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Íà ïðèìåðå ïîäñîëíå÷íèêà ïîêàçàíî ðàçâèòèå èäåé Í.È. Âàâèëîâà îá îòäàëåííîé ãèá-
ðèäèçàöèè êàê ñïîñîáå ðàñøèðåíèÿ ðàçíîîáðàçèÿ âîçäåëûâàåìûõ êóëüòóð. Îáîáùåíû ðåçóëüòàòû 
èññëåäîâàíèé ïî ñêðåùèâàåìîñòè êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà ñ äèêèìè âèäàìè ðîäà Helianthus, 
õàðàêòåðó íàñëåäîâàíèÿ ïðèçíàêîâ â ãèáðèäíûõ ïîêîëåíèÿõ, îñîáåííîñòÿì ñòðóêòóðíî-ôóíêöèî-
íàëüíûõ ïðåîáðàçîâàíèé ãåíîìîâ â ïîòîìñòâàõ ó ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ. Ïðîàíàëèçèðîâàíû ïðàêòè-
÷åñêèå ðåçóëüòàòû ñêðåùèâàíèé H. annuus ñ ìíîãîëåòíèìè âèäàìè Helianthus; îáñóæäàþòñÿ ðàçëè÷-
íûå àñïåêòû ïðèìåíåíèÿ òàêîãî ïîäõîäà äëÿ ðåøåíèÿ çàäà÷ ñåëåêöèè è âîïðîñîâ ÷àñòíîé ãåíåòèêè 
ïîäñîëíå÷íèêà. Ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäà îòäàëåííîé ãèáðèäèçàöèè ðàçðàáîòàíà è ïðåäëîæåíà íîâàÿ 
ìîäåëü äëÿ èññëåäîâàíèÿ ãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ âçàèìîäåéñòâèÿ ÿäðà è öèòîïëàçìû. 

 

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ïîäñîëíå÷íèê, âèäû, îòäàëåííàÿ ãèáðèäèçàöèÿ, ãåíåòè÷åñêàÿ ìîäåëü 
ÖÌÑ-Rf. 
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Îòäàëåííàÿ (ìåæâèäîâàÿ è ìåæðîäîâàÿ) ãèáðèäèçàöèÿ — ýòî ñïî-
ñîá ñîçäàíèÿ íîâûõ ãåíîìîâ è ãåíîòèïîâ, ñî÷åòàþùèõ öåííûå ïðèçíàêè 
ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ. Ñóùåñòâåííûé âêëàä â òåîðåòè÷åñêîå îáîñíîâàíèå îò-
äàëåííîé ãèáðèäèçàöèè êàê ìåòîäà ñåëåêöèè âíåñ Íèêîëàé Èâàíîâè÷ Âà-
âèëîâ. Â 1932 ãîäó, îáîáùàÿ ïîëó÷åííûå ñ åå ïîìîùüþ äîñòèæåíèÿ â îá-
ëàñòè ðàñòåíèåâîäñòâà, îí ïèñàë: «Èç îáùèõ çàäà÷ ãåíåòèêè… ìû âûäåëÿ-
åì, ïðåæäå âñåãî, ïðîáëåìó îòäàëåííîé ãèáðèäèçàöèè, ðàçðàáîòêó âîïðîñà 
î ïðèìåíèìîñòè îòäàëåííûõ ñêðåùèâàíèé, ãèáðèäèçàöèè ðàçëè÷íûõ âè-
äîâ è ðîäîâ. Ñàìûå óâëåêàòåëüíûå çàäà÷è, èíòåðåñóþùèå ñåëåêöèîíåðà è 
àãðîíîìà…, â çíà÷èòåëüíîé ìåðå ñâÿçàíû ñ ïðîáëåìîé îòäàëåííîé ãèáðè-
äèçàöèè; ñî÷åòàíèå íàèáîëåå èíòåðåñíûõ ïðèçíàêîâ â ñîðòå… îáóñëîâëè-
âàåòñÿ âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ èìåííî ïðèìåíèìîñòüþ îòäàëåííîé ãèáðèäèçà-
öèè» (1). Ðàçðàáîòêà ñïîñîáîâ îòäàëåííîé ãèáðèäèçàöèè ñòàëà îäíèì èç îñ-
íîâíûõ íàïðàâëåíèé íàó÷íîé äåÿòåëüíîñòè îðãàíèçîâàííîãî Í.È. Âàâèëî-
âûì â 1925 ãîäó âî Âñåðîññèéñêîì ÍÈÈ ðàñòåíèåâîäñòâà (ÂÈÐ) îòäåëà ãå-
íåòèêè (2). Åãî ïåðâûì ðóêîâîäèòåëåì áûë íàçíà÷åí Ãåîðãèé Äìèòðèå-
âè÷ Êàðïå÷åíêî, êëàññè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ êîòîðîãî ïî òåîðèè îòäàëåí-
íîé ãèáðèäèçàöèè âîøëè â çîëîòîé ôîíä ìèðîâîé íàóêè (3). Âûÿñíåíèå 
ãåíåòè÷åñêèõ è öèòîãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ ñîâìåñòèìîñòè/íåñîâìåñòè-
ìîñòè âèäîâ äî ñèõ ïîð îñòàåòñÿ â ÷èñëå îñíîâíûõ çàäà÷ ýòîãî îòäåëà ÂÈÐ.  

Äîñòèãíóòûå ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè óñïåõè â îáëàñòè ñåëåêöèè ïîä-
òâåðæäàþò ñïðàâåäëèâîñòü èäåé Í.È. Âàâèëîâà îá èñêëþ÷èòåëüíîé ðîëè 
îòäàëåííîé ãèáðèäèçàöèè â ðàñøèðåíèè ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ 
êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé (4, 5). Íèêîëàé Èâàíîâè÷ ðàññìàòðèâàë îòäàëåííóþ 
ãèáðèäèçàöèþ ïðåæäå âñåãî êàê ñïîñîá ïåðåäà÷è êóëüòóðíûì âèäàì óñ-
òîé÷èâîñòè ê áîëåçíÿì, âðåäèòåëÿì è íåáëàãîïðèÿòíûì ôàêòîðàì ñðåäû. 
Âûÿâëåííûå èì îáùèå çàêîíîìåðíîñòè â ðàñïðåäåëåíèè èììóíèòåòà ê 
èíôåêöèîííûì çàáîëåâàíèÿì ëåæàò â îñíîâå èññëåäîâàíèé ïî ïîèñêó óñ-
òîé÷èâûõ ôîðì ñðåäè ðàçíîîáðàçèÿ êóëüòóðíûõ ðàñòåíèé è èõ äèêèõ ðî-
äè÷åé. Í.È. Âàâèëîâ óñòàíîâèë, ÷òî «íàèáîëåå êîíòðàñòíûå ðàçëè÷èÿ ïî 
èììóíèòåòó âûÿâëÿþò ðàñòåíèÿ, öèòîãåíåòè÷åñêè ðåçêî äèôôåðåíöèðî-
âàííûå íà ðàçëè÷íûå âèäû» è ÷òî «âèäû, èììóííûå ê îäíîìó çàáîëåâà-
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íèþ, íåðåäêî óñòîé÷èâû è êî ìíîãèì äðóãèì çàáîëåâàíèÿì (ïðèìåðû êîì-
ïëåêñíîãî, èëè ãðóïïîâîãî, èììóíèòåòà)» (6).  

Îòêðûòûå Í.È. Âàâèëîâûì çàêîíîìåðíîñòè â ðàñïðåäåëåíèè ïðè-
çíàêîâ èììóíèòåòà íàøëè ïðèìåíåíèå â ñåëåêöèè âàæíåéøåé ìàñëè÷íîé 
êóëüòóðû — ïîäñîëíå÷íèêà. Â ðàáîòàõ ó÷åíîãî ïðèâîäÿòñÿ ïðèìåðû óñòîé-
÷èâîñòè ìíîãîëåòíåãî êëóáíåíîñíîãî âèäà H. tuberosus è îäíîëåòíåãî ïîä-
ñîëíå÷íèêà ñåðåáðèñòîëèñòíîãî H. argophyllus ê ðæàâ÷èííîìó ãðèáó Puccinia 
helianthi (7). Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè îïèñàíî ìíîæåñòâî çàáîëåâàíèé êóëü-
òóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà, êîòîðûå âûçûâàþò ïàðàçèòè÷åñêèå ãðèáû. Íàè-
áîëüøèé âðåä íàíîñÿò ôîìîïñèñ (âîçáóäèòåëü Phomopsis helianthi), áåëàÿ 
ãíèëü (Sclerotinia sclerotiorum), ñåðàÿ ãíèëü (Botrytis cinerea), ëîæíàÿ ìó÷íè-
ñòàÿ ðîñà (Plasmopara  halstedii), ðæàâ÷èíà. Ñåðüåçíóþ îïàñíîñòü ïðåäñòàâ-
ëÿþò àëüòåðíàðèîç (Alternaria helianthi), ôîìîç (Phoma macdonaldii), âåðòè-
öèëëåç (Verticillium dahliae), à òàêæå öâåòêîâîå ðàñòåíèå-ïàðàçèò çàðàçèõà 
(Orobanche cumana). 

Â 1938 ãîäó Í.À. Ùèáðÿ ñôîðìóëèðîâàë ïðàêòè÷åñêèå öåëè ìåæ-
âèäîâîé ãèáðèäèçàöèè ó ïîäñîëíå÷íèêà (8). Îñíîâíîé çàäà÷åé îí ñ÷èòàë 
ïîâûøåíèå èììóíèòåòà ó êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà (îäíîëåòíèé âèä 
H. annuus) çà ñ÷åò âûñîêîóñòîé÷èâîãî H. tuberosus. Åùå îäíî íàïðàâëåíèå 
ó÷åíûé ñâÿçûâàë ñ ñîçäàíèåì íà îñíîâå ãèáðèäîâ H. annuus ½ H. tuberosus 
ìíîãîëåòíåãî ïîäñîëíå÷íèêà, äàþùåãî áîòâó, êëóáíè è ñåìåíà (9). Äðóãèå 
èññëåäîâàòåëè ïîä÷åðêèâàëè îãðàíè÷åííîñòü ãåíåòè÷åñêîé îñíîâû ó êóëü-
òóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà è çíà÷èìîñòü ìåæâèäîâîé ãèáðèäèçàöèè êàê ñïî-
ñîáà ðàñøèðåíèÿ åãî ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ (10-14). Ê íàñòîÿùåìó 
âðåìåíè íàêîïëåíû äàííûå, ñâèäåòåëüñòâóþùèå î òîì, ÷òî äèêèå âèäû ðîäà 
Helianthus ñëóæàò èñòî÷íèêàìè öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìóæñêîé ñòåðèëüíî-
ñòè (ÖÌÑ), âîññòàíîâëåíèÿ ôåðòèëüíîñòè ïûëüöû, óñòîé÷èâîñòè ê âðåä-
íûì îðãàíèçìàì è íåáëàãîïðèÿòíûì óñëîâèÿì ñðåäû, îðèãèíàëüíîãî æèð-
íîêèñëîòíîãî ñîñòàâà ìàñëà è äðóãèõ öåííûõ ïðèçíàêîâ è ñâîéñòâ (10-18).  

Ðîä Helianthus âêëþ÷àåò 51 âèä, èç êîòîðûõ 14 — îäíîëåòíèå äèï-
ëîèäíûå (2n = 34), â òîì ÷èñëå êóëüòóðíûé ïîäñîëíå÷íèê H. annuus (ñåê-
öèÿ Helianthus), è 37 — ìíîãîëåòíèå ñ ðàçëè÷íîé ïëîèäíîñòüþ (ñåêöèè 
Atrorubentes è Ciliares) (19). Óñòàíîâëåíî, ÷òî îäíîëåòíèå äèêîðàñòóùèå 
âèäû (2n = 34) ëåãêî âñòóïàþò â ãèáðèäèçàöèþ ñ êóëüòóðíûì ïîäñîëíå÷-
íèêîì è äàþò ôåðòèëüíîå ïîòîìñòâî ïðè ëþáîì íàïðàâëåíèè ñêðåùèâà-
íèé. Íà îñíîâå ãèáðèäîâ êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà ñ îäíîëåòíèìè äè-
êèìè âèäàìè ïîëó÷åíû èñòî÷íèêè ÖÌÑ (20-22), ñîçäàíû ñåëåêöèîííûå 
ëèíèè, â òîì ÷èñëå îáëàäàþùèå ãåíàìè óñòîé÷èâîñòè ê áîëåçíÿì (15, 23). 
Îñîáóþ öåííîñòü äëÿ ñåëåêöèè ïðåäñòàâëÿþò ìíîãîëåòíèå âèäû, êîòîðûå 
ñëóæàò èñòî÷íèêàìè ïðèçíàêîâ, îòñóòñòâóþùèõ ó îäíîëåòíèõ âèäîâ, â ÷à-
ñòíîñòè ãðóïïîâîãî (ïî Í.È. Âàâèëîâó) èììóíèòåòà ê áîëåçíÿì è âðåäè-
òåëÿì. Â îáû÷íûõ óñëîâèÿõ ìíîãîëåòíèå è îäíîëåòíèå âèäû ðîäà Helian-
thus ñêðåùèâàþòñÿ ñ áîëüøèì òðóäîì (ïðè ýòîì îáðàçóþòñÿ ñòåðèëüíûå 
ãèáðèäû) èëè íåñîâìåñòèìû (10, 24, 25). Ïî îïðåäåëåíèþ Ã.Ä. Êàðïå÷åí-
êî (3), òàêîé òèï ñêðåùèâàíèé ìîæíî îòíåñòè ê èíêîíãðóåíòíûì. Ðåçóëü-
òàòû àíàëèçà ñêðåùèâàåìîñòè âèäîâ, äîïîëíåííûå äàííûìè öèòîãåíåòè-
÷åñêèõ è ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé, ïîçâîëèëè îöåíèòü õà-
ðàêòåð ìåæâèäîâûõ âçàèìîñâÿçåé è îïðåäåëèòü ãåíîìíûé ñîñòàâ âèäîâ ðî-
äà. Óñòàíîâëåíî, ÷òî íåñîâìåñòèìîñòü îäíîëåòíèõ è ìíîãîëåòíèõ âèäîâ 
ïîäñîëíå÷íèêà ïðè ñêðåùèâàíèÿõ îáóñëîâëåíà ðàçëè÷èÿìè â èõ ãåíîìíîì 
ñîñòàâå (24, 27). Â ñîîòâåòñòâèè ñ íåäàâíåé ãèïîòåçîé ôðàíöóçñêèõ èññëå-
äîâàòåëåé, âñå âèäû ðîäà Helianthus èìåþò îáùèé ãåíîì Ñ; ãåíîì Í — 
îáùèé äëÿ îäíîëåòíèõ âèäîâ, ãåíîì Ð — äëÿ ìíîãîëåòíèõ âèäîâ; ãåíîì À 
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ñïåöèôè÷åí äëÿ ñåêöèè Atrorubentes (28).  
Íåñîâìåñòèìîñòü ïðè ñêðåùèâàíèÿõ ïðåïÿòñòâóåò ýôôåêòèâíîìó 

èñïîëüçîâàíèþ ãåíåòè÷åñêîãî ïîòåíöèàëà ìíîãîëåòíèõ äèêèõ âèäîâ â ñå-
ëåêöèè ïîäñîëíå÷íèêà. Äëÿ ïðåîäîëåíèÿ áàðüåðîâ íåñêðåùèâàåìîñòè ïðåä-
ëàãàëèñü ðàçëè÷íûå ïðèåìû: ïîäáîð ïàð, âîçäåéñòâèå òåðìîøîêîì, ïðåä-
âàðèòåëüíîå âåãåòàòèâíîå ñáëèæåíèå, ìíîãîêðàòíîå îïûëåíèå (27). Â ïî-
ñëåäíèå äåñÿòèëåòèÿ äëÿ ïîëó÷åíèÿ ãèáðèäîâ óñïåøíî èñïîëüçîâàëèñü ìå-
òîäû áèîòåõíîëîãèè (êóëüòóðû çàðîäûøåé, ñëèÿíèÿ ïðîòîïëàñòîâ) (29-34). 
Â ëèòåðàòóðå îïèñàíû è ðàçëè÷íûå ïðèåìû âîññòàíîâëåíèÿ ôåðòèëüíîñòè ó 
ãèáðèäîâ îò ñêðåùèâàíèé ìåæäó êóëüòóðíûì ïîäñîëíå÷íèêîì è ìíîãî-
ëåòíèìè âèäàìè Helianthus. Îäèí èç íèõ çàêëþ÷àåòñÿ â ïîëó÷åíèè ïî-
òîìñòâ îò âîçâðàòíûõ ñêðåùèâàíèé ïîñðåäñòâîì îïûëåíèÿ ñòåðèëüíûõ ðàñ-
òåíèé F1 ñìåñüþ ïûëüöû êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà ñ öåëüþ ïîëó÷åíèÿ 
ôåðòèëüíûõ ðàñòåíèé ÂÑ1. Ýòîò ïîäõîä, èñïîëüçîâàííûé ïðè ãèáðèäèçàöèè 
H. annuus è ìíîãîëåòíåãî äèïëîèäíîãî H. mollis, âåñüìà òðóäîåìîê è ìàëî-
ýôôåêòèâåí (35). Òåì íå ìåíåå, íà åãî îñíîâå óäàëîñü óñïåøíî èíòðîãðåñ-
ñèðîâàòü â ãåíîì îäíîëåòíåãî ïîäñîëíå÷íèêà ãåíû, âëèÿþùèå íà àðõèòåê-
òîíèêó ðàñòåíèé (óêîðî÷åííûå ìåæäîóçëèÿ, ñâîéñòâåííûå H. mollis). Èí-
òðî-ãðåññèðîâàííûå ôðàãìåíòû ãåíîìà ëîêàëèçîâàíû íà ìîëåêóëÿðíî-
ãåíå-òè÷åñêîé êàðòå â äâóõ ãðóïïàõ ñöåïëåíèÿ (36).  

Äðóãàÿ ñòðàòåãèÿ, îñíîâàííàÿ íà êëàññè÷åñêèõ ðàáîòàõ Ã.Ä. Êàðïå-
÷åíêî (37), çàêëþ÷àåòñÿ â óäâîåíèè íàáîðà õðîìîñîì ó ðàñòåíèé F1. Âïåð-
âûå èñêóññòâåííûå àìôèäèïëîèäû ó ïîäñîëíå÷íèêà ïîëó÷èëè R.C. Jackson 
è B.G. Murrey (38), âïîñëåäñòâèè ýòîò ìåòîä èñïîëüçîâàëñÿ íåîäíîêðàòíî 
(39). Â ÷àñòíîñòè, àìôèäèïëîèäû îò ñêðåùèâàíèé êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷-
íèêà ñ ìíîãîëåòíèìè âèäàìè ïîëó÷àëè ñ öåëüþ ïåðåäà÷è óñòîé÷èâîñòè ê 
çàðàçèõå (40). Îäíàêî óêàçàííûé ìåòîä íå íàøåë øèðîêîãî ðàñïðîñòðàíå-
íèÿ, ïîñêîëüêó îáëàäàåò ñóùåñòâåííûì íåäîñòàòêîì — ïðîèñõîäèò ðåâåðñèÿ 
ãèáðèäíûõ ðàñòåíèé ê äèïëîèäíîìó ñîñòîÿíèþ (ìèíóÿ ñòàäèþ àíåóïëîèäèè) 
è, êàê ñëåäñòâèå, ïîëíàÿ óòðàòà ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà äèêîãî âèäà.  

Ñóùåñòâåííûé âêëàä â ñåëåêöèþ ïîäñîëíå÷íèêà íà ãðóïïîâîé èì-
ìóíèòåò ìåòîäîì îòäàëåííîé ãèáðèäèçàöèè âíåñëè ðàáîòû, âûïîëíåííûå 
Ã.Â. Ïóñòîâîéò âî Âñåðîññèéñêîì ÍÈÈ ìàñëè÷íûõ êóëüòóð (ÂÍÈÈÌÊ, 
ã. Êðàñíîäàð). Åé âïåðâûå óäàëîñü ïîëó÷èòü ðåöèïðîêíûå ìåæâèäîâûå ãèá-
ðèäû êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà ñ H. tuberosus, H. tomentosus, H. subca-
nescens, H. scaberimus, H. mollis (10, 11). Îíè áûëè îäíîëåòíèìè, âûñîêîôåð-
òèëüíûìè, èìåëè ïðîìåæóòî÷íûé ôåíîòèï è òàêîå æå ÷èñëî õðîìîñîì, êàê 
ó êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà (2n = 34), íåçàâèñèìî îò ïëîèäíîñòè âòîðîãî 
ðîäèòåëÿ. Êðîìå òîãî, ãèáðèäû îáëàäàëè óñòîé÷èâîñòüþ ê ïàòîãåíàì, ïîëó-
÷åííîé îò äèêîãî âèäà. Íà îñíîâå èõ 22-ãî ïîêîëåíèÿ ñåëåêöèîíåðàìè 
ÂÍÈÈÌÊ áûëè ñîçäàíû ñîðòà Ëèäåð, Áåðåçàíñêèé è äð., õàðàêòåðèçóþùèåñÿ 
âûñîêîé ìàñëè÷íîñòüþ è óñòîé÷èâîñòüþ ê áîëåçíÿì. Ê íàñòîÿùåìó âðåìå-
íè â ðàçíûõ ñòðàíàõ íà îñíîâå ãèáðèäèçàöèè êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà ñ 
ìíîãîëåòíèìè äèêèìè âèäàìè ïîëó÷åí èñõîäíûé ñåëåêöèîííûé ìàòåðèàë, 
âêëþ÷àþùèé ëèíèè ñ èíòðîãðåññèðîâàííîé óñòîé÷èâîñòüþ ê ñêëåðîòèíèè 
(41) è àëüòåðíàðèè (42), çàñóõîóñòîé÷èâîñòüþ (43) è äðóãèìè ïðèçíàêàìè. 

Â ÂÈÐ áûëè ñîçäàíû ñåðèè ïðîèçâîäíûõ îò ìåæâèäîâûõ ñêðåùè-
âàíèé, â êîòîðûõ ìàòåðèíñêîé ôîðìîé ñëóæèëà îäíà è òà æå ëèíèÿ êóëü-
òóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà ñ ÖÌÑ, à îòöîâñêèìè — ìíîãîëåòíèå âèäû ðàç-
ëè÷íîé ïëîèäíîñòè (H. mollis, H. maximiliani, H. laetiflorus, H. trachelifolius, 
H. angustifolius, H. occidentalis, H. strumosus, H. rigidus, H. giganteus, H. gros-
seserratus, H. divaricatus, H. hirsutus, H. decapetalus è H. tomentosus) (44-46). Â 
ïîòîìñòâå îò ýòèõ ñêðåùèâàíèé ïðèñóòñòâîâàëè ôåðòèëüíûå è îáðàçóþ-
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ùèå ñåìåíà ìíîãîëåòíèå ðàñòåíèÿ, íå ïîõîæèå íè íà îòöîâñêóþ, íè íà 
ìàòåðèíñêóþ ôîðìó; îäíîëåòíèå ðàñòåíèÿ, áëèçêèå ïî ôåíîòèïó ê îäíî-
ëåòíåìó äèêîðàñòóùåìó ïîäñîëíå÷íèêó; ãèáðèäû, ïîòîìñòâà F1 è F2 êîòî-
ðûõ ðàñùåïëÿëèñü íà ðàñòåíèÿ êóëüòóðíîãî è äèêîðàñòóùåãî òèïà ïî ïðè-
çíàêàì ôåðòèëüíîñòè ïûëüöû, òèïó âåòâëåíèÿ, íàëè÷èþ îïóøåíèÿ è àí-
òîöèàíîâîé îêðàñêè; ãèáðèäû, íå äàþùèå ðàñùåïëåíèÿ â F2-F8, ìîðôîëî-
ãè÷åñêè ñõîäíûå ñ ëèíèÿìè êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà, íî îáëàäàþùèå 
ñâîåîáðàçíûì âåòâëåíèåì, õàðàêòåðíûì òîëüêî äëÿ ýòèõ ôîðì.  

Â F2 è ïîñëåäóþùèõ ïîêîëåíèÿõ íàáëþäàëîñü ïîÿâëåíèå îäíèõ è 
òåõ æå ìîðôîëîãè÷åñêèõ òèïîâ íåçàâèñèìî îò òîãî, êàêîé ìíîãîëåòíèé 
âèä èñïîëüçîâàëñÿ â ñêðåùèâàíèè â êà÷åñòâå îòöîâñêîé ôîðìû. Ñîçäàíà 
êîëëåêöèÿ èíòðîãðåññèâíûõ ëèíèé îäíîëåòíåãî ïîäñîëíå÷íèêà, âûâåäåí-
íûõ ïîñðåäñòâîì ïðåäâàðèòåëüíîãî îòáîðà èç ïîòîìñòâà ìåæâèäîâûõ ãèá-
ðèäîâ F1, à òàêæå èç èõ ïîòîìñòâ îò àíàëèçèðóþùèõ ñêðåùèâàíèé ñî ñòå-
ðèëüíîé ìàòåðèíñêîé ôîðìîé. Îíè õàðàêòåðèçóþòñÿ ôåíîòèïè÷åñêîé îä-
íîðîäíîñòüþ è êîìïëåêñîì öåííûõ áèîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, ïðåäïîëî-
æèòåëüíî ïîëó÷åííûõ îò ìíîãîëåòíåãî ðîäèòåëÿ, — óñòîé÷èâîñòüþ ê ïàòî-
ãåíàì, ñïîñîáíîñòüþ ôîðì ñ ÖÌÑ âîññòàíàâëèâàòü ôåðòèëüíîñòü ïûëüöû è 
ñâîåîáðàçíûì ìîðôîòèïîì. Óæå â F1 ó ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ îòìå÷åíà ñòà-
áèëèçàöèÿ ÷èñëà õðîìîñîì íà äèïëîèäíîì óðîâíå, íåçàâèñèìî îò ïëîèä-
íîñòè îòöîâñêîãî âèäà (16, 47, 48). Ìàññà 1000 ñåìÿí èíòðîãðåññèâíûõ 
ëèíèé âàðüèðîâàëà îò 31 äî 80 ã. Äîëÿ ëóçãè ó ãèáðèäîâ èçìåíÿëàñü îò 23 
äî 43 %, ïðè÷åì ó øåñòè ãèáðèäîâ îíà ñîñòàâèëà ìåíåå 30 %. Ïî êðóïíî-
ñòè ñåìÿí è ëóçæèñòîñòè ëèíèè óñòóïàëè ñòàíäàðòíîìó ñîðòó Ïåðåäîâèê. 
Ïðè ýòîì êîëè÷åñòâî ìàñëà (îñíîâíîé ïîêàçàòåëü êà÷åñòâà ñåìÿí) èçìå-
íÿëîñü îò 48,0 äî 56,3 %, ÷òî áûëî âûøå ñòàíäàðòà â ñðåäíåì íà 1,9 %. Çà 
èñêëþ÷åíèåì äâóõ êîìáèíàöèé, ìàñëè÷íîñòü ÿäðà ó ãèáðèäîâ ïðåâûøàëà 
50 %, ïðè÷åì ó ïÿòè ðàâíÿëàñü 55 %. Îñîáóþ öåííîñòü ïðåäñòàâëÿåò ëè-
íèÿ, âûäåëåííàÿ èç ãèáðèäà 114 ½ H. giganteus, êîòîðàÿ â òå÷åíèå 3 ëåò 
(2009-2011 ãî-äû) â óñëîâèÿõ Êóáàíñêîé îïûòíîé ñòàíöèè ÂÈÐ (Êðàñíî-
äàðñêèé êðàé) äåìîíñòðèðîâàëà ïîëíóþ óñòîé÷èâîñòü ê òàêîìó îïàñíîìó 
çàáîëåâàíèþ, êàê ôîìîïñèñ.  

Ôîðìû ïîäñîëíå÷íèêà, ñîçäàííûå íà îñíîâå ìåòîäà îòäàëåííîé 
ãèáðèäèçàöèè, õàðàêòåðèçóþòñÿ ðàííåñïåëîñòüþ è îáëàäàþò âûñîêîé êîì-
áèíàöèîííîé ñïîñîáíîñòüþ ïî óðîæàþ ñåìÿí ïðè ñêðåùèâàíèÿõ ñ ëèíèåé 
ÖÌÑ. Ìíîãèå èç íèõ ïðîÿâëÿþò ðåöåññèâíûé õàðàêòåð âåòâëåíèÿ è ïðåä-
íàçíà÷åíû äëÿ èñïîëüçîâàíèÿ â êà÷åñòâå âîññòàíîâèòåëåé ôåðòèëüíîñòè 
ïûëüöû ó ëèíèé ñ ÖÌÑ ïðè ïîëó÷åíèè ïðîìûøëåííûõ ãåòåðîçèñíûõ ãèá-
ðèäîâ. Èìåþòñÿ ãèáðèäíûå êîìáèíàöèè, äëÿ ïîòîìñòâà êîòîðûõ òèïè÷íî 
îòñóòñòâèå âåòâëåíèÿ, ïîëíîå âîññòàíîâëåíèå ôåðòèëüíîñòè ïûëüöû è áî-
ëåå âûñîêàÿ, ÷åì ó ñòàíäàðòíîãî ñîðòà Ïåðåäîâèê, óðîæàéíîñòü ñåìÿí. 
Ïðè âîçâðàòíûõ ñêðåùèâàíèÿõ ñ ëèíèåé ÖÌÑ áûëè ïîëó÷åíû îäíîêîð-
çèíî÷íûå âûñîêîðîñëûå (180-190 ñì) õîðîøî âûðîâíåííûå ïî âûñîòå 
ãèáðèäíûå ðàñòåíèÿ ñ êðóïíûìè êîðçèíêàìè äèàìåòðîì îêîëî 25 ñì. 
Ýòîò óñïåõ âî ìíîãîì îáúÿñíÿåòñÿ èñïîëüçîâàíèåì äëÿ ãèáðèäèçàöèè ëèíèé 
ÖÌÑ, íåñóùèõ ãåíû àâòîôåðòèëüíîñòè, à íå ñàìîíåñîâìåñòèìûõ ñîðòîâ. Ó 
òåõ àâòîôåðòèëüíûõ ôîðì, êîòîðûå ñïîñîáíû ïðåîäîëåòü íåñîâìåñòèìîñòü, 
ýòîò ïðîöåññ ïðîèñõîäèò ëåã÷å è ïðè îòäàëåííîì ñêðåùèâàíèè (16, 46).  

Õðîíîëîãè÷åñêè ìîæíî âûäåëèòü äâà ýòàïà, ïîñâÿùåííûõ èññëåäî-
âàíèÿì ãèáðèäîâ îò ñêðåùèâàíèé êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà ñ ìíîãîëåò-
íèìè âèäàìè ðîäà Helianthus. Ïåðâûé èç íèõ (äî ñåðåäèíû 1980-õ ãîäîâ) 
ñâÿçàí ñ âûÿñíåíèåì ïðè÷èí íåñîâìåñòèìîñòè ãåíîìîâ ïðè ãèáðèäèçàöèè 
êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà ñ ìíîãîëåòíèìè âèäàìè è ïîèñêîì ñïîñîáîâ 
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ïðåîäîëåíèÿ íåñêðåùèâàåìîñòè. Â ýòîò ïåðèîä áûëè âûïîëíåíû èññëåäî-
âàíèÿ ìåéîçà ãèáðèäîâ, â ÷àñòíîñòè ðàáîòû ñïåöèàëèñòîâ áîëãàðñêîé øêî-
ëû ïîä ðóêîâîäñòâîì ïðîôåññîðà É. Ãåîðãèåâîé-Òîäîðîâîé (25). Âòîðîé 
ýòàï èññëåäîâàíèé ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ ïîäñîëíå÷íèêà ñîâïàäàåò ñ íà-
÷àëîì øèðîêîãî èñïîëüçîâàíèÿ ñîâðåìåííûõ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ 
òåõíîëîãèé. Ñ ðàçâèòèåì ìåòîäîâ ìîëåêóëÿðíîãî ìàðêèðîâàíèÿ ïîÿâèëàñü 
âîçìîæíîñòü äëÿ îïðåäåëåíèÿ ïðèðîäû ãèáðèäîâ, ìíîãèå èç êîòîðûõ ðà-
íåå ñ÷èòàëèñü ëîæíûìè. Îäíàêî äî ñèõ ïîð ìåõàíèçìû èíòðîãðåññèé è 
îñîáåííîñòè ïðåîáðàçîâàíèÿ ãåíîìîâ ïðè ìåæâèäîâîé ãèáðèäèçàöèè ó ïîä-
ñîëíå÷íèêà èçó÷åíû íåäîñòàòî÷íî. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ äëÿ õàðàêòåðèñòèêè 
ãèáðèäîâ è äîêàçàòåëüñòâà èíòðîãðåññèè ãåíîâ, êîíòðîëèðóþùèõ öåííûå 
ïðèçíàêè, èç ãåíîìà äèêîãî âèäà óñïåøíî èñïîëüçóþòñÿ ìåòîäû àíàëèçà 
ïîëèìîðôèçìà ÄÍÊ. Â ÷àñòíîñòè, äëÿ äîêàçàòåëüñòâà èíòðîãðåññèè 
ôðàãìåíòîâ ãåíîìà îòöîâñêîãî ìíîãîëåòíåãî âèäà â ãåíîòèï ãèáðèäîâ H. 
an-nuus ½ H. mollis èñïîëüçîâàíû RAPD-, RFLP- è AFLP-ìàðêåðû 
(randomly amplified polymorphic DNA, restriction fragment length 
polymorphism, àmplified fragment length polymorphism) (30, 31, 36). Äðóãèå 
èññëåäîâàòåëè òàêæå ïðèìåíÿëè ìåòîäû RAPD (49), SSR (simple sequence 
repeat) (50, 51), AFLP (41) è, êðîìå òîãî, áëîòòèíã-ãèáðèäèçàöèþ ïî Ñàó-
çåðíó (52).    

Äëÿ âûÿñíåíèÿ îñîáåííîñòåé ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûõ ïðåîá-
ðàçîâàíèé ãåíîìà ïðè ìåæâèäîâîé ãèáðèäèçàöèè ó ïîäñîëíå÷íèêà èñïîëü-
çîâàëñÿ ïîëèìîðôèçì ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèõ ñïåêòðîâ 11S ãëîáóëèíà ñåìÿí 
(ãåëèàíòèíèíà) (53). Ìíîãîëåòíèå è îäíîëåòíèå âèäû Helianthus ðàçëè÷à-
þòñÿ ïî êîìïîíåíòíîìó ñîñòàâó ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî ñïåêòðà çàïàñíîãî 
áåëêà ñåìÿí ãåëèàíòèíèíà, ñèíòåç êîòîðîãî íàõîäèòñÿ ïîä êîíòðîëåì íå 
ìåíåå òðåõ ëîêóñîâ — HelA, HelB è HelC. Â ñåìåíàõ F1 îò ñêðåùèâàíèé 
H. annuus ñ îäíîëåòíèìè äèêîðàñòóùèìè âèäàìè è ôîðìàìè íåçàâèñèìî 
îò íàïðàâëåíèÿ ñêðåùèâàíèé íàáëþäàëàñü êîäîìèíàíòíàÿ ýêñïðåññèÿ âà-
ðèàíòîâ ïîëèïåïòèäîâ îáîèõ ðîäèòåëåé, à â F2 îòìå÷àëñÿ ìåíäåëåâñêèé 
õàðàêòåð ðàñùåïëåíèÿ.   

Èíîé òèï íàñëåäîâàíèÿ êîìïîíåíòîâ ãåëèàíòèíèíà îáíàðóæåí ïðè 
àíàëèçå ãèáðèäîâ îò ñêðåùèâàíèé êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà ñ ìíîãîëåò-
íèìè âèäàìè. Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèå ñïåêòðû ãåëèàíòèíèíà, âûäåëåííîãî èç 
ñåìÿí F1 ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ, îêàçàëèñü èäåíòè÷íû ñïåêòðó ìàòåðèíñêîé 
ëèíèè ëèáî ñîäåðæàëè íîâûå, íå ñâîéñòâåííûå ðîäèòåëüñêèì ôîðìàì âàðè-
àíòû. Òàêîé õàðàêòåð èçìåí÷èâîñòè íàáëþäàëñÿ è â ñëåäóþùèõ ïîêîëåíèÿõ. 
Â ãðóïïå èç 83 èíòðîãðåññèâíûõ ëèíèé âûÿâëåíî 6 ðàçëè÷íûõ òèïîâ ñïåê-
òðà (ôåíîòèïîâ) ãåëèàíòèíèíà. Ñïåêòð ãåëèàíòèíèíà, ñâîéñòâåííûé îäíî-
ëåòíåé ìàòåðèíñêîé ôîðìå, èìåëè 35 % ëèíèé. Â 60 % ïîòîìñòâ ìåæâèäî-
âûõ ãèáðèäîâ îòìå÷àëèñü èçìåíåíèÿ â ñïåêòðå êîìïîíåíòîâ, êîíòðîëèðóå-
ìûõ ëîêóñîì HelC. Âñå òèïû ñïåêòðà çàïàñíûõ áåëêîâ ñåìÿí, íàáëþäàâøèå-
ñÿ ó àíàëèçèðóåìûõ ôîðì, ðàíåå îïèñàíû ó êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà.   

Ó ðàñòåíèé, ïîëó÷åííûõ â Ãèññåíñêîì óíèâåðñèòåòå (ã. Ãèññåí, Ãåð-
ìàíèÿ) ïîñðåäñòâîì ãèáðèäèçàöèè ëèíèè ÍÀ89 ñ ìíîãîëåòíèìè äè-, òåò-
ðà- è ãåêñàïëîèäíûìè âèäàìè â ïîëåâûõ óñëîâèÿõ ñ ïîñëåäóþùèì êóëüòè-
âèðîâàíèåì çàðîäûøåé íà èñêóññòâåííîé ñðåäå (30), âûÿâëåíû ñõîäíûå èç-
ìåíåíèÿ ñïåêòðà êîìïîíåíòîâ, êîäèðóåìûõ ëîêóñîì HelC. Àíàëîãè÷íàÿ ñè-
òóàöèÿ îòìå÷åíà è äëÿ íàñëåäîâàíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ. Â ïîòîì-
ñòâàõ îò ìåæâèäîâûõ ñêðåùèâàíèé èäåíòèôèöèðîâàíû 5 ðàçëè÷íûõ ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ òèïîâ ðàñòåíèé, êîòîðûå ó êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà ðàñ-
ñìàòðèâàþòñÿ êàê ìóòàíòíûå (16). Âîçíèêíîâåíèå ñõîäíûõ ìîðôîëîãè-
÷åñêèõ ïðèçíàêîâ è ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèõ êîìïîíåíòîâ áåëêîâ ñåìÿí â 
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ïîòîìñòâàõ îò ðàçëè÷íûõ êîìáèíàöèé ñêðåùèâàíèé êóëüòóðíîãî ïîäñîë-
íå÷íèêà ñ ìíîãîëåòíèìè âèäàìè ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ïðîÿâëåíèå 
ïàðàëëåëèçìà, èëëþñòðèðóþùåå îòêðûòûé Í.È. Âàâèëîâûì çàêîí ãîìîëî-
ãè÷åñêèõ ðÿäîâ â íàñëåäñòâåííîé èçìåí÷èâîñòè (öèò. ïî 54). 

Ñ ïîìîùüþ ïðîèçâîëüíûõ îëèãîíóêëåîòèäíûõ ïðàéìåðîâ, äèôôå-
ðåíöèðóþùèõ ãåíåòè÷åñêèé ìàòåðèàë ìíîãîëåòíèõ è îäíîëåòíèõ âèäîâ 
Helianthus (28), îáíàðóæåíû îòäåëüíûå ôðàãìåíòû, ïðåäïîëîæèòåëüíî èí-
òðîãðåññèðîâàííûå èç ãåíîìà ìíîãîëåòíåãî âèäà, à òàêæå ôðàãìåíòû, îò-
ñóòñòâîâàâøèå ó ðîäèòåëüñêèõ ôîðì, ÷òî ìîæåò áûòü ðåçóëüòàòîì ïåðå-
ñòðîåê â ãåíîìå ó ãèáðèäîâ. Ìåòîäîì RAPD-àíàëèçà âûÿâëåíà íåñòàáèëü-
íîñòü ãåíîìà èíòðîãðåññèâíûõ ëèíèé äàæå ïîñëå ìíîãîëåòíåãî èíáðèäèí-
ãà (â ïîêîëåíèÿõ F8-F12). Ãèáðèäîëîãè÷åñêèé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî ëîêóñ, 
îïðåäåëÿþùèé ïðèçíàê íèæíåãî âåòâëåíèÿ, ó îäíîé èç èíòðîãðåññèâíûõ 
ëèíèé íàõîäèòñÿ â íåñòàáèëüíîì ñîñòîÿíèè (55). Èíòðîãðåññèþ ãåíà Rf1, 
êîíòðîëèðóþùåãî ïðèçíàê âîññòàíîâëåíèÿ ôåðòèëüíîñòè, èç ãåíîìà ìíî-
ãîëåòíèõ âèäîâ â ãåíîì ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ óäàëîñü ïîäòâåðäèòü ñ ïî-
ìîùüþ SCAR-ìàðêåðà (sequence characterized amplified region) (56). 

Äëÿ îöåíêè õàðàêòåðà ðåîðãàíèçàöèé ãåíîìîâ ó ìåæâèäîâûõ ãèá-
ðèäîâ èñïîëüçîâàëè ÏÖÐ-àíàëèç ãåíîìíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, êîäè-
ðóþùèõ ðÿä ôóíêöèîíàëüíî âàæíûõ áåëêîâ. Ðàçìåðû àìïëèôèöèðîâàí-
íûõ ôðàãìåíòîâ ó êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà è ìíîãîëåòíèõ âèäîâ 
Helianthus ÷åòêî ðàçëè÷àëèñü. Îäíàêî ó âñåõ ãèáðèäîâ ïðîäóêòû àìïëèôè-
êàöèè áîëüøèíñòâà ëîêóñîâ ñîâïàäàëè ïî äëèíå ñ ïðîäóêòàìè àìïëèôè-
êàöèè ó ìàòåðèíñêîé ëèíèè êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà. Äëÿ ðåøåíèÿ 
âîïðîñà î òîì, áûë ëè èíòåðåñóþùèé èññëåäîâàòåëÿ ãåí èíòðîãðåññèðîâàí 
â ãåíîòèï ãèáðèäà èç ãåíîìà äèêîãî âèäà, íåîáõîäèì àíàëèç ïåðâè÷íûõ 
íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé. Òàê, âûÿâëåíû ñóùåñòâåííûå ðàçëè-
÷èÿ ìåæäó H. annuus è ìíîãîëåòíèìè âèäàìè â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ íóê-
ëåîòèäîâ êîäèðóþùèõ (ãåí çàïàñíîãî àëüáóìèíà SFA8) è íåêîäèðóþùèõ 
(SCAR-ìàðêåð ëîêóñà Rf1) ôðàãìåíòîâ ãåíîìà. Âìåñòå ñ òåì, íóêëåîòèä-
íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ãîìîëîãè÷íûõ ôðàãìåíòîâ ó ãèáðèäà è îäíîëåò-
íåãî âèäà ëèáî áûëè èäåíòè÷íûìè, ëèáî õàðàêòåðèçîâàëèñü ìíîãî÷èñëåí-
íûìè çàìåíàìè åäèíè÷íûõ íóêëåîòèäîâ (57, 58).  

Ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ ïîä-
ñîëíå÷íèêà, ñîçäàííûõ ñ ïîìîùüþ ìåòîäîâ áèîòåõíîëîãèè (êóëüòóðû çà-
ðîäûøåé, ñëèÿíèÿ ïðîòîïëàñòîâ), ïîêàçàëè, ÷òî ïðîèçâîäíûå ìåæâèäîâûõ 
ñêðåùèâàíèé, íåçàâèñèìî îò èõ ïðîèñõîæäåíèÿ, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ÷àñ-
òè÷íûå, èëè «àñèììåòðè÷íûå», ãèáðèäû, â ãåíîìå êîòîðûõ ïðåîáëàäàåò 
ãåíåòè÷åñêèé ìàòåðèàë êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà. Äëÿ ñîìàòè÷åñêèõ ãèá-
ðèäîâ, ïîëó÷åííûõ ïîñðåäñòâîì ýëåêòðîñëèÿíèÿ ïðîòîïëàñòîâ H. annuus 
è H. maximiliani, áûëè õàðàêòåðíû âàðèàíòû èçîôåðìåíòîâ êóëüòóðíîãî 
ïîäñîëíå÷íèêà. Èíòðîãðåññèðîâàííûé ôðàãìåíò ãåíîìà äèêîãî âèäà âû-
ÿâëåí ëèøü ñ ïîìîùüþ îäíîãî èç 10 ïðîèçâîëüíûõ ïðàéìåðîâ (59). Â ñâÿ-
çè ñ òåì, ÷òî âîçìîæíîñòü íåïîëîâîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ýòèõ ôîðì çà ñ÷åò 
àïîìèêñèñà èñêëþ÷àëàñü, àñèììåòðè÷íîñòü èõ ãåíîìà îáúÿñíÿåòñÿ ïðåîá-
ðàçîâàíèÿìè ãåíîìîâ è ýëèìèíàöèåé õðîìîñîì äèêîãî âèäà íà ðàííèõ ñòà-
äèÿõ ðàçâèòèÿ êàëëóñà. Â ìåéîçå ó ãèáðèäîâ F1 îò ñêðåùèâàíèÿ îäíîëåò-
íåãî ïîäñîëíå÷íèêà è ìíîãîëåòíèõ âèäîâ ðîäà Helianthus îáíàðóæèâàëèñü 
óíè-, òðè- è òåòðàâàëåíòû, íî ÷àùå âñåãî âñòðå÷àëèñü áèâàëåíòû è íàáëþ-
äàëîñü ïðàâèëüíîå ðàñõîæäåíèå õðîìîñîì â àíàôàçå (25). Ïðåäñòàâëåííûå 
ðåçóëüòàòû óêàçûâàþò íà òî, ÷òî ïðîöåññû ðåîðãàíèçàöèè ãåíîìîâ (èëè 
ãàïëîèäèçàöèÿ) ïðè ïîëîâîé ãèáðèäèçàöèè êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà ñ 
ìíîãîëåòíèìè âèäàìè ðîäà Helianthus ïðîèñõîäÿò íà ðàííèõ ïðåìåéîòè÷å-
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ñêèõ è, âîçìîæíî, íà ïîñòçèãîòè÷åñêèõ ñòàäèÿõ.  
Äàííûå ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà ïîëèìîðôèçìà ãåëèàíòèíèíà è àì-

ïëèôèöèðîâàííûõ ôðàãìåíòîâ ÄÍÊ ïîçâîëÿþò ïðåäïîëàãàòü, ÷òî èçìåí-
÷èâîñòü, íàáëþäàåìàÿ â ïîòîìñòâàõ ó ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ ïîäñîëíå÷íè-
êà, íîñèò íåñëó÷àéíûé õàðàêòåð è ìîæåò áûòü îáóñëîâëåíà ðåîðãàíèçà-
öèåé ãåíîìà ïîä âëèÿíèåì «ãåíîìíîãî øîêà», èíäóöèðîâàííîãî ìåæâè-
äîâîé ãèáðèäèçàöèåé (60). Ê ôàêòîðàì, îïðåäåëÿþùèì ïîäîáíóþ ðåîð-
ãàíèçàöèþ, ïî-âèäèìîìó, îòíîñÿòñÿ ïåðåìåùåíèÿ ìîáèëüíûõ ãåíåòè÷å-
ñêèõ ýëåìåíòîâ, àêòèâíîñòü êîòîðûõ ìîæåò áûòü âûçâàíà îòäàëåííîé ãèá-
ðèäèçàöèåé (55, 61). 

Ñðåäè íàèáîëåå çíà÷èìûõ äîñòèæåíèé îòäàëåííîé ãèáðèäèçàöèè ó 
ïîäñîëíå÷íèêà ñëåäóåò îòìåòèòü ïîëó÷åíèå íîâûõ èñòî÷íèêîâ ÖÌÑ. Â ëè-
òåðàòóðå ñîîáùàåòñÿ î 72 èñòî÷íèêàõ, ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî êîòîðûõ 
ïîëó÷åíû íà îñíîâå îòäàëåííîé ãèáðèäèçàöèè (20-22, 46, 62). Èñïîëüçî-
âàíèå íîâûõ èñòî÷íèêîâ ÖÌÑ ïîçâîëÿåò èçáåæàòü îïàñíîñòè ýïèôèòîòèé, 
ñâÿçàííûõ ñ óíèôèêàöèåé òèïà öèòîïëàçìû. Òåì íå ìåíåå, â íàñòîÿùåå 
âðåìÿ ïðè ñîçäàíèè ïðîìûøëåííûõ ãèáðèäîâ ïîäñîëíå÷íèêà èñïîëüçóåòñÿ 
ïðåèìóùåñòâåííî îäèí èñòî÷íèê — ÖÌÑ ÐÅÒ1, ïîëó÷åííûé èç ìåæâèäî-
âîãî ãèáðèäà H. petiolaris ½ H. annuus (63). Îãðàíè÷åííîå ïðèìåíåíèå â ñå-
ëåêöèè íîâûõ ãåíåòè÷åñêèõ ñèñòåì ÖÌÑ-Rf îáúÿñíÿåòñÿ îòñóòñòâèåì íàäåæ-
íûõ ãåíîâ Rf äëÿ êàæäîãî òèïà öèòîïëàçìû, ÷òî îáóñëîâëåíî ñëàáîé èçó÷åí-
íîñòüþ ãåíåòè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ âîññòàíîâëåíèÿ ôåðòèëüíîñòè ïûëüöû.  

Öèòîïëàçìàòè÷åñêàÿ ìóæñêàÿ ñòåðèëüíîñòü, îòêðûòàÿ ó êóêóðóçû 
Ì. Ðîóäñîì â 1931 ãîäó (64), ïðåäñòàâëÿåò íàèëó÷øóþ ìîäåëü äëÿ èçó÷å-
íèÿ ìàòåðèíñêîãî íàñëåäîâàíèÿ ó ðàñòåíèé. Îòìåòèì, ÷òî â òîì æå ãîäó, 
íåçàâèñèìî îò Ì. Ðîóäñà, ýòî ÿâëåíèå áûëî îòêðûòî ñîòðóäíèêîì îòäåëà 
ãåíåòèêè ÂÈÐ Ì.È. Õàäæèíîâûì, íå îïóáëèêîâàâøèì ñâîè ðåçóëüòàòû. 
Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ÖÌÑ èçâåñòíà áîëåå ÷åì ó 150 âèäîâ (65, 66) è õà-
ðàêòåðèçóåòñÿ øèðîêèì ðàçíîîáðàçèåì ôåíîòèïîâ (67). Ñ îáíàðóæåíèåì 
ÿäåðíûõ ãåíîâ âîññòàíîâëåíèÿ ôåðòèëüíîñòè ïûëüöû (Rf), ñïîñîáíûõ ñó-
ïðåññèðîâàòü ôåíîòèï ÖÌÑ, ïîÿâèëàñü âîçìîæíîñòü èñïîëüçîâàòü ñèñòåìû 
ÖÌÑ-Rf â êà÷åñòâå ìîäåëåé äëÿ èçó÷åíèÿ ìåõàíèçìîâ âçàèìîäåéñòâèé 
ÿäåðíîãî è ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíîìîâ. Ê ñîæàëåíèþ, èç-çà îòñóòñòâèÿ ñî-
îòâåòñòâóþùèõ ìîäåëüíûõ îáúåêòîâ ãåíåòè÷åñêèå àñïåêòû è ìîëåêóëÿðíûå 
ìåõàíèçìû ýòèõ âçàèìîäåéñòâèé îñòàþòñÿ ñðàâíèòåëüíî ìàëîèçó÷åííûìè.  

Áîëüøèíñòâî èñòî÷íèêîâ ÖÌÑ ïîëó÷åíî ñ ïîìîùüþ ìåæâèäîâîé 
ãèáðèäèçàöèè (65, 68, 69). Îáúåäèíåíèå ÷óæåðîäíûõ öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ 
è ÿäåðíûõ ãåíîìîâ ìîæåò ïðèâîäèòü ê ìóòàöèÿì ëèáî îáðàçîâàíèþ õè-
ìåðíûõ ìèòîõîíäðèàëüíûõ ãåíîâ, êîòîðûå ïî÷òè âñåãäà âêëþ÷àþò ÷àñòè 
èëè êîïèè èçâåñòíûõ ãåíîâ (íàïðèìåð, êîäèðóþùèõ ñóáúåäèíèöû ÀÒÔ-
ñèíòàçû) è(èëè) íåèäåíòèôèöèðîâàííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé (70). ÖÌÑ 
êàê ïðîÿâëåíèå ãåíîìíûõ áàðüåðîâ ìåæäó ÿäðîì è öèòîïëàçìîé, à òàêæå 
ãåíû âîññòàíîâëåíèÿ ôåðòèëüíîñòè, ñïîñîáñòâóþùèå èõ ïðåîäîëåíèþ, ðàñ-
ñìàòðèâàþòñÿ â ÷èñëå âàæíûõ ôàêòîðîâ ýâîëþöèè âèäîâ ó öâåòêîâûõ 
ðàñòåíèé (71-73). 

Èçó÷åíèå ìîëåêóëÿðíîãî ðàçíîîáðàçèÿ ó 29 èñòî÷íèêîâ öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêîé ìóæñêîé ñòåðèëüíîñòè ïîäñîëíå÷íèêà ïîçâîëèëî âûäåëèòü íå-
ñêîëüêî åå òèïîâ, îáóñëîâëåííûõ íåîäèíàêîâîé îðãàíèçàöèåé ìèòîõîíäðè-
àëüíîé ÄÍÊ (ìòÄÍÊ) (74). Îêàçàëîñü, ÷òî ïðîÿâëåíèå ìíîãèõ òèïîâ ÖÌÑ 
ñâÿçàíî ñ ýêñïðåññèåé íîâîé îòêðûòîé ðàìêè ñ÷èòûâàíèÿ ìèòîõîíäðèàëü-
íîãî ãåíà orfH522, êîòðàíñêðèáèðóåìîé ñ ãåíîì atp1. Ñ èñïîëüçîâàíèåì 
ýòèõ äàííûõ áûëè ðàçðàáîòàíû äèàãíîñòè÷åñêèå ÏÖÐ-ìàðêåðû äëÿ èäåí-
òèôèêàöèè òèïà öèòîïëàçìîíà (75). Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè óñòàíîâëåíà 
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õðîìîñîìíàÿ ëîêàëèçàöèÿ ïÿòè ãåíîâ, âîññòàíàâëèâàþùèõ ó ïîäñîëíå÷íè-
êà ìóæñêóþ ôåðòèëüíîñòü íà ôîíå ðàçëè÷íûõ òèïîâ öèòîïëàçìîíà (76). 

Ó âûñøèõ ðàñòåíèé ñîãëàñîâàííàÿ ðàáîòà ãåíîìîâ ÿäðà è îðãàíåëë 
ðåãóëèðóåòñÿ îáøèðíûì êëàññîì ãåíîâ, êîäèðóþùèõ âîâëå÷åííûå â àíòå-
ðîãðàäíóþ/ðåòðîãðàäíóþ ðåãóëÿöèþ áåëêè, êîòîðûå õàðàêòåðèçóþòñÿ íà-
ëè÷èåì òàíäåìíî ïîâòîðÿþùèõñÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé èç 35 àìèíîêèñ-
ëîòíûõ îñòàòêîâ (pentatricopeptide repeats, PPR). PPR-áåëêè èãðàþò âàæ-
íóþ ðîëü â ïðîöåññèíãå è òðàíñëÿöèè ÐÍÊ îðãàíåëë (77, 78). Áîëüøèíñò-
âî ãåíåòè÷åñêèõ ôàêòîðîâ âîññòàíîâëåíèÿ ôåðòèëüíîñòè ïûëüöû ãîìîëî-
ãè÷íû ó ðàçíûõ âèäîâ ðàñòåíèé, ïðèíàäëåæàò ê êëàññó PPR-ãåíîâ (79-82) 
è âûäåëåíû â îòäåëüíîå ïîäñåìåéñòâî (PPR-RFL — PPR-Restorer-of-
Fertility-Like) ãåíîâ (83). Îòëè÷èòåëüíàÿ ÷åðòà PPR-RFL-ãåíîâ âûñøèõ ðàñ-
òåíèé — êëàñòåðíàÿ îðãàíèçàöèÿ â ãåíîìå è óíèêàëüíûé õàðàêòåð äè-
âåðãåíöèè PPR-ìîòèâîâ (84). Èçìåí÷èâîñòü íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòåé ó PPR-RFL-ãåíîâ, ïî-âèäèìîìó, ñëóæèò èñòî÷íèêîì ðàçíî-
îáðàçèÿ àëëåëåé, ïðîäóêòû êîòîðûõ ñïîñîáíû ê ñïåöèôè÷åñêîìó âçàèìî-
äåéñòâèþ ñ ïðîäóêòàìè ýêñïðåññèè ãåíîâ ìèòîõîíäðèé, àññîöèèðîâàííûõ ñ 
ôåíîòèïîì ÖÌÑ. Íåäàâíî ó ïîäñîëíå÷íèêà âûÿâëåí íóêëåîòèäíûé ïî-
ëèìîðôèçì ôðàãìåíòà, àññîöèèðîâàííîãî ñ ïðèçíàêîì âîññòàíîâëåíèÿ 
ôåðòèëüíîñòè ïûëüöû è ñîäåðæàùåãî PPR-ìîòèâû (86). 

Óíèêàëüíûå èíòðîãðåññèâíûå ëèíèè, ñîçäàííûå â ÂÈÐ íà îñíîâå 
ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ îò ñêðåùèâàíèé ñòåðèëüíîé ëèíèè H. annuus ñ ìíî-
ãîëåòíèìè âèäàìè ðîäà Helianthus ðàçíîé ïëîèäíîñòè, ìîãóò áûòü èñïîëü-
çîâàíû â êà÷åñòâå ýôôåêòèâíîé ìîäåëè äëÿ âûÿñíåíèÿ ôóíäàìåíòàëü-
íûõ ìåõàíèçìîâ ïðåîäîëåíèÿ ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî êîíôëèêòà, 
îáóñëîâëåííîãî íåñîâìåñòèìîñòüþ ãåíîìîâ ïðè îòäàëåííîé ãèáðèäèçà-
öèè. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ëèíèè ýòîé ãðóïïû èìåþò ìèòîõîíäðèàëüíûé 
ãåíîì, èäåíòè÷íûé ãåíîìó èñõîäíîé ìàòåðèíñêîé ëèíèè, ëèáî õàðàêòå-
ðèçóþòñÿ åãî ïåðåñòðîéêàìè.   

Íà÷èíàÿ ñ F1, â ïîòîìñòâàõ ëèíèé îòáèðàëèñü ãåíîòèïû ñ âîññòà-
íîâëåííîé ìóæñêîé ôåðòèëüíîñòüþ, ñëåäîâàòåëüíî, îíè íåñóò ðàçëè÷íûå 
ôóíêöèîíàëüíûå àëëåëè ãåíîâ Rf, êîòîðûå áûëè èíòðîãðåññèðîâàíû èç 
ãåíîìà ìíîãîëåòíåãî âèäà ëèáî ñòàëè ðåçóëüòàòîì ðåîðãàíèçàöèé ÿäåðíîãî 
ãåíîìà ìàòåðèíñêîé ëèíèè âñëåäñòâèå îòäàëåííîé ãèáðèäèçàöèè. Êðîìå 
òîãî, ãèáðèäèçàöèÿ ìîãëà ïðèâåñòè ê ïåðåñòðîéêàì ìèòîõîíäðèàëüíîãî 
ãåíîìà ó èñõîäíûõ ìàòåðèíñêèõ ëèíèé. Ýòî ïîäòâåðæäåíî ÏÖÐ-àíàëèçîì 
ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðàéìåðîâ, ñïåöèôè÷íûõ äëÿ àññîöèèðîâàííîãî ñ ÖÌÑ 
ÐÅÒ1 ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíà orfH522. Ó íåêîòîðûõ ëèíèé, à òàêæå ó ðÿ-
äà ãèáðèäîâ â F1 íàáëþäàëè îòñóòñòâèå ìàðêåðíîãî ôðàãìåíòà ëèáî èçìå-
íåíèå åãî äëèíû. Ìîæíî îæèäàòü, ÷òî òàêèå èíòðîãðåññèâíûå ëèíèè íå-
ñóò è íîâûå àëëåëè ÿäåðíûõ ãåíîâ âîññòàíîâëåíèÿ ôåðòèëüíîñòè, êîòîðûå 
êîìïåíñèðóþò ïåðåñòðîéêè ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíîìà, âíîâü âîçíèêøèå 
ïðè îòäàëåííîé ãèáðèäèçàöèè. Òðàäèöèîííî äëÿ âûÿâëåíèÿ ãåíîâ, âîñ-
ñòàíàâëèâàþùèõ ôåðòèëüíîñòü, è èçó÷åíèÿ îñîáåííîñòåé èõ ýêñïðåññèè 
ïðîâîäÿò òåñò-ñêðåùèâàíèÿ ñ ÖÌÑ-ëèíèÿìè è àíàëèçèðóþò ðàñòåíèÿ â 
F1. Èíòðîãðåññèâíûå ëèíèè ïîäñîëíå÷íèêà êàê ìîäåëüíûå îáúåêòû ñî÷å-
òàþò â îäíîì ãåíîòèïå àáåððàíòíûå ìèòîõîíäðèàëüíûå ãåíû, âûçûâàþùèå 
ìóæñêóþ ñòåðèëüíîñòü, è ñóïðåññèðóþùèå èõ ÿäåðíûå ôàêòîðû Rf. Ïðè 
ðåàëèçàöèè òàêîãî ïîäõîäà äëÿ âûÿâëåíèÿ è îöåíêè õàðàêòåðà ýêñïðåññèè 
ãåíîâ Rf èñêëþ÷àåòñÿ íåîáõîäèìîñòü ïðîâåäåíèÿ ñêðåùèâàíèé. Êðîìå òîãî, 
ëèíèè íåñóò ãåíû â ãîìîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè, ÷òî ïðåäïî÷òèòåëüíåå äëÿ ïî-
äîáíîãî ðîäà èññëåäîâàíèé ââèäó âîçìîæíîãî âëèÿíèÿ ìåæàëëåëüíûõ âçàè-
ìîäåéñòâèé íà ïðîÿâëåíèå ïðèçíàêà ó ôîðì ñ ãèáðèäíûì ãåíîìîì.  
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Òàêèì îáðàçîì, ðàññìîòðåííûå äîñòèæåíèÿ îòäàëåííîé ãèáðèäè-
çàöèè ïîäñîëíå÷íèêà ïîäòâåðæäàþò ñïðàâåäëèâîñòü èäåé Í.È. Âàâèëîâà î 
çíà÷èìîñòè ýòîãî ìåòîäà â ðàñøèðåíèè ãåíåòè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ âîç-
äåëûâàåìûõ ðàñòåíèé. Ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå ñ ïîìîùüþ ìåæâèäîâîé 
ãèáðèäèçàöèè, â çíà÷èòåëüíîé ìåðå ñïîñîáñòâîâàëè ðàçâèòèþ ÷àñòíîé ãå-
íåòèêè ïîäñîëíå÷íèêà. Íà èõ îñíîâå áûë óñòàíîâëåí ãåíîìíûé ñîñòàâ 
ðîäà Helianthus, îïðåäåëåíû îñîáåííîñòè âíóòðèâèäîâûõ è ìåæâèäîâûõ 
âçàèìîñâÿçåé. Íà ñîâðåìåííîì ýòàïå îòäàëåííóþ ãèáðèäèçàöèþ íåîáõî-
äèìî èñïîëüçîâàòü ïðåæäå âñåãî äëÿ ðåøåíèÿ ïðîáëåì ñåëåêöèè, ñâÿçàí-
íûõ ñ ñîçäàíèåì óñòîé÷èâûõ ê áîëåçíÿì è âðåäèòåëÿì âûñîêîóðîæàéíûõ 
ñîðòîâ è ãèáðèäîâ. Â ÷èñëå îñíîâíûõ çàäà÷ — ïåðåíîñ ãåíîâ óñòîé÷èâîñòè 
ê âðåäíûì îðãàíèçìàì è ñòðåññîâûì ôàêòîðàì ñðåäû îò äèêèõ âèäîâ ðîäà 
Helianthus â ãåíîôîíä êóëüòóðíîãî ïîäñîëíå÷íèêà, ñîçäàíèå íîâûõ ãåíå-
òè÷åñêèõ ñèñòåì ÖÌÑ-Rf. ÖÌÑ, øèðîêî ïðèìåíÿåìàÿ â ñåëåêöèè, ìîæåò 
ðàññìàòðèâàòüñÿ è â èíîì àñïåêòå — êàê ìîäåëü äëÿ âûÿñíåíèÿ ôóíäà-
ìåíòàëüíûõ ìåõàíèçìîâ âçàèìîäåéñòâèÿ ÿäðà è öèòîïëàçìû ó öâåòêîâûõ 
ðàñòåíèé. Óñïåõ ðàáîòû â ýòèõ íàïðàâëåíèè âî ìíîãîì çàâèñèò îò ðåçóëü-
òàòîâ, ïîëó÷åííûõ ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäîâ êëàññè÷åñêîé ãåíåòèêè, à 
òàêæå ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ òåõíîëîãèé.  
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HYBRIDIZATION IN SUNFLOWER 
 

I.N. Anisimova, V.A. Gavrilova 
 

S u m m a r y 
 

The development of N.I. Vavilov concepts on distant hybridization as a way for broadening 
cultivated plants diversity is demonstrated on the example of sunflower. The review of studies on the 
crossability of cultivated sunflower with wild Helianthus species, the inheritance of characters in hy-
brid generations, the peculiarities of the genome structural and functional reorganizations in inter-
specific hybrid progenies is given. The practical results of the crosses between H. annuus and peren-
nial Helianthus species are analyzed; the diverse aspects for application of this approach in sunflower 
breeding and genetics are discussed. With the use of distant hybridization a new model for investiga-
tion of nuclear-cytoplasmic interaction genetic mechanisms is suggested. 




