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Создание гетерозисных гибридов является наиболее 
эффективным подходом к решению проблемы повыше
ния продуктивности рапса (Brassica napus L.) -  одной из 
ведущих масличных культур. При получении гибрид
ных семян рапса широко используется цитоплазмати
ческая мужская стерильность (ЦМС), позволяющая 
проводить контролируемую гибридизацию материн
ских и отцовских линий. В статье приведен обзор дан
ных литературы о природе систем ЦМС рапса и их ис
пользовании в селекции. У рапса известно более 10 си
стем ЦМС аллоплазматической и гомоплазматической 
природы. Доказана связь этого признака с химерными 
митохондриальными генами, характеризующимися 
наличием новых транскрибируемых открытых рамок 
считывания (orf). Идентифицированы гены митохон
дрий, ассоциированные с ЦМС nap, pol, ogu, Nsa, а также 
ядерные гены Rf, восстанавливающие фертильность 
пыльцы. Разработаны системы молекулярных марке
ров для идентификации индуцирующих ЦМС и восста
навливающих мужскую фертильность генов. При полу
чении промышленных гибридов рапса в мире преиму
щественно используются системы ЦМС ogu, pol, MSL 
и inap. В Госреестре РФ сортов растений на 2019 год 
представлены гибриды рапса только иностранной се
лекции. Рассмотрены основные достижения исследо
ваний в области гибридной селекции рапса в России. 
В научных и селекционных учреждениях создан новый 
исходный материал для гетерозисной селекции рапса 
в различных регионах страны. Источники стерильно
сти и восстановления фертильности получены из учре
ждений Канады и Франции, а также выделены при 
скрининге рабочих коллекций. Установлено, что при 
переводе материнских линий гибридов на стерильную 
цитоплазму признаки структуры урожая не ухудша
ются, но при переносе генов восстановления фертиль
ности пыльцы в отцовские линии повышается содер
жание глюкозинолатов. Для ускорения селекционного 
процесса использованы дигаплоидные (андроклин- 
ные) линии, культура неоплодотворенных семязачат
ков in vitro. Получены экспериментальные гибриды 
с использованием ЦМС pol и ogu.

Ключевые слова : Brassica napus, Ogura, Polima, гены, 
orf, Rf, линии, гибриды, селекция, исходный материал.

Development of heterotic hybrids is the most efficient ap
proach to solve the problem of increasing the yield of rape- 
seed (Brassica napus L.), a leading oilseed crop. The cyto
plasmic male sterility (CMS), widely used in rapeseed hy
brid seed production, makes it possible to control hybri
dization between female and male lines. A review of publi
cations on the nature of CMS systems in rapeseed and their 
utilization in breeding is presented. In rapeseed there are 
more than 10 known CMS systems of alloplasmic and homo- 
plasmic origin. The male sterility character proved to be 
determined by chimeric mitochondrial genes, character
ized by the presence of novel transcribed open reading 
frames (orf). Mitochondrial CMS genes associated with nap, 
pol, ogu and Nsa sterility types as well as nuclear Rf genes 
for pollen fertility restoration were identified. Molecular 
marker systems for identification of CMS-inducing and male 
fertility restoring genes were developed. The ogu, pol, MSL 
and inap CMS systems are commonly used for producing in
dustrial rapeseed hybrids. The State Register of the Russian 
Federation for 2019 contains rapeseed hybrids of only for
eign origin. Main achievements in domestic rapeseed hy
brid production are highlighted. Research and breeding in
stitutions developed new source material for rapeseed 
heterotic hybrid breeding in various regions of the country. 
The sterility and fertility restoration sources were received 
from Canadian and French institutions as well as from do
mestic working collections. The yield structure traits did 
not deteriorate after transferring hybrid maternal lines to 
the sterile cytoplasm, while the glucosinolate content in
creased when pollen fertility restoring genes were tran s
ferred into paternal lines. Dihaploid (androclinium) lines 
and in vitro culture of unfertilized ovules were used to ac
celerate the breeding process. Experimental hybrids were 
developed using pol and ogu CMS.

Key words: Brassica napus, Ogura, Polima, genes, orf, Rf, 
lines, hybrids, breeding, source material.
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Рапс (Brassica napus L., семейство Brassicaceae Bur
nett) -  одна из ведущих масличных культур. Получае
мое из семян этого растения масло -  одно из наиболее 
потребляемых в мире растительных масел; по объему 
производства оно занимает пятое место после пальмо
вого, соевого и арахисового и сравнимо с подсолнеч
ным. Возделывание рапса возможно во всех зонах 
с умеренным климатом. Жирнокислотный состав пи
щевого рапсового масла подобен оливковому, оно ис
пользуется как салатное и кулинарное. Масло рапса 
востребовано как техническое сырье при производст
ве полимеров и для получения биотоплива. Рапс также 
используют как кормовое и медоносное растение.

Наиболее перспективным путем повышения про
дуктивности рапса является создание гетерозисных 
гибридов. Эффект гетерозиса у рапса отмечен многими 
авторами (например, Brandle, McVetty, 1990). В опытных 
посевах он может достигать у ярового рапса 2 0 -30% , 
у озимого -  3 0 -4 0 % . В настоящее время селекционные 
фирмы предпочитают создавать именно гибриды, так 
как производители вынуждены для каждого года посе
ва вновь приобретать оригинальные семена (Goncharov, 
Gorlova, 2018). Наиболее экономичный и эффективный 
путь получения гибридных семян -  использование 
признака мужской стерильности, что позволяет прово
дить контролируемую гибридизацию материнских 
и отцовских форм.

Системы ЦМС рапса

Существуют разные способы индукции мужской сте
рильности, которые используются в селекции Brassica L. 
Помимо химического метода (применения гаметоцидов), 
возможно использовать генетически обусловленные си
стемы: самонесовместимость (SI), ядерную мужскую сте
рильность (NMS, ЯМС), иначе называемую генной муж
ской стерильностью (GMS, ГМС), и цитоплазматическую 
мужскую стерильность (CMS, ЦМС).

Феномен ЦМС, выражающийся в неспособности ра
стения продуцировать жизнеспособную пыльцу и об
условленный экспрессией аберрантных (химерных) ге
нов, возникающих в результате перестроек митохон
дриального генома, описан у различных видов растений 
(Hanson, Bentolila, 2004; Ivanov, Dymshits, 2007). ЦМС воз
никает в популяциях спонтанно (гомоплазматическая 
или аутоплазматическая ЦМС) либо при отдаленной 
(межвидовой, межродовой) половой или соматической 
гибридизации (аллоплазматическая ЦМС) (Li et al., 2019; 
Sang et al., 2019). Признак мужской стерильности супрес- 
сируют ядерные гены восстановления фертильности 
(Rf). За небольшими исключениями (например, кодирую
щий альдегиддегидрогеназу кукурузы ген rf2), большин
ство идентифицированных генов Rf кодирует PPR-белки, 
содержащие повторяющиеся вырожденные мотивы из 
35 аминокислотных остатков (Pentatricopeptide Repeat -  
PPR). PPR-гены, продукты которых обладают функцией 
восстановления фертильности, выделены в отдельное 
подсемейство -  Restoration of Ferility Like (RFL)-PPR (Fujii 
et al., 2011).

Всего у крестоцветных описано около 30 различных 
типов ЦМС, у рапса -  более 10, среди которых гомоплаз
матические nap, pol, ctr, аллоплазматические ogu, oxy, 
inap, а также MSL. Системы гибридизации у овощных 
культур семейства Brassicaceae подробно рассмотрены 
в обзорах (Yamagishi, Bhat, 2014; Singh et al., 2019). Широ
кое использование различных типов ЦМС в селекции

ограничено нестабильностью проявления признака сте
рильности в зависимости условий среды, трудностями 
получения надежных источников генов восстановления 
фертильности, а в ряде случаев и негативными эффекта
ми стерильной цитоплазмы на хозяйственно ценные 
признаки. Поэтому в практической селекции примене
ние нашли лишь некоторые из них (табл. 1).

ЦМС nap (napus) впервые описана в потомстве ги
бридов F2 от скрещивания ярового сорта польской се
лекции 'Bronowski' в роли опылителя с дигаплоидны
ми и инбредными линиями из шведских сортов. 
Выделенная стерильная линия RD15 имела генотип (S) 
rfrf (Thompson, 1972). При этом типе стерильности 
образуется небольшое количество пыльцы в начале 
и в конце периода цветения. У стерильных растений 
изменяется морфология цветка: венчик не раскрыва
ется полностью, полусомкнутый, лепестки махровые 
или складчатые, пыльники игольчатой формы, в ни
жней части пыльников может быть немного пыльцы. 
Восстановление фертильности у стерильной формы из 
сорта 'Bronowski' контролируется двумя доминантны
ми генами Rf. Она характеризуется тесным сцеплением 
гена Rf с геном G (glossy) -  блестящие (восковидные) ли
стья (Rousselle, Renard, 1978). ЦМС nap широко распро
странена у рапса, но из-за нестабильности практиче
ского значения не имеет.-

Тип стерильности Polima (ЦМС pol) был описан в Ки
тае у одноименного польского сорта рапса в 1972 г. (Fu, 
1981). Морфологические изменения цветущих расте
ний подобны изменениям соцветий у ЦМС nap, но де
формации лепестков не наблюдается, лепестки оста
ются гладкими. В специальных экспериментах были 
выявлены различия в проявлении признака стериль
ности у стерильных и частично стерильных линий на 
основе систем nap и pol в зависимости от температуры. 
Так, при температуре ниже 30°C линии с ЦМС pol оказа
лись полностью стерильными, но образовывали неко
торое количество пыльцы при более высокой темпера
туре. В то же время ЦМС nap стабильно проявлялась 
лишь при низких температурах (Fan et al., 1986).

Оба типа стерильности характеризуются наличием 
в митохондриальном геноме новых открытых рамок 
считывания (orf), последовательности которых в зна
чительной степени сходны. Митохондриальный ген 
orf222, обуславливающий ЦМС nap, ко-транскрибирует- 
ся вместе с экзоном транс-сплайсируемого гена nad5c 
и короткой рамкой считывания orf139 (Liu et al., 2017). 
Ассоциированный с ЦМС pol-типа район митохондри
ального генома orf224/atp6 содержит химерный ген 
orf224, который ко-транскрибируется вместе с геном 
atp6, кодирующим субъединицы комплекса V АТФ син
тазы  (Singh, Brown, 1993). Гены Rfn и Rfp, супрессирую- 
щие проявление ЦМС nap и ЦМС pol, тесно сцеплены, но 
не идентичны (Liu et al., 2016). Они сходным образом 
влияют на процессинг транскриптов ЦМС - генов , инду
цируя удаление последовательностей с 5'-концов. 
В опытах по гибридизации ген Rfn закреплял стериль
ность при ЦМС pol, а ген Rfp -  при ЦМС nap (Jean et al., 
1997). Показано, что Rfn относится к классу типичных 
RFL-PPR-генов, характеризуется высоким уровнем экс
прессии в бутонах и преимущественно экспрессирует
ся в тапетуме и мейоцитах (Gaboreau, Brown 2016; Liu 
et al., 2017).

Митохондриальный ген orf224-1, обуславливающий 
стерильность широко используемой в Китае ЦМС 
Shaan 2A, близок по нуклеотидной последовательно-
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Таблица 1. Источники цитоплазматической стерильности у рапса 
Table 1. Cytoplasmic male sterility sources In rapeseed

Название /  
Name

Источник стерильности /  
Sterility source

Селекционное значение/  
Breeding value

Ссылки /  
References

nap (napus)
Внутривидовая гибридизация: 
$линии из шведских сортовх^ 
cv. Bronowski (линия RD 15)

Стерильность неполная, в 
селекции не используется Thompson, 1972

pol (Polima)
Спонтанная внутривидовая 
стерильность (cv. Polima)

Стерильность чувствительна 
к высокой температуре, 
использование ограничено

Fu, 1981

ogu (Ogura)

Стерильность и восстановитель 
фертильности перенесены в рапс от 
неизвестного сорта редиса 
(Raphanus sativus)

Нежелательные признаки 
преодолены (хлороз, низкая 
завязываемость семян, высокое 
содержание глюкозинолатов), 
созданы промышленные 
гибриды

Heyn, 1976; Rousselle, 
Bregeon, 1982

kos (Kosena)
Аналогична ogu- CMS, перенесена 
в рапс из редиса (Raphanus sativus) 
cv. Kosena

Yamagishi, Terachi, 
2001

ogu-NWSUAF Линия выделена из kos-CMS Zhao et al., 2010

oxy Межвидовая гибридизация Brassica 
oxyrrhina х B. campestris

Хлороз; в селекции 
не используется Prakash, Chopra, 1988

ctr
Bнутривидовая стерильность 
устойчивых к треазину образцов из 
cv. Tower

В селекции не используется Grant et al., 1986

mur

Отдаленная гибридизация:
Diplotaxis muralis х Brassica campestris 
(cv. Yukina); D. muralis х B. napus 
(cv. Regent)

Низкая завязываемость семян 
у гибридов F1

Hinata, Konno, 1979; 
Fan et al., 1986

MSL
Сочетание цитоплазматической 
стерильности неизвестной природы 
и ядерной стерильности

Промышленные гибриды Frauen, 1987

Nsa
Соматическая межвидовая 
гибридизация Brassica napus и Sinapis 
arvensis

Высокая стабильность 
стерильности, перспективная

Hu et al., 2002; Wei 
et al., 2010

inap
Соматическая межвидовая 
гибридизация Brassica napus и Isatis 
indigotica

Перспективная Kang et al., 2017

сти к гену orf224, ассоциированному с ЦМС poI; оба гена 
различаются заменой одного нуклеотида в позиции 
398 (Wang et al., 2002).

В зависимости от чувствительности признака муж
ской стерильности к температуре выделяю т высоко
температурные, низкотемпературные и стабильные 
линии с ЦМС poI. Получены рекомбинанты с цитоплаз
мой poI и ядерными генами спорофитной самонесовме
стимости SI (Shen et al., 2008). Они были полностью сте
рильны при высоких температурах и завязы вали 
небольшое количество семян при низких температу
рах, что обуславливает необходимость использования 
как двухлинейной, так и трехлинейной схем скрещива
ния (Yang et al., 1995).

Тип стерильности Ogura (ogu) впервые был описан 
у японского подвида редиса (Raphanus sativus L.) (Ogura, 
1968). ЦМС Ogura характеризуется стабильностью про
явления, уменьшением размера цветков и изменением 
формы лепестков. Цитоплазма ogu была перенесена 
в растения рода Brassica, сначала в капусту (B. olera- 
cea L.), а затем в рапс (Heyn, 1976; Motegi et al, 2003). Был

использован метод соматической гибридизации с по
следующим отбором рекомбинантов с нормальными 
хлоропластами (Rousselle, Bregeon, 1982). Однако расте
ния рапса с этой аллоплазматической ЦМС отличались 
низким содержанием хлорофилла (в 2 раза меньше, чем 
у фертильных форм) и недоразвитием нектарников. Ре
зультаты транскриптомного анализа показали, что 
хлороз растений с ЦМС ogu обусловлен снижением 
уровня экспрессии белков тилакоидов и белков, свя
занных с хлорофиллом (Jeong et al., 2017).

При гистологическом исследовании обнаружены 
нарушения гаметогенеза на более ранних стадиях, чем 
у nap- и pol-CMS. В растениях с мужской стерильностью 
андроцей был почти полностью атрофирован и запол
нен недифференцированными клетками, в мужском 
мейозе присутствовали мультиваленты (Bartkowiak- 
Broda et al., 1979). Также было показано, что в онтогене
зе признака стерильности у форм с ЦМС ogu при одних 
и тех же генах восстановления фертильности наблюда
ют эмбриологические различия в постмейотический 
период -  это может быть либо гипертрофия клеток та-
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петума, либо нарушение целостности микроспор с по
следующим лизисом их оболочек (Gourret et al., 1992; 
Lisnyak et al., 2011).

Последовательности митоходриального генома 
форм с ЦМС ogu-типа, в том числе митохондриального 
гена orf138 -  уникальны и, по-видимому, возникли в ре
зультате множественных перестроек последователь
ностей генома дикого типа (Tanaka et al., 2012). Иденти
фицировано 9 вариантов митохондриального гена 
orf138, обозначенных от А (происходит от растений ре
диса дикого типа) до I. Тип F (Kosena, kos), выделенный 
из одноименного японского сорта редиса (Yamagishi, 
Terachi, 2001), характеризуется делецией 39 пар нукле
отидов в последовательности orf138. Разновидность 
этого типа стерильности -  ogu-NWSUAF -  характеризу
ется наличием в митохондриальной ДНК одновремен
но двух маркерных генов, orf138 и orf222. Стерильность 
ogu-NWSUAF отличается стабильным проявлением 
признака, отсутствием хлороза и хорошей завязы вае- 
мостью семян (Zhao et al., 2010).

Фертильность пыльцы при ЦМС ogu восстанавлива
ется в присутствии доминантного ядерного гена Rfo, 
продуктом которого является митохондриальный PPR- 
белок (Brown et al., 2003). Ген Rfo картирован на одной 
из хромосом генома С в группе сцепления N19 (Feng 
et al., 2009). Гомолог этого гена в геноме редиса -  Rfk1 -  
восстанавливает фертильность пыльцы у форм с ЦМС 
kos-типа (Niemela et al., 2012; Yamagishi, Bhat, 2014).

ЦМС ctr выделена у образцов из сорта 'Tower', устой
чивых к гербицидам треазинового ряда. Этот тип отли
чается от других тем, что в пыльниках стерильных ра
стений на стадии профазы I мейоза дегенерируют 
материнские клетки пыльцы. Процесс сопровождается 
пролиферацией тапетума, который образует стомиум 
пыльника, и пыльца не образуется (Grant et al., 1986).

У отдаленных гибридов дикорастущего вида дву
рядки стенной (Diplotaxis muralis (L.) DC.) и капусты по
левой (Brassica campestris L.) сорта 'Yukina' была описа
на стерильность, получившая название ЦМС mur 
(Hinata, Konno, 1979), а затем выявлена также у гибри
дов двурядки стенной с яровым рапсом сорта 'Regent' 
(Fan et al., 1985). Однако практического значения этот 
тип стерильности не имеет, так как полученные с ис
пользованием ЦМС mur гибриды F1 рапса имеют низ
кую завязы ваем ость семян.

Аллоплазматическая ЦМС oxy получена в результате 
повторного беккроссирования синтетического аллопло- 
ида Brassica oxyrrhina Coss. (2n = 18, OO) x B. campestris 
(2n = 20, AA) с использованием культуры зародышей. Ра
стения полученной линии, обладавшей ядерным гено
мом B. campestris и цитоплазмой дикорастущего вида 
B. oxyrrhina, характеризовались мелкими, тонкими, не
растрескивающимися пыльниками со стерильной пыль
цой (Prakash, Chopra, 1988). Все аллоплазматические ли
нии с геномами культурных видов Brassica и цитоплазмой 
B. oxyrrhina страдали от хлороза. Для коррекции этого 
негативного признака проводили слияние протопластов 
B. juncea (L.) Czern. с ЦМС oxy и линий B. oleracea с нор
мальной цитоплазмой, а затем отбирали соматические 
гибриды с желательными сочетаниями органелл, т. е. 
хлоропластами B. oleracea и рекомбинантными митохон
дриальными геномами. Новые варианты цитоплазмы 
oxy-типа были перенесены в рапс и показали стабильное 
наследование (Arumugam et al., 2000).

Альтернативный аллоплазматический тип ЦМС Nsa 
был получен методом соматической гибридизации

рапса и горчицы полевой (Sinapis arvensis L.) (Hu et al., 
2002); из фертильных соматических гибридов отобра
ны линии, несущие гены восстановления фертильно
сти (Wei et al., 2010). Методом пиросеквенирования 
ДНК показано, что рекомбинантный митохондриаль
ный геном форм с цитоплазмой Nsa-типа содержит по
следовательности обоих родительских видов, но 
в большей степени схож с геномом Sinapis arvensis; сре
ди обнаруженных последовательностей наиболее ве
роятными кандидатами являю тся orf224, orf309 
и orf346, обладающие химерной и трансмембранной 
структурой. Этот тип стерильности проявляется ста
бильно и независимо от условий среды; он рассматри
вается в качестве весьма перспективного для обеспече
ния полноты гибридизации (Sang et al., 2019).

ЦМС inap была выделена из отдаленного соматиче
ского гибрида между рапсом и вайдой красильной 
(Isatis indigotica Fortune). Для ЦМС inap-типа характерно 
превращение тычинок в карпелоидные структуры. 
Большинство митохондриальных генов у носителей 
этого типа ЦМС получены от I. indigotica, и лишь один 
оказался рекомбинантным (Kang et al., 2017). Получена 
линия рапса, несущая ген Rf, интрогрессированный от 
донора митохондриальных генов (Li et al., 2019). Сум
марные сведения о генетическом контроле наиболее 
изученных у рапса типов ЦМС приведены в таблице 2.

Для эффективного использования разнообразия сте
рильных цитоплазм в селекции рапса необходима их 
идентификация. Использование классических генетиче
ских методов для определения типа стерильности -  
очень длительный и трудоемкий процесс, требующий 
тщательного подбора тестеров. Более эффективны 
в этом плане методы молекулярных маркеров, разрабо
танных на основе нуклеотидных последовательностей 
ЦМС-генов. Так, для идентификации цитоплазмы 
Shaan 2A (Havlickova et al., 2012) были разработаны CAPS- 
маркеры, а для идентификации широко используемых 
в селекции цитоплазм pol, nap, cam, ogu и ogu-NWSUAF 
применен метод мультиплексной ПЦР (Zhao et al., 2010). 
С помощью набора из 22 праймеров, отобранных из ли
тературных источников, Домблидес с соавторами в сво
ей работе дифференцировали носителей ЦМС Ogura, ogu- 
NWSUAF, nap, pol, cam, rad, ole у растений семейства 
капустных, в том числе и рапса (Domblides et al., 2015).

Поиск и отбор из расщепляющихся гибридных по
пуляций носителей различных аллелей генов Rf -  цен
тральная проблема при создании родительских линий 
гибридов. В отличие от метода тест-скрещиваний, ме
тоды молекулярных маркеров позволяют во много раз 
ускорить процесс идентификации желаемых геноти
пов. Разными группами исследователей разработаны 
и рекомендованы для использования в маркер-опосре- 
дованной селекции (MAS) диагностические молеку
лярные маркеры (RFLP, AFLP, SCAR, SSR), сцепленные 
с генами Rfp (Jean et al., 1997; Zeng et al., 2009; Li et al. 
2011; Liu et al., 2012), Rfn (Gaboreau, Brown, 2016) и Rfo 
(Mikolajczyk et al., 2008). На основе опубликованных 
первичных нуклеотидных последовательностей раз
работаны аллель- специфичные маркеры для гена Rfo 
(Hu et al., 2008; Afjani et al., 2019).

Новая гибридная система для рапса была изобрете
на в Германии в фирме NPZ-Lembke и названа как аль
тернативная ЦМС Male Sterility Lembke (MSL) (Frauen, 
1987). На ее основе были созданы двунулевые (не со
держащие эруковой кислоты в масле и глюкозинолатов 
в семенной муке) гибриды F1 Joker и Pronto озимого
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Таблица 2. Генетический контроль некоторых типов ЦМС рапса 
Table 2. Genetic control of some CMS types In rapeseed

Тип ЦМС 
CMS type

Митохондриальный ген ЦМС 
Mitochondrial CMS gene

Ген восстановления 
фертильности пыльцы (белок) 

Fertility restoration gene 
(protein)

Ссылки
References

nap
Rfn (PPR) Liu et al., 2016

orf 222 Liu et al., 2017

pol
Rfp (PPR) Liu et al., 2012

orf224 Singh, Brown, 1993

ogu

orf138 Yamagishi, Terachi, 2001; 
Zhao et al., 2010

Rfo (PPR)
Brown et al., 2003; 
Feng et al., 2009

kos делеция 39 пар нуклеотидов Rfk1 (PPR)
Yamagishi, Terachi, 2001; 
Niemela et al., 2012; 
Yamagishi, Bhat, 2014

ogu-NWSUAF orf138, orf222 Zhao et al., 2010; Domblides 
et al., 2015

Nsa orf224, orf309, orf346 Liu et al., 2016; Sang et al., 
2019

рапса, внесенные в официальный список Германии 
в 1995 г. Эта система использует для получения гибри
дов одновременно как цитоплазматическую, так 
и ядерную мужскую стерильность. Получен этот тип 
стерильности от единичной спонтанной мутации, од
нако источник стерильности и родительские линии я в 
ляются секретом фирмы, что затрудняет ее изучение. 
Метод создания гибрида предусматривает использова
ние материнских женских линий с мужской стерильно
стью (с генотипом MsMsrfrf), линий -  закрепителей сте
рильности с мужской фертильностью (с генотипом 
msmsrfrf), основных женских линий с мужской стериль
ностью (с генотипом Msmsrfrf) и гибридных линий. 
Представлена схема получения таких линий (Stiewe 
et al., 2010). Кроме этого, предложены маркеры, ассоци
ированные с аллелями стерильности, фертильности, 
а также с аллелями, закрепляющими стерильность.

Для промышленного производства гибридов полу
чены патенты на следующие системы: Ogura CMS (во 
Франции), Polima CMS (в Китае) и MSL CMS (в Германии).

Селекция гибридного рапса 
в Российской Федерации

В Госреестре Российской Федерации среди вновь 
включенных позиций за 201 7 -2 0 2 0  гг. доля гибридов 
ярового рапса составляет более 70%, гибридов (и роди
тельских линий для создания гибридов) озимого рапса -  
свыше 80%. В России районированы гибриды рапса всех 
ведущих семеноводческих учреждений Европы, Север
ной Америки и Австралии: Bayer Cropscience AG, Deutsche 
Saatveredelung AG, KWS Saat SE, Monsanto Saaten GMBH, 
Norddeutsche Pflanzenzucht Hans-Georg Lembke KG, Saat
veredelung AG (Германия), Cargill Incorporated, Monsanto 
Technology LLC, Pioneer Overseas Corporation, Pioneer Hi- 
Bread International INC (США), Caussade Semences SA, Eura-

lis Semences, Limagrain Europe, Sarl Adrien Momont et Fils, 
Serasem (Франция), Dow Agroscienses, Saatbau Linz Egen, 
Saatzucht Donau GMBH Cokg (Австрия), Lantmannen SW 
Seed AB, Svalof Weibull AB, SW Winter Oilseed AB (Швеция), 
Monsanto International SARL, Syngenta Crop Protection AG 
(Швейцария), Pacific Seeds PTY LTD (Австралия), РУП НПЦ 
НАН Беларуси по земледелию. В характеристике гибри
дов не указывается тип стерильности, но можно предпо
лагать, что гибриды из Франции и США созданы на осно
ве системы ЦМС Ogura, а гибриды немецкой фирмы 
Lembke -  на основе MSL CMS.

В селекционных учреждениях России также ведутся 
исследования, направленные на создание производст
венных гибридов рапса: оценка эффекта гетерозиса, под
бор пар генотипов для скрещиваний, поиск источников 
стерильности, разработка схемы семеноводства, изуче
ние особенностей роста и развития гибридов по сравне
нию с сортами, использование методов ускорения селек
ционного процесса, улучшение биохимических
показателей семян.

Для оценки гетерозиса у рапса во ВНИИ масличных 
культур имени В.С. Пустовойта (ВНИИМК, Краснодар
ский край) проведены исследования возможности созда
ния гетерозисных гибридов рапса (Voskresenskaya, Shel- 
koudenko, 1974). Было показано, что у межсортовых 
гибридов озимого рапса уровень гетерозиса по урожаю 
семян в среднем составляет 20,7% , а у ярового -  18,2%. 
Лучшие гибриды рапса превосходили сорта-стандарты 
по урожаю семян на 40-60% . Дальнейший анализ прояв
ления гетерозиса по урожайности семян и элементам 
структуры урожая показал, что у изученных гибридов 
повышение урожайности семян по сравнению с роди
тельскими образцами происходило за счет образования 
большего количества ветвей 1-го порядка и, как следст
вие, увеличения числа стручков на растении; при этом 
масса 1000 семян и число семян в стручке не изменялись.
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Сравнение урожайности семян гибридов рапса в не
скольких поколениях подтвердило явление снижения 
эффекта гетерозиса от F1 к F3 (Gorlov, Bochkaryova, 1995). 
Было проведено сравнительное изучение сортов озимо
го рапса и районированных в той же зоне иностранных 
гибридов по урожаю и качеству семян, а также по особен
ностям роста и развития растений (Gorlov et al., 2015). На 
основе четырехлетнего изучения образцов (20 в группе 
сортов и 20 в группе гибридов) было показано, что глав
ным преимуществом гибридов является высокий темп 
роста и развития растений осенью, в наиболее критич
ный период развития, что позволяет им лучше перене
сти неблагоприятные условия перезимовки. Урожай се
мян гибридов в среднем за три года был на 15%  выше 
урожая сортов. Однако иностранные гибриды в изучен
ной группе характеризовались меньшей масличностью 
семян и более высоким содержанием глюкозинолатов, 
чем отечественные сорта.

Подбор исходного материала для селекции рапса на 
гетерозис проведен также во ВНИИ рапса в Липецке. 
В результате изучения межсортовых и межлинейных ги
бридов были выделены образцы ярового рапса 'Andor' 
(из Канады), 'Шпат' (селекции ВНИИМК) и 'Золотонив- 
ский' (Омский СХИ), перспективные для селекции на ге
терозис в условиях Центрально-Черноземного региона 
(Nikonorenkov et al., 1991).

При поиске источников ЦМС во Всероссийском ин
ституте генетических ресурсов растений имени Н.И. Ва
вилова (ВИР) в процессе морфологической оценки образ
цов коллекционных посевов рапса были обнаружены 
2 яровых и 12 озимых сортов с долей стерильных расте
ний от 5 до 50%, а также 2 сорта ярового рапса с полусте
рильными растениями. Описаны два варианта проявле
ния мужской стерильности, один из которых, 
по-видимому, имеет цитоплазматическую природу. При 
анализе результатов гибридизации и самоопыления ро
дительских форм показано, что сорт 'Brongoro', поступив
ший в коллекцию из Австралии, является закрепителем 
стерильности для описанной формы (Anashchenko et al., 
1989), предположительно ЦМС nap. Из сорта 'Tira', полу
ченного из Германии, был выделен источник мужской 
стерильности. Впоследствии было выявлено, что при
знак контролируется ядерными генами, а при анализе 
типа цитоплазмы, проведенном в Институте овощевод
ства, было установлено, что этот сорт также характери
зуется стерильной цитоплазмой типа nap (Domblides 
et al., 2015). В дальнейших опытах, которые проводили 
совместно с Ленинградским НИИСХ «Белогорка», были 
использованы два варианта системы ЦМС Polima, полу
ченные из Agriculture Canada Research Station (Saskatoon): 
на основе сорта 'Regent' и на основе позднеспелого яро
вого сорта. Идентификация типа цитоплазмы в Институ
те овощеводства с использованием стандартной и муль
типлексной ПЦР подтвердила, что позднеспелая система 
ЦМС относится к типу Polima, а система на основе сорта 
'Regent', возможно, сочетает факторы pol- и nap-типа 
(Domblides et al., 2015).

Исследования во ВНИИМК были продолжены с ис
пользованием полученной из INRA (Франция) системы 
ЦМС Ogura, включающей восстановитель фертильности 
пыльцы на стерильной основе (Bochkaryova et al., 2018).

В результате скрининга рабочей коллекции во ВНИИ 
рапса был выделен источник ЦМС из немецкого сорта 
'Masora', получивший название CMS mas, который иден
тифицирован как тип Polima, причем он сохранял сте
рильность при высоких температурах. Было установле

но, что цитоплазматическая мужская стерильность 
у выделенной авторами линии из сорта 'Masora' проявля
ется в присутствии одной пары рецессивных ядерных 
генов rfrf и устойчиво сохраняет стерильность в услови
ях Центрально-Черноземного региона России. Показано, 
что полученные опытные гибриды проявляют гетерози- 
сный эффект по продуктивности семян и по вегетатив
ной массе растения (Zhidkova et al., 1997). Помимо этого 
типа стерильности, во ВНИИ рапса используют систему 
стерильности Ogura, предоставленную PB.E. McVetty из 
университета Winnipeg (Канада) (Karpachev, Pastukhov, 
2017).

Для ускорения трудоемкого и длительного процесса 
получения отцовских линий гибридов во ВНИИ рапса 
был разработан оригинальный способ создания восста
новителей фертильности с использованием культуры 
гаплоидов, полученных из растений со стерильной цито
плазмой и генами восстановления фертильности. Не
оплодотворенные семязачатки вводили в культуру, осу
ществляли стабилизацию и микроразмножение полу
ченных гаплоидных линий с последующим получением 
дигаплоидов и в дальнейшем растений -  восстановите
лей фертильности. На эту методику был оформлен па
тент (Goryagina et al., 2009).

При создании гибридов уделяется внимание не толь
ко урожаю семян, но и другим важным для производства 
признакам, в том числе устойчивости к вредителям. Во 
ВНИИ рапса разработан способ получения гибридов, 
устойчивых к поражению распространенным в этой зоне 
скрытнохоботником (Karpachev, Nikonorenkov, 1994), ко
торый состоит в чередовании рядов материнской формы 
с ЦМС и отцовской формы -  восстановителя фертильно
сти, удалении отцовских растений после цветения и вы 
ращивании материнской линии до созревания семян. 
В качестве материнской формы используют растения, 
обладающие репеллентными свойствами к скрытнохо
ботнику, а в качестве отцовской -  растения, обладающие 
аттрактивными свойствами к данному вредителю.

В опытах по оценке сортов и линий рапса в качестве 
родительских форм гибридов во ВНИИМК использовали 
озимые сорта и инбредные линии 5 -7  поколения с высо
кой общей и специфической комбинационной способно
стью (Bochkaryova et al., 2019b). У ярового рапса изучали 
дигаплоидные линии, полученные методом культуры 
пыльников и изолированных микроспор на основе ги
бридов F1 сортов селекции ВНИИМК 'Кубанский', 'Эввин', 
'Ярвэлон' с сортами иностранной селекции (Bochkaryova 
et al., 2019b). Было установлено, что перевод линий рапса 
с фертильной цитоплазмы на цитоплазму Ogura не ока
зывает негативного влияния на такие хозяйственные 
признаки, как урожайность семян, масличность, продол
жительность вегетационного периода, высота растения 
(Bochkaryova et al., 2018). Отсутствие снижения урожая 
семян при переводе на стерильную цитоплазму подтвер
ждается также данными, полученными во ВНИИ рапса 
(Karpachev, Pastukhov, 2017). Однако при переносе генов 
Rf в предполагаемые отцовские линии оказалось, что со
держание глюкозинолатов в них повышено по сравне
нию с исходными образцами. Методом инбридинга и по
следующего отбора удалось создать линии -  восстанови
тели фертильности пыльцы с приемлемым уровнем 
глюкозинолатов в семенах (13,8-17,9  мкмоль/г) (Boch
karyova et al., 2019a). В результате получены первые эк
спериментальные гибриды озимого рапса, среди кото
рых семь имели урожайность на 23 -48%  выше стандарта 
(Gorlova et al., 2019).

ТРУДЫ  ПО ПРИКЛАДНОЙ БОТАНИКЕ, ГЕН ЕТИ К Е И СЕЛЕКЦИИ 181  (3 ), 2 0 2 0176



I. N. ANISIMOVA • A. G. DUBOVSKAYA 181 (3), 2020

В совместных разработках ВИР и Ленинградского НИ- 
ИСХ «Белогорка» с использованием ЦМС Polima созданы 
родительские линии гибридов ярового рапса на основе 
скороспелых и устойчивых к полеганию сортов, пригод
ных для выращивания в условиях Северо-Западного ре
гиона России. В качестве исходного материала были взя
ты сорта серии «Оредеж» селекции «Белогорки», сорта 
'Ратник' и 'Форвард' из ВНИИ рапса, 'Hja 82708 ' из Фин
ляндии, 'Eho' и 'Jenny' из Швеции и 'Zemu 2080 ' из Австра
лии. По результатам Л. П. Бекиш, в конкурсном сорто
испытании экспериментальных гибридов наибольший 
эффект гетерозиса по урожаю семян показан у гибрида 
с использованием материнской линии на основе сорта 
'Оредеж 3'.

Для подбора оптимальных родительских пар гибри
дов во ВНИИ рапса скрещивали андроклинные (дигапло
идные) линии, полученные из отечественных сортов, 
с линией из сорта 'Traiblazer', а андроклинные линии из 
сортов иностранной селекции -  с линией из сорта 'Рат
ник'. Анализ изменения количественных признаков (уро
жай семян гибридных растений, масса 1000 семян, высо
та растений) показал, что влияние специфической 
комбинационной способности родительских форм на 
изменчивость большинства количественных признаков 
выше, а влияние общей комбинационной способности на 
проявление гетерозиса у гибридного потомства значи
тельно ниже (Karpachev et al., 2015).

Были изучены по биологическим и селекционно 
ценным характеристикам стерильные линии и восста
новители фертильности типов стерильности Polima 
и Ogura, а также экспериментальные гибриды на их ос
нове. Выявлено, что источник стерильной цитоплазмы 
существенно не влиял на продуктивность изучаемых 
образцов, а продуктивность фертильного закрепителя 
стерильности чаще всего была выше, чем у стерильных 
образцов. Созданные гибриды F1 существенно превы
сили по урожайности стандартный сорт 'Ратник'. 
Установлено, что для получения гибридов на цито
плазме Polima практический интерес представляет 
восстановитель LHR-1, а на цитоплазме Ogura -  восста
новитель RGR-1. При этом восстановитель типа Polima 
дает более низкий гетерозисный эффект, чем восстано
витель типа Ogura (Karpachev, Pastukhov, 2017).

Таким образом, у рапса созданы системы ЦМС на ос
нове различных источников. Изучен генетический 
контроль проявления стерильности и восстановления 
фертильности. В селекционных учреждениях России 
созданы материнские и отцовские линии, а также по
лучены экспериментальные гибриды на основе систем 
ЦМС Ogura или Polima для условий Краснодарского 
края, Центрально-Черноземного и Северо-Западного 
регионов. Использование молекулярных маркеров по
зволит ускорить процесс гетерозисной селекции рапса.

Работа выполнена в рамках государственного зада
ния согласно тематическому плану ВИР по проекту 
№ 0662-2019-0001 «Коллекция масличных и прядильных 
культур ВИР: поддержание, изучение, расширение генети
ческого разнообразия», номер государственной регистра
ции АААА-А19-119013090159-5.

The research was perform ed within the fram ew ork o f  the 
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No. 0662-2019-0001 "The Collection o f  Oil and Fiber Crops at  
VIR: Maintenance, Study, and Genetic Diversity Expansion", 
State Registration No. АААА-А19-119013090159-5.
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