифичные для ЦМС белки. Ассоциированные с ЦМС ло
кусы чрезвычайно разнообразны, но чаще всего содержат 
гены (или их фрагменты), кодирующие разные субъеди

ницы АТФcинтаз (atp), либо локализованы вблизи этих 
генов. В ряде случаев ЦМСлокусы могут включать по
следовательности генов цитохромоксидазы (cox) и NADH
дегидрогеназы (nad), кодирующих белковые компоненты 
дыхательной цепи, а также фрагменты генов ядерной или 
хлДНК (Даниленко, Давыденко, 2003; Hanson, Bentolila, 
2004; Mackenzie, 2004). Для одних видов формирование 
стерильной пыльцы у ЦМСформ связывают с появлением 
в клетках пыльников новых транскриптов и полипепти
дов, кодируемых химерными генами, для других видов 
такие молекулярные маркеры признака ЦМС не выявлены 
(Hanson, Bentolila, 2004; Mackenzie, 2004; Satoh et al., 2004).

В клетках ЦМСлиний наряду с реорганизованными 
копиями мтДНК могут присутствовать в разной копий
ности и нереорганизованные копии связанных с ЦМС 
участков, а также целые молекулы мтДНК, не подверг
шиеся перестройкам, причем у некоторых видов растений 
гетероплазмия является естественным состоянием мтДНК 
(Дымшиц, 2002; Даниленко, Давыденко, 2003; Брагин и 
др., 2011). Для отдельных видов показано, что ядерные 
гены могут оказывать влияние на соотношение мутантных 
и интактных молекул в общем пуле мтДНК (Abdelnoor et 
al., 2003; Shedge et al., 2007).

У различных культур компонентами генетических си
стем ЦМСRf, используемыми для производства гибрид
ных семян, являются материнская линия ЦМС, ее фер
тильный аналог – закрепитель стерильности, и отцовская 
линиявосстановитель фертильности, несущая ядер ный 
ген (или гены) восстановления фертильности. При изу
чении генетического контроля восстановления фертиль
ности пыльцы, идентификации генетических факторов, 
отвечающих за проявление этого признака, используются 
методы классического генетического анализа. В селекции 
линийвосстановителей принципиальное значение имеет 
отбор генотипов, несущих функциональные аллели генов 
восстановления фертильности. Традиционно для выявле
ния в генотипе генов, восстанавливающих фертильность, 
и изучения особенностей их экспрессии проводят тест
скрещивания с ЦМСлиниями и анализируют растения F1. 
Этот длительный и трудоемкий процесс может быть 
ускорен благодаря использованию методов маркеропо
средованной селекции. В этой связи в последние деся
тилетия интенсивно развиваются методы молекулярного 
маркирования генов Rf на основе различных маркерных 
систем – RAPD, RFLP, AFLP, SSR (Klein et al., 2001; Horn, 
2006; Wang et al., 2006; Kim et al., 2010; Dong et al., 2012; 
Liu Z. et al., 2013; Анисимова и др., 2015; Bisht et al., 2015; 
Kiani, 2015; и др.). 

К настоящему времени гены восстановления фертиль
ности выделены и охарактеризованы на молекулярном 
уровне лишь для небольшого числа видов. Среди них 
Rf2 кукурузы, коди рующий альдегиддегидрогеназу (Cui 
et al., 1996), Rf17 и Rf2 риса, кодирующие синтазаподоб
ный белокпереносчик ацильной группы (Fujii, Toriyama, 
2009) и глицинбогатый белок (Itabashi et al., 2011) соот
ветственно, а также ген Rf1 сахарной свеклы, кодирующий 
ОМА1подобный белок, сходный с протеазой дрожжей 
(Kitazaki et al., 2015). Все другие идентифицированные к 
настоящему времени гены Rf кодиру ют PPRбелки, кото
рые характеризуются наличием тандемно повторяющихся 
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вырожденных последовательностей из 35 аминокислот
ных остатков (penta tricopep tide repeats – PPR). Семейство 
PPRгенов широко представлено у высших растений, 
вовлечено в антероградную/ретроградную регуляцию 
и играет важную роль в согласованной работе геномов 
ядра и органелл. PPRбелки необходимы для правильного 
процессинга и/или трансляции органелльных РНК (Lurin 
et al., 2004; Юрина, Одинцова, 2010). Принадлежность 
генов Rf к семейству, кодирующему PPRбелки, подтверж
дена для петунии (Bentolila et al., 2002), перца чили (Kim 
et al., 2010), риса (Kazama, Toriyama, 2003; Huang et al., 
2015), редиса (Brown et al., 2003; Wang et al., 2015), капу
сты (Ahmad et al., 2013), кукурузы (GabayLaughnan et al., 
2004; Meyer et al., 2011), сорго (Klein et al., 2005; Jordan et 
al., 2011). Не всегда удается идентифицировать гены Rf с 
помощью позиционного клонирования, что обусловлено 
сложной организацией этих локусов (Horn, Hamrit, 2010). 
Поэтому для их определения может быть использован 
сравнительногенетический подход, основанный на поис
ке в геноме изучаемого вида последовательностейканди
датов, гомологичных известным генам Rf (Yue et al., 2010; 
Anisimova et al., 2014). Недавно была продемонстрирована 
возможность in silico идентификации геновкандидатов Rf  
на основе анализа биоинформационных баз данных (Sykes 
et al., 2016).

PPRгены, продукты которых ассоциированы с функци
ей восстановления фертильности, выделены в отдельное 
подсемейство RFLPPR (restoration of fertility likePPR). 
Отличительной чертой RFLPPRгенов высших растений 
является кластерная организация в геноме, уникальный 
характер дивергенции PPRмотивов (Fujii et al., 2011) 
и высокая скорость эволюции (Dahan, Mireau, 2013). 
Продемонстрирован согласованный характер эволюции 
ассоциированных с ЦМС митотипов и соответствующих 
нуклеотипов – кандидатов генов Rf у риса (Tan et al., 2011).

Показано, что эффекты большинства идентифицирован
ных к настоящему времени генов Rf проявляются на уров
не процессинга мРНК или трансляции (см. таблицу). Для 
выяснения связи между структурой PPRдоменов и функ
цией генов Rf недавно был успешно использован метод на
правленного мутагенеза RFLPPRпоследовательностей и 
сравнительного анализа экпрессии in vivo (Qin et al., 2014). 
Данные первых экспериментов по изучению процессинга 
транскриптов мтгенома показали, что продукты генов Rf 
взаимодействуют с продуктами аберрантных генов ми
тохондрий через формирование комплексов с другими 
белками (Huang et al., 2013). Однако четкого понимания 
действия генов восстановления фертильности пыльцы 
пока нет (Touzet, Meyer, 2014), а имеющаяся информация 
еще очень фрагментарна либо фактически отсутствует для 
представителей многих видов.

У культурных видов семейства пасленовых практиче
ское применение получили генетические системы ЦМС
Rf сладкого и жгучего (чили) перца Capsicum annuum и 
баклажана Solanum melongena. Однако на молекулярном 
уровне ассоциированные с ЦМС мтгены и ядерный ген Rf 
описаны лишь у перца. Известны по меньшей мере два 
мтгена, обусловливающих ЦМС у перца, и определена 
природа ядерного гена Rf (Jo et al., 2009, 2016; Kim et al., 
2009, 2010). У баклажана описаны несколько аллоплазма

тических типов ЦМС, но гены восстановления фертиль
ности пыльцы для них охарактеризованы только на фено
типическом уровне (Saito et al., 2009; Khan, Isshiki, 2011). 

Использование транскриптомного, 
протеомного и метаболомного анализов 
для изучения механизмов ЦМС
В постгеномную эру для изучения молекулярных меха
низмов и идентификации генов и генных путей, ассоции
рованных с цитоплазматической мужской стерильностью 
и восстановлением фертильности, используются методы 
иммуноцитохимии, секвенирования нового поколения 
(new generation sequencing – NGS), профилирования 
транс криптома, протеомного и метаболомного анализов. 
Первые данные по изучению транскриптома линий ЦМС 
и их фертильных аналогов были опубликованы сравни
тельно недавно.

Сравнительный полногеномный анализ транскрипто
ма у стерильных (ЦМС D8) линий Gossypium hirsutum 
и их фертильных аналогов на микрочипах платформы 
Affymetrix проведен в работе (Suzuki et al., 2013). Иссле
дования дифференциально экспрессируемых генов (ДЭГ) 
у линий ЦМС и закрепителей стерильности с использо
ванием методов высокопроизводительного секвенирова
ния выполнены для рапса (Yan et al., 2013), хлопчатника 
(Yang P. et al., 2014), сои (Li et al., 2015; Du et al., 2016), 
редиса (Mei et al., 2016), белокочанной капусты (Wang 
et al., 2016). На основе профилирования транскриптома 
у китайской капусты (Liu et al., 2016) и арбуза (Rhee et 
al., 2015) идентифицированы группы функционально 
связанных генов, ассоциированных с генной мужской 
стерильностью (ГМС).

Накопленные к настоящему времени данные показыва
ют, что у разных объектов ассоциированные с ЦМС ДЭГ 
относятся к различным функциональным категориям. 
Так, при сравнительном анализе транскриптома линии 
ЦМС NJCMS1A и закрепителя стерильности NJCMS1B 
у сои было проанализировано 88 463 транскрипта и вы
явлено 365 ДЭГ. У стерильной линии уровень экспрессии 
339 ДЭГ был понижен, и только 26 ДЭГ характеризова
лись повышенным уровнем экспрессии (Li et al., 2015). 
Тридцать шесть ДЭГ оказались связаны с 33 метаболи
че скими путями. Многие ДЭГ, уровень экспрессии ко
то рых понижен у линии NJCMS1A по сравнению с фер
тиль ным аналогом, были вовлечены в энергетический 
ме таболизм. По мнению авторов, этот факт, а также зна
чительно сниженный у линии NJCMS1A уровень актив
ности АТФазы свидетельствуют о том, что фенотип ЦМС 
связан с подавлением экспрессии генов, вовлеченных в 
энергетические процессы в клетке. Среди других групп 
ДЭГ, предположительно ассоциированных с проявлени
ем признака ЦМС, были отмечены гены, кодирующие 
транскрипционные факторы, а также гены, участвующие 
в развитии пыльников и пыльцевых зерен, вовлеченные 
в элиминацию реактивных форм кислорода, клеточную 
трансдукцию. В работе (Mei et al., 2016) не выявлено раз
личий в уровнях транскрипции мт и хлгеномов у двух 
пар линий ЦМС и закрепителей стерильности редиса 
HYBPA/B и YHA/B (источник – линия 9802A1), за 
исключением ассоциированного с ЦМС мт транскрипта 
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Examples of CMS/Rf systems in crops

Species CMS 
type 

Mitochondrial 
gene

Rf gene Rf gene product Function of the protein 
uncoded by Rf

References

POACEAE

Oryza 
sativa

BT atp6orf79 Rf1 PPR mRNA processing Wang et al., 2006

LD orf79 Rf2  Mitochondrial glycine-rich 
protein 

mRNA processing Itabashi et al., 2011

HL  orf79 Rf5 PPR Processing of the 
atp6orf79 transcript

Hu et al., 2012

CW Unknown Rf17 Mitochondrial protein 
bearing a synthase-like 
fragment of the acyl-carrier 
protein 

Participation in retro-
grade signaling

Fujii, Toriyama, 2009

Sorghum 
bicolor

A1 orf107/urf209 Rf1 PPR13 Unknown Klein et al., 2005

Rf2 Presumably PPR Unknown Jordan et al., 2010

А1, А2 Unknown Rf5 Presumably PPR mRNA processing Jordan et al., 2011

Triticum 
aestivum

K orf256 Rfv1
sp Rfv2 Not identified Unknown Song et al., 2014

Zea mays T Turf13 Rf1 Not identified Processing and 
post-transcriptional 
reduction of the 
T-URF13 protein level  

Wise et al., 1999 

Rf2 Mitochondrial aldehyde  
de-hydrogenase 

Aldehyde oxidation. 
Not involved in urf13 
post-transcriptional 
processing

Cui et al., 1996

Rf3 PPR Unknown Xu et al., 2009

Rf8 PPR urf13 transcript  
processing

Meyer et al., 2011

S orf355orf77 Rf3 Not identified Post-transcriptional 
regulation 

Wen, Chase, 1999; 
Gabay-Laughnan et 
al., 2004

PPR 
Non-ATPase subunit 5  
of the 26S proteaso

Suppression of pro-
grammed cell death

Zhang, Zheng, 2008

CRUCIFERAE

Brassica 
napus

Ogura orf138/orf125 Rfo PPR Posttranscriptional 
regulation 

Brown et al., 2003; 
Desloire et al., 2003

Rhaphanus 
sativus

Kosena orf138/orf125 Rfk1 PPR Post-transcriptional 
regulation 

Koizuka et al., 2003

DCGMS orf463 Rfd1 Not identified Unknown Kim et al., 2010

MALVACEAE

Gossypium 
hirsutum

D2 atp9 Rf1 PPR Unknown Zhang, Stewart, 2001

D8 atpA, cox3, nad6 Rf1, Rf2 Not identified Unknown Wu et al., 2011

SOLANACEAE

Capsicum 
annuum

S orf456  
(bell pepper)

Rf PPR Unknown Jo et al., 2009; 
Kim et al., 2009

atp62 
orf507  
(chili pepper)

Rf PPR Unknown Gulyas et al., 2010; 
Jo et al., 2016

Petunia × 
hybrida

pcf urfS Rf PPR592 Degradation of mRNA 
and reduction of the 
PCF protein level

Bentolila et al., 2002

mRNA processing Gillman et al., 2007

Solanum 
melongena 

CMS1 Not identified One dominant 
gene

Not identified Unknown Saito et al., 2009

CMS2 Not identified Two independent 
dominant genes

Not identified Unknown Khan, Isshiki, 2016

ASTERACEAE

Helianthus 
annuus

PET1 orfH522 Rf1, Rf2 Not identified Unknown de la Canal et al., 2001; 
Horn, 2006
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orf138. В то же время в группу ДЭГ попали ядерные гены, 
кодирующие транскрипционные факторы MYB, bHLH, 
а также PPRбелки и белки теплового шока. Показано 
участие редоксгомеостатической системы в формирова
нии мужской стерильности у хлопчатника (Yang P. et al., 
2014); получены экспериментальные данные, подтверж
дающие предположение (Bentolila, Hanson, 2004) о том, 
что абортивность пыльцы у ЦМСлиний сопровождается 
нарушениями процессов дыхания и/или программируемой 
смерти клеток (апоптоза) (ShemeshMayer et al., 2015).

У представителей семейства пасленовых транскриптом
ный анализ выполнен пока лишь для перца чили (Liu С. et 
al., 2013). В результате сравнительного анализа транскрип
томных профилей пыльников линии ЦМС 121А и ее почти 
изогенного аналога – линии восстановителя фертильности 
пыльцы 121С – идентифицировано 85 144 транскрипта 
со средней длиной 643 п. н., среди которых 84 783 пред
ставляли белоккодирующие последовательности. Число 
генов с повышенным уровнем экспрессии существенно 
различалось у стерильной линии и у восстановителя фер
тильности (4 326 и 7 061 соответственно). Некоторые из 
них рассматриваются как кандидаты для признака ЦМС 
(гены субъединиц АТФсинтазы, цитохромоксидазы) или 
восстановления фертильности пыльцы (PPR).

Наряду с методами транскриптомного анализа, в по
следние годы для выяснения молекулярных механизмов 
ЦМС у различных растений активно привлекаются ме
тоды профилирования протеома. Как правило, на первом 
этапе работы белковые фракции, выделенные из развива
ющихся пыльников либо из изолированных митохондрий, 
разделяют методом дифференциального двумерного 
электрофореза (2DE), сочетающего изоэлектрическое 
фокусирование (IEF) или электрофорез нативных белков 
(blue native electrophoresis – BNE) – в первом направле
нии, с электрофорезом в денатурирующих условиях – во 
втором. Затем полученные белковые компоненты, по ко
торым линии с фертильной и стерильной цитоплазмами 
различаются, вырезают из гелей и подвергают анализу с 
использованием технологии MALDITOF (matrix assisted 
laser desorbtion/ionization) – массспектрометрии (mass 
spectrometry – MS). Обработка полученных данных с 
привлечением различных биоинформационных ресурсов 
позволяет сделать заключение о функциях дифференци
ально накапливающихся белков.

Первые работы в этом направлении были посвящены 
исследованию протеома линий риса с широко использу
емым в гибридной селекции типом ЦМС Honglian (HL) 
(Wen et al., 2007). С помощью 2DE и MALDITOFMS в 
спектрах белков развивающихся пыльников, находящихся 
на стадии тетрад, авторы идентифицировали до 1 500 ком
понентов. Сорок восемь уникальных белков, вовлеченных 
в ряд важных для развития пыльцы процессов (метабо
лизма, синтеза белков, транскрипции, сигнальной транс
дукции, клеточной смерти, иммунного ответа, клеточного 
транспорта), оказались в различной степени представлены 
у линий со стерильной и фертильной цитоплазмами. 
С использованием высокоразрешающей технологии ICAT 
(isotopecode affinity tag) установлено, что в пыльниках 
линии риса с ЦМС HLтипа (стадия одноядерных клеток) 
уровень накопления белков, участвующих в энергетиче

ских процессах в клетке, значительно снижен в сравнении 
с фертильным аналогом (Sun et al., 2009). В пыльниках 
линии рапса с фертильной цитоплазмой наблюдался более 
высокий уровень экспрессии белков, связанных с метабо
лизмом, ремоделированием клеточной стенки, фотосин
тезом, синтезом флавоноидов, чем у линии с ЦМС Ogura. 
В то же время в пыльниках стерильной линии отмечался 
повышенный уровень протеиназ (Sheoran, Sawhney, 2010).

Дифференциальный количественный анализ протеома 
линии сои с ЦМС NJCMS1A и ее аналога, закрепителя сте
рильности NJCMS1В, выполнен в работе (Li et al., 2016). 
С применением технологии iTRAQ (isobaric tags for rela
tive and absolute quantification), а также валидации полу
ченных данных с помощью qRTPCR и анализа активности 
ферментов авторы выявили несколько ассоциированных с 
ЦМС ключевых групп белков. Показано, что экспрессия 
признака ЦМС у сои сопровождается дисбалансом между 
синтезом и деградацией белков, на рушением синтеза фла
воноидов, аномалиями метаболизма, апоптозом. Схожие 
результаты получены и при изучении белков пыльцы ли
нии Triticum aestivum с ЦМС Ктипа (Zhang et al., 2016). 
Мужскую стерильность линии 732А авторы связывают с 
нарушениями метаболизма, накоплением активного кис
лорода, программируемой смертью клеток, нарушениями 
пентозофосфатного пути, гликолизом. В протеомных 
спектрах семян родительских линий и гибрида F1 под
солнечника с использованием 2DE и MALDITOFMS 
идентифицированы семь дифферен циально экспрессиру
ющихся групп белков, вовлеченных в первичный и вторич
ный метаболизм, энергетические процессы, рост клеток, 
их деление, устойчивость к болезням (Shabani et al., 2013).

В работах по изучению протеома митохондрий пыль
ников риса (Wei et al., 2010; Liu et al., 2012) и свеклы 
(Wesołowski et al., 2015) также выявлены множественные 
функциональные и метаболические изменения у линий 
ЦМС по сравнению с фертильными аналогами. 

Известно единственное исследование, посвященное 
дифференциальному анализу протеома представителя 
семейства пасленовых – перца чили (Wu et al., 2013). Ме
тодом 2DE с последующей массспектрометрией выяв ле
ны значительные различия в составе и уровне накопления 
белков между линией ЦМС NA3 и закрепителем стериль
ности NB3. У линии ЦМС наблюдали пониженный уро
вень экспрессии Dцепи АТФсинтазы, форматдегидро
геназы, альфаманнозидазы и многих других белков, в то 
время как уровни экспрессии полифенолоксидазы, бета
субъединицы АТФсинтазы, актина были повышены.

Методы метаболомного анализа пока не используются 
в исследованиях ядерноцитоплазматических отношений 
у форм растений с различными типами цитоплазмона и 
разными аллелями ядерных генов Rf. Однако результаты 
поискового исследования, выполненного на арабидопси
се, указывают на центральную роль цитопламатических 
геномов в контроле изменчивости метаболомных сетей 
(Joseph et al., 2013).

Таким образом, данные транскриптомного и проте
омного анализов свидетельствуют о том, что феномен 
цитоплазматической мужской стерильности у различных 
видов растений обусловлен значительными нарушения
ми, затрагивающими работу различных функционально 
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связанных групп генов, участвующих в процессах обмена 
веществ и энергии, деления и гибели клеток. Однако рабо
ты в этой области пока выполняются только на модельных 
для ЦМС объектах, а ввиду весьма ограниченного объема 
транскриптомных и геномных данных молекулярные 
механизмы цитоплазматической мужской стерильности 
и восстановления фертильности до сих пор остаются 
мало изученными.

Цитоплазматическая мужская стерильность  
у картофеля
Как и у большинства растений, у картофеля признак 
цитоплазматической мужской стерильности имеет ги
бридную природу, т. е. проявляется при скрещиваниях 
определенных родительских пар в одном направлении и не 
проявляется в реципрокных комбинациях; в дальнейшем 
признак ЦМС передается строго по материнской линии. 
Источники различных типов цитоплазм, ассоциированных 
с мужской стерильностью, выявлены среди образцов куль
турного (S. tuberosum ssp. tuberosum) и диких (например, 
S. demissum, S. stoloniferum, S. verrucosum) видов карто
феля (Dionne, 1961; Grun, Aubertin, 1965; Grun, 1970a, b, 
1973; Abdalla, Hermsen, 1971; Grun et al., 1977; Hanneman, 
Peloquin, 1981; Ross, 1986; Jansky, Hamernik, 2009)1. Боль
ше всего данных получено для носителей цитоплазмы 
‘Tuberosum’типа (или T/бета, или T, или культурного, 
или чилийского типа), источником которой являются 
местные чилийские сорта картофеля либо полученные 
на их основе селекционные сорта. Этот тип цитоплазмы 
был идентифицирован при изучении многочисленных 
реципрокных комбинаций скрещиваний (4х × 4х) между 
тетраплоидными чилийскими и андийскими аборигенны
ми сортами – S. tuberosum ssp. tuberosum и S. tuberosum ssp. 
andigenum соответственно, а также комбинаций скрещи
ваний (2х × 2х) дигаплоидов S. tuberosum с диплоидными 
дикими или диплоидными культурными видами карто
феля. Результаты этих исследований можно обобщить 
следующим образом.

В комбинациях (4х × 4х) у гибридов (S. tuberosum ssp. 
tuberosum × S. tuberosum ssp. andigenum) с ‘Tuberosum’
типом цитоплазмы проявляются различные аномалии 
развития генеративных органов (дефектные пыльники, 
не содержащие пыльцу; срастание пестика и пыльников; 
стерильность пыльцы и др.); в реципрокных комбинациях 
эти дефекты не выявлены, гибриды формируют фертиль
ную пыльцу (Grun, 1970a, b, 1973, 1979; Grun et al., 1977; 
Hoopes et al., 1980). Признак мужской стерильности у 
гибридов из возвратных скрещиваний наследуется по ма
теринской линии; вместе с тем проявление этого признака 
определяется ядерноцитоплазматическими взаимодей
ствиями. Согласно П. Грюну (Grun, 1970а, b, 1973; Grun 
et al., 1977), генотипы с цитоплазмой ‘Tuberosum’типа 
(образцы чилийского картофеля и их производные) раз
личаются по наличию плазмогенов – ‘plasmon factors’ [Sps 
(sporads), SMs (shrivelled microspores), Ins (indehiscence), 
TAs (thin anthers), ASFs (antherstyle fusion), VSAs (ventral
styles anthers), Fms (female sterility)], которые индуцируют 
1 Здесь и далее латинские названия видов (подвидов) картофеля при-
ведены в соответствии с таксономической системой Дж. Хокса (Hawkes,  
1990).

у гибридов разные формы мужской стерильности в при
сутствии соответствующих ядерных генов (Sp, SM, ТА, In, 
ASF, VSA, Fm) андийского картофеля.

В комбинациях (2х × 2х) мужская стерильность выявле
на у межвидовых гибридов, полученных в скрещиваниях 
дигаплоидов S. tuberosum (материнская форма, цитоплазма 
‘Tuberosum’) с рядом диплоидных диких видов картофеля: 
S. gourlayi, S. infundibuliforme, S. microdontum, S. raphani
folium, S. sanctaerosae, S. sparsipilum (Hermundstad, 
Peloquin, 1985; Tucci et al., 1996; Santini et al., 2000) или с 
диплоидными культурными видами (S. phureja, S. stenoto
mum) (Ross et al., 1964; Carroll, 1975; Hanneman, Peloquin, 
1981; Hilali et al., 1987). В реципрокных комбинациях 
(когда удавалось в качестве опылителей привлечь редкие 
фертильные формы дигаплоидов S. tuberosum) были полу
чены фертильные формы межвидовых гибридов.

В большинстве случаев межвидовые гибриды с цито
плазмой ‘Tuberosum’типа были полностью стерильны, 
однако в отдельных комбинациях скрещиваний (дига
плоиды S. tuberosum × диплоидные виды картофеля) на
ря ду со стерильными были получены и фертильные фор  
мы гибридов (Hermundstad, Peloquin, 1985). Для объяс
нения этих результатов была предложена гипотеза генно
цитоплазматической (или ядерноцитоплазматической) 
мужской стерильности картофеля, согласно которой 
мужская стерильность межвидовых гибридов определя
ется взаимодействием генетических факторов цитоплаз
мы ‘Tuberosum’типа с доминантным аллелем ядерного 
гена Ms (Male sterility gene) диплоидных видов картофеля 
(Hanneman, Peloquin, 1981; Hermundstad, Peloquin, 1985; 
Iwanaga et al., 1991; Camadro et al., 2004). В случае гете
розиготного состояния локуса Ms у генотипов (Ms/ms) 
диплоидных видов, используемых в качестве опылите
лей, часть межвидовых гибридов (ms/ms) со стерильной 
цитоплазмой ‘Tuberosum’типа может быть фертильна 
(Hermundstad, Peloquin 1985; Jansky, Peloquin, 2006).

В то же время доминантный аллель гена Ms не выявлен 
у других изученных южноамериканских диких диплоид
ных видов, например S. berthaultii, S. chacoense, S. kurtzi
anum, S. spegazzinii, S. tariense, S. vernei (Grun et al., 1962, 
1977; Hermundstad, Peloquin, 1985; Tucci et al., 1996), и у 
мексиканского вида S. demissum (Ortiz et al., 2009). 

Источники восстановления фертильности пыльцы у 
генотипов с ‘Тuberosum’типом цитоплазмы выделены 
среди нескольких селекционных клонов S. tuberosum не
известного происхождения (Iwanaga et al., 1991; Ortiz et 
al., 1993; Mihovilovich et al., 2015), а также среди образцов 
родственных диких видов – S. sanctaerosae (Tucci et al., 
1996) и S. chacoense (Grun, Aubertin, 1965; Tucci et al., 
1996). Исследователи из Университета штата Висконсин, 
США (Iwanaga et al., 1991; Ortiz et al., 1993), провели мас
штабное изучение наследования признака восстановления 
фертильности пыльцы в гибридном потомстве более сотни 
комбинаций скрещиваний (4х × 4х) и (4х × 2х) с участием 
сортов, селекционных клонов и дигаплоидов S. tuberosum, 
а также образцов диплоидных культурных и диких видов. 
В этих работах с использованием гибридологического ана
лиза был идентифицирован ядерный ген Rt (male fertility 
Restorer gene), доминантный аллель которого восстанав
ливает фертильность пыльцы у генотипов со стерильной 
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цитоплазмой ‘Tuberosum’типа даже при наличии у них 
доминантного аллеля гена Ms (Iwanaga et al., 1991; Ortiz et 
al., 1993). По оценке (Iwanaga et al., 1991), частота встреча
емости в селекционном генофонде доминантного аллеля 
гена Rt достигает 0.2. При использовании таких генотипов 
в скрещиваниях частота появления фертильных форм в 
гибридном потомстве варьирует в широких пределах в 
зависимости от состояния гетерозиготности локуса Rt 
[нулиплекс (rtrtrtrt), симплекс (Rtrtrtrt), дуплекс (RtRtrtrt), 
триплекс (RtRtRtrt)] (Iwanaga et al., 1991). 

Новый этап в изучении ЦМС картофеля связан с ре
зультатами молекулярногенетических исследований 
полиморфизма хл и мтДНК, послуживших основой для 
создания сначала RFLP (Lössl et al., 1999; Sukhotu et al., 
2004), а затем ПЦРмаркеров, с использованием кото
рых идентифицируют пять основных типов пластома: 
А, М (=C), Р (=S), Т, W (Hosaka, Sanetomo, 2012), три ос
новных (альфа, бета, гамма) и два минорных типа мт гено
мов (Lössl et al., 2000) у культурных и родственных диких 
видов. Ни для одного из изученных видов картофеля не 
установлен специфичный тип пластидного или митохон
дриального геномов, однако выявлены их устойчивые 
сочетания. На основе этих данных разработана современ
ная классификация, включающая семь основных типов 
цитоплазм картофеля: А, М, Р, Т/бета, W/бета, W/гамма, 
W/альфа (=D), из которых три типа (Т/бета, W/гамма и D) 
ассоциированы с проявлением признака мужской стериль
ности в определенных гибридных комбинациях, причем 
каждый из этих типов отличается по фенотипическому 
проявлению данного признака (Hosaka, Sanetomo, 2012).

С использованием ДНКмаркеров были протестирова
ны большие выборки коллекционных образцов и выявлено 
широкое распространение различных типов фертильных и 
ЦМСиндуцирующих цитоплазм у отдельных культурных 
и диких видов картофеля. Остановимся на этих данных 
подробнее.
1. Т/бета (или T, или чилийский, или ‘Tuberosum’) тип 

цитоплазмы, ассоциированный с нарушениями разви
тия генеративных органов гибридов и стерильностью 
их пыльцы, был идентифицирован примерно у 90 % 
чилийских аборигенных сортов (Hosaka, 2002; Hosaka, 
Sanetomo, 2009; Gavrilenko et al., 2013) и у старых ев
ропейских и североамериканских сортов, создан ных 
в XIX – начале XX в. на основе клоновых отборов из 
потомства редких интродукций местных южноаме
риканских сортов и их гибридов (Powell et al., 1993; 
Provan et al., 1999; Гавриленко и др., 2007; Hosaka, 
Sanetomo, 2012; Sanetomo, Gebhardt, 2015). Широкое 
распространение T/бетатипа цитоплазмы среди ста
рых селекционных сортов картофеля связано с его 
положительным влиянием на урожайность растений 
(Plaisted, 1972; Sanford, Hanneman, 1982; Maris, 1989), 
с одной стороны, и с индукцией мужской стерильности 
(Grun, 1973, 1979; Grun et al., 1977) – с другой. Поэтому 
растения с Т/бетацитоплазмой традиционно исполь
зовались в селекционном процессе только в качестве 
материнских форм. 

2. W/гамматип цитоплазмы был интрогрессирован в 
селекционные сорта от образцов дикого аллотетрапло
идного мексиканского вида S. stoloniferum (Ross, 1986; 

Lössl et al., 2000). У сортов и межвидовых гибридов с 
W/ гамматипом цитоплазмы стерильные пыльцевые 
зерна часто соединены в тетрады (тетрадная стериль
ность) (Abdalla, Hermsen, 1971; Ortiz et al., 1993; Song, 
Schwarzfischer, 2008; Hosaka, Sanetomo, 2012). С ис
пользованием метода цибридизации (асимметричной 
соматической гибридизации) осуществлен перенос 
органелл S. stoloniferum в протопласты фертильных 
сортов картофеля. Среди полученных цибридов выяв
лены растения с тетрадной стерильностью (Perl et al., 
1990); по мнению авторов, данный подход перспекти
вен для получения ЦМСаналогов картофеля, которые 
могут быть востребованы для производства гибридных 
TPS семян.

3. Dтип цитоплазмы детектируется по наличию реком
бинантного фрагмента ‘Band1’, образованного в ре
зультате состыковок кодирующих областей мтгенов 
rps19 и atp6 и участка гомологичного ‘Region 2’ мтДНК 
(Sanetomo, Hosaka, 2011, 2013). Фрагмент ‘Band1’ вы
явлен только у носителей Dтипа цитоплазмы. Источни
ком Dтипа цитоплазмы селекционных сортов являются 
образцы дикого мексиканского гексаплоидного вида 
S. demissum. Гибридизация этого дикого вида с возделы
ваемым картофелем в большинстве случаев возможна в 
направлении S. demissum × S. tuberosum. Образующиеся 
гибриды формируют нежизнеспособные пыльцевые 
зерна нормальной морфологии и при дальнейшем 
беккроссировании с S. tuberosum используются только 
в качестве материнских форм (Dionne, 1961; Irikura, 
1968). Согласно (Hosaka, Sanetomo, 2012; Sanetomo, 
Geb hardt, 2015), для сортов с Dтипом цитоплазмы ха
рактерна функциональная стерильность пыльцы. В то 
же время в работе (Song, Schwarzfischer, 2008) сообща
лось о функциональной фертильности пыльцы у ряда 
сортов, для которых позднее был идентифицирован 
Dтип цитоплазмы (Sanetomo, Gebhardt, 2015).
Начиная со второй половины ХХ в. межвидовая гиб

ридизация стала основным методом расширения генети
ческого разнообразия возделываемого картофеля, поэтому 
современный генофонд селекционных сортов представлен 
преимущественно сложными межвидовыми гибридами. 
Большинство зарубежных сортов, созданных во второй 
половине XX – начале XXI в., обладают W/  гамма и 
Dтипами стерильных цитоплазм, полученными ими от 
образцов диких мексиканских полиплоидных видов 
картофеля S. stoloniferum и S. demissum соответственно 
(Sanetomo, Hosaka, 2011; Sanetomo, Gebhardt, 2015), кото
рые наиболее часто вовлекались в селекцию в качестве 
источников устойчивости к Y вирусу картофеля и к фи
тофторозу (Ross, 1986). 

Результаты масштабного молекулярного скрининга око
ло 1 200 европейских сортов и селекционных клонов кар
тофеля показали, что более 90 % из них имеют цитоплаз
мы D, W/гамма и Т/бетатипов; генотипы с фертильным 
Ртипом цитоплазмы не обнаружены (Sanetomo, Gebhardt, 
2015). В то же время фертильный Ртип цитоплазмы встре
чается примерно у 6 % японских сортов и селекционных 
клонов (Hosaka, Sanetomo, 2012). Отметим, что Ртип 
цитоплазмы характерен для представителей диплоидных 
культурных видов картофеля – S. phureja и S. stenotomum 
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(Sukhotu et al., 2006; Gavrilenko et al., 2013). Поскольку 
образцы S. phureja часто вовлекались в селекционный про
цесс и скрещивания с их участием характеризуются высо
кой результативностью (Mori et al., 2012), можно полагать, 
что генотипы с фертильным Ртипом цитоплазмы исполь
зовались в европейских селекционных программах только 
в качестве опылителей. А, М и W/ бетатипы цитоплазм 
редко встречаются у зарубежных селекционных сортов 
(Hosaka, Sanetomo, 2012; Sanetomo, Gebhardt, 2015). Не
которые исследователи полагают, что Атип цитоплазмы 
также можно отнести к фертильному (Mihovilovich et al., 
2015), поскольку он характерен для S. tuberosum ssp. andi
genum, который часто использовался в селекции. Редкая 
встречаемость Атипа у селекционных сортов указывает 
на то, что родительские генотипы с Атипом цитоплазмы 
использовались в скрещиваниях в качестве опылителей.

Полученные результаты указывают на необходимость 
расширения генетического разнообразия селекционных 
сортов картофеля по генетическим факторам цитоплазмы. 
С использованием методов соматической гибридизации 
продемонстрирована возможность создания аллоплаз
матических форм картофеля на основе переноса в cорта 
органелл разных видов картофеля и неклубненосных 
видов рода Solanum (Perl et al., 1990; Cardi et al., 1999; 
Gav rilenko et al., 2005).

Можно заключить, что по сравнению с другими куль
турными видами, для которых разработаны методы гиб
ридной селекции, информация о системах ЦМСRf кар  
тофеля ограничена. Это связано с тем, что признак 
мужской cтерильности, хотя и проявляется у большин
ства селекционных сортов, размножаемых вегетативно, 
никогда не был приоритетным в селекции картофеля. 
В то же время практическое применение имеющейся 
информации о типах стерильных – фертильных цитоплазм 
может уже сейчас кардинально повысить эффективность 
исследований по подбору родительских пар для проведе
ния скрещиваний, в том числе с целью пирамидирования 
генов, детерминирующих хозяйственно ценные признаки.

Со сменой парадигм в современной селекции картофе
ля, направленных на создание гетерозисных гибридов, по
лученных от скрещиваний инбредных диплоидных линий 
(Lindhout et al., 2011; Jansky et al., 2016), можно ожидать 
возрастания интереса к поиску генов восстановления фер
тильности пыльцы у картофеля и к изучению механизмов 
ядерноплазматических взаимодействий.
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