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Цитоплазматическая мужская стерильность (ЦМС) присуща всем высшим растениям; она встреча-
ется в природных популяциях либо возникает при отдаленной (половой и соматической) гибриди-
зации. Признаки ЦМС и восстановления фертильности – важные факторы видообразования, а так-
же одни из наиболее значимых для гибридной селекции. В обзоре рассмотрены особенности струк-
турно-функциональной организации ассоциированных с ЦМС генов митохондрий у форм с
разными типами стерилизующих цитоплазм. Обсуждается природа ядерных PPR-генов как наибо-
лее вероятных кандидатов, связанных с признаком восстановления фертильности пыльцы; приве-
дены примеры “нетипичных” генов Rf, обнаруженных у некоторых видов. Исследование различных
по происхождению генетических систем ЦМС-Rf выявило параллелизм в изменчивости генов, от-
ветственных за проявление признаков ЦМС и восстановление фертильности пыльцы у растений.
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Цитоплазматическая мужская стерильность
(ЦМС) – широко распространенный у растений
феномен, заключающийся в наследуемой по мате-
ринской линии неспособности растения продуци-
ровать нормальную фертильную пыльцу в результа-
те нарушений микроспорогенеза. Фенотипически
ЦМС может проявляться в формировании абор-
тивной (нефункциональной) пыльцы при нор-
мально развитых пыльниках, аномалиях пыльни-
ков, а также изменениях морфологии цветка.
Единичные описания стерильных форм расте-
ний встречались в ботанической литературе еще
в начале XX в. Английские генетики У. Бэтсон и
А. Гэйднер в 1921 г. первыми описали стериль-
ность у льна [1]. Однако впервые возможность пе-
редачи этого признака по материнской линии
была доказана в экспериментах на кукурузе аме-
риканским генетиком Маркусом Роудсом [2].
Необходимо отметить, что независимо от амери-
канского исследователя цитоплазматическая муж-
ская стерильность у кукурузы была открыта со-
трудником отдела генетики ВИР М.И. Хаджино-
вым [3].

Первые успехи гибридной селекции были про-
демонстрированы на кукурузе, начиная с 1950-х гг.,
впоследствии ЦМС получила широкое использо-

вание в селекции других сельскохозяйственных
культур (сорго, риса, подсолнечника, овощных
крестоцветных и масличного рапса). Гибридная
селекция стала частью “зеленой революции”. Она
значительно расширила возможности использова-
ния в растениеводстве такого важного биологиче-
ского явления как гетерозис и стимулировала мно-
гочисленные исследования в области генетики,
физиологии, цитологии, биотехнологии культур-
ных растений, в том числе и связанные с изуче-
нием сопряженных с ЦМС признаков. В настоя-
щем обзоре сделана попытка рассмотреть совре-
менные данные о цитоплазматической мужской
стерильности у культурных растений в свете вы-
явленных Н.И. Вавиловым закономерностей о
параллелизме изменчивости гомологичных при-
знаков у видов и родов растений.

ПРИЗНАК ЦМС У ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ
ЦМС документирована у представителей раз-

личных двудольных и однодольных растений, в
том числе у культурных видов, относящихся к се-
мействам Poaceae Barnhart (Oryza sativa L., Secale
cereale L., Sorghum bicolor (L.) Moench, Triticum aes-
tivum L., Zea mays L.), Fabaceae Lindl. (Glycine max (L.)
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Merr., Phaseolis vulgaris L., Trifolium pratense L., Vi-
cia faba L.), Compositae Giseke (Helianthus annuus L.),
Apiaceae Lindl. (Daucus carota L.), Brassicaceae Bur-
nett (Brassica napus L., B. oleracea L., B. juncea (L.)
Czern.), Chenopodiaceae Vent. (B. vulgaris L.), Sola-
naceae Juss. (Capsicum annuum L., Nicotiana tabacum L.,
Petunia × hybrida hort. ex Vilm., Solanum tuberosum L.),
Liliaceae Juss. (Allium cepa L.), Linaceae DC. ex Per-
leb (Linum usitatissimum L.), Malvaceae Juss. (Gos-
sypium hirsutum L., G. barnbadense L.) и многим
другим. В литературе имеются сообщения о рас-
тениях с ЦМС у представителей семейства Rosa-
ceae Juss., например у Fragaria vesca L., персика,
миндаля, абрикоса японского, груши [4]. Точное
число видов, у которых обнаружен признак цито-
плазматической мужской стерильности, опреде-
лить сложно; согласно литературным данным,
формы с ЦМС встречаются у более 150 видов, от-
носящихся к 46 родам и 20 семействам [5, 6].

Растения с цитоплазматической мужской сте-
рильностью могут появляться в популяциях
спонтанно (так называемая гомоплазматическая
или аутоплазматическая ЦМС) либо при отдален-
ной (межвидовой, межродовой) гибридизации
(аллоплазматическая ЦМС) [7, 8]. Аллоплазмати-
ческая ЦМС может возникать и при внутривидо-
вых скрещиваниях, например в результате гибри-
дизации представителей разных рас (подвидов).
Такое происхождение имеют индуцирующие сте-
рильность цитоплазмы у сорго, например ЦМС
А1 (milo), возникшая в результате гибридизации
сорта майло с каффрским сорго [9]. Число типов
(источников) ЦМС у отдельных видов довольно
велико. Так, у овощных крестоцветных (Brassica-
ceae) известно около 30 различных источников
ЦМС, у рапса – более 10, у подсолнечника – око-
ло 70 [10–12]. В литературе описаны многочис-
ленные источники аллоплазматической ЦМС,
которые были получены искусственно на основе
половой или соматической (слияния протопла-
стов) гибридизации. Такие эксперименты прово-
дились с целью расширения генетического разно-
образия линий для использования при создании ги-
бридов. Так, например, большинство получивших
использование в селекции источников ЦМС у под-
солнечника, в том числе открытая французским ис-
следователем П. Леклерком ЦМС РЕТ1-типа, а
также практически все источники генов восста-
новления фертильности пыльцы (Rf) были полу-
чены в результате гибридизации культурного
подсолнечника Helianthus annuus с многолетними
и однолетними видами рода Helianthus L. [10, 13,
14]. С помощью соматической гибридизации по-
лучены аллоплазматические стерильные формы
табака [15], рапса [16, 17] и других растений. Ино-
гда для получения новых источников ЦМС в ги-
бридизацию вовлекались три вида разного геном-
ного состава [18]. Аутоплазматические источники
ЦМС описаны как у самоопыляющихся (Boro II и

HL риса), так и у перекрестноопыляемых (Pampa
ржи, Owen сахарной свеклы) растений, а также у
факультативных самоопылителей (nap, pol и ctr
рапса). Они возникли спонтанно в популяциях ли-
бо были выделены в потомствах внутривидовых
скрещиваний (см. табл. 1). ЦМС аутоплазматиче-
ского типа возникает довольно редко, так как для
реализации этого признака необходимо объеди-
нение в одном генотипе генов стерильности и не-
функционального ядерного гена восстановления
фертильности. Ряд источников ЦМС широко ис-
пользуется в селекции (как, например, цитоплаз-
мы Boro II и HL риса и Owen сахарной свеклы),
другие − послужили моделями для изучения это-
го признака, некоторые (например, у льна [19]) к
настоящему времени уже утрачены.

Все разнообразие типов ЦМС у большого чис-
ла видов и родов цветковых растений M.L.H. Kaul
[5] предложил классифицировать на три группы,
различающиеся по фенотипическому проявлению
и механизмам развития: структурную, спороген-
ную и функциональную. При структурной ЦМС
отмечаются отсутствие пыльников или нарушения
их развития, а также структурные аномалии, в
частности гомеозисные превращения в стигмоид-
ные, петалоидные (ЦМС hau у горчицы сарепт-
ской) или карпелоидные (у моркови) структуры,
нарушения развития и дифференциации андро-
цея [11, 20]. У растений наиболее распространена
(в 60% случаев) спорогенная ЦМС, причины кото-
рой связаны с отсутствием мейоза и аномалиями
микроспорогенеза. При спорогенной ЦМС пыль-
ники недоразвиты, пыльца в них отсутствует либо
стерильна. У двудольных растений спорогенная
ЦМС встречается значительно чаще, чем у одно-
дольных. В ряде случаев (например, у картофеля) на
фоне стерильной цитоплазмы наблюдается функ-
циональная стерильность, при которой образует-
ся не способная к прорастанию пыльца [21].

В зависимости от характера наследования и
функционирования генов восстановления фертиль-
ности выделяют спорофитный и гаметофитный
контроль. У большинства видов контроль споро-
фитный, ген-востановитель функционирует в тка-
нях пыльника, поэтому все пыльцевые зерна гете-
розиготного растения функциональны, незави-
симо от их генотипа (наличия функционального
или нефункционального аллеля Rf), а в F2 от скре-
щивания линии ЦМС с линией-восстановителем,
несущей ген Rf, наблюдается расщепление на фер-
тильные и стерильные растения. При гаметофит-
ном контроле гены-восстановители функциони-
руют в мужских гаметах, поэтому функциональны
лишь пыльцевые зерна, несущие доминантный
(функциональный) аллель, а все потомство F2 и
гибридов от анализирующих скрещиваний –
фертильно. Спорофитный контроль встречается
гораздо чаще, чем гаметофитный, например у ку-
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курузы с цитоплазмой S-типа, у сорта индийского
риса Chinsurah с цитоплазмой Boro II, у лука и са-
харной свеклы. Недавно полученные экспери-
ментальные данные свидетельствуют о том, что
подразделение на спорофитный и гаметофитный
контроль в некоторой степени условно. Так, в се-
мьях F2 и ВС1, полученных от скрещиваний ли-
ний сорго на основе ЦМС А3 с линиями, которые
были созданы на основе линии IS1112C, несущей
гаметофитные восстановители фертильности Rf3
и Rf4, наблюдали появление стерильных расте-
ний. С точки зрения авторов, этот факт весьма
интересен, поскольку обычно считается, что га-
метофитный и спорофитный контроли осуществ-
ляются разными генетическими системами [22].

У форм с аллоплазматической ЦМС, возник-
шей в результате межвидовой гибридизации (на-
пример, подсолнечника), признак проявляется в
различных условиях среды, как правило, стабиль-
но [23]. В то же время у форм как с аутоплазмати-
ческой, так и с аллоплазматической ЦМС воз-
можна нестабильность проявления признака −
при изменении температур, влагообеспеченности
[24, 25]. С одной стороны, эта особенность мате-
ринских линий нежелательна для селекции, по-
скольку может приводить к завязыванию семян
при самоопылении; с другой, − при контролиру-
емых условиях может быть использована для под-
держания материнских линий, позволяя вести ги-
бридную селекцию не на трехлинейной, а на
двухлинейной основе (без использования линий-
закрепителей стерильности).

ГЕНЫ, ИНДУЦИРУЮЩИЕ ЦМС
Согласно M.L.H. Kaul [5], цитоплазматиче-

ская мужская стерильность – это одна из трех
различающихся по генетической основе форм
мужской стерильности (МС): генной МС (обу-
словлена мутациями только ядерных генов, пре-
имущественно рецессивными), цитоплазматиче-
ской (обусловлена мутациями генов органелл) и
генной цитоплазматической, которая реализуется
при определенных сочетаниях химерных митохон-
дриальных генов и аллельных вариантов ядерных
генов, называемых генами восстановления фер-
тильности пыльцы (Rf). В современной литературе
под ЦМС подразумевается именно последний тип
мужской стерильности. ЦМС является следствием
конфликта между ядерным и органельным гено-
мами и, следовательно, этот признак может слу-
жить эффективной моделью для изучения гене-
тических и молекулярных механизмов ядерно-
цитоплазматических взаимоотношений [26–28].

В современной литературе ЦМС рассматри-
вается также и как один из основных факторов
видообразования у растений. Химерные мито-
хондриальные гены, обусловливающие муж-
скую стерильность, а также семейство ядерных

PPR-генов, к которым относятся большинство
восстановителей фертильности, являются основ-
ными среди идентифицированных на сегодняш-
ний день генов-кандидатов, связанных с призна-
ком видообразования у растений. Именно они
обеспечивают репродуктивную изоляцию либо
закрепление новых вариантов митохондриаль-
ных геномов в популяциях [29].

Число работ, посвященных различным аспек-
там феномена ЦМС, чрезвычайно велико, о чем
свидетельствуют регулярно появляющиеся в ли-
тературе обзоры, содержащие новейшую инфор-
мацию [6, 20, 30, 31 и др.].

К настоящему времени ассоциированные с
признаком ЦМС митохондриальные гены выяв-
лены и охарактеризованы у значительного числа
видов. В значительной мере эти исследования бы-
ли обусловлены необходимостью разработки мо-
лекулярных маркеров для дифференциации раз-
личных источников стерильной цитоплазмы, как,
например, у овощных крестоцветных, где в селек-
ции используется большое число источников сте-
рильной цитоплазмы. Традиционный генетиче-
ский анализ для определения типа цитоплазмы
стерильной линии весьма трудоемок, поскольку
требует постановки специальных скрещиваний и
привлечения большого числа линий-восстанови-
телей [32]. В работах по идентификации генов
ЦМС широко использовались методы сравни-
тельного рестрикционного анализа митохондри-
альной ДНК носителей фертильной и стерильной
цитоплазм, а для их идентификации − блот-ги-
бридизация по Саузерну, анализ транскриптов с
последующим клонированием и секвенированием
дифференциально экспрессирующихся митохон-
дриальных генов. Результаты многочисленных ис-
следований с применением метода рестрикцион-
ного анализа, выполненных на большом числе мо-
делей, позволили выявить различия в структурной
организации митохондриальной ДНК у носителей
стерильных и фертильных цитоплазм – африкан-
ского просо [33], сорго [34], бобов [35] и ряда дру-
гих растений. Кроме того, были предприняты
первые и весьма успешные попытки сравнитель-
ного анализа митохондриальных ДНК различных
по происхождению источников стерильности.
Так, в работе [36] продемонстрированы особен-
ности структурных отличий митохондриальных
геномов различных источников стерильных ци-
топлазм у подсолнечника. Авторы проанализиро-
вали встречаемость митохондриальных генов
orfH522, orfH708 и orfH873, а также оценили ха-
рактер экспрессии ряда митохондриальных бел-
ков. В этой работе впервые было показано, что
митохондриальные геномы носителей 28 типов
стерильных цитоплазм подсолнечника принадле-
жат к нескольким группам. В частности, линии
одной из выделенных групп имели в митохондри-
альной ДНК инверсию размером 5 тпн, типич-
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ную для района, свойственного геному носителей
цитоплазмы РЕТ1. Кроме того, у семи источни-
ков была обнаружена экспрессия новых белков,
свойственных одновременно нескольким типам
стерильной цитоплазмы.

В дальнейшем с привлечением методов секве-
нирования нового поколения были секвенирова-
ны митохондриальные геномы ряда растений: ку-
курузы [37], голубиного гороха [38], сарептской
горчицы [39], каучукового дерева [40], хлопчат-
ника [41], подсолнечника [42, 43], перца [44], ре-
диса [45], табака [46], которые позволили иденти-
фицировать весь спектр геномных вариаций у но-
сителей фертильных и стерильных цитоплазм, а
также выявить возможных кандидатов на роль
ЦМС-индуцирующих генов.

Результаты многочисленных исследований по-
казали, что, несмотря на разнообразие стерильных
цитоплазм по их происхождению (естественная или
индуцированная в результате скрещиваний), а так-
же различное таксономическое положение видов,
ассоциированные с ЦМС митохондриальные ге-
ны характеризуются рядом сходных особенно-
стей. Они возникают в результате рекомбинаций
митохондриального генома, которые приводят к
образованию новых химерных последовательно-
стей, частичных или орфанных ORF, а также к на-
рушениям в ориентации последовательностей ге-
нов и промоторов [47]. Часто химерные ЦМС-гены
ко-транскрибируются вместе с функциональны-
ми генами митохондрий [20]. Например, у рапса
митохондриальный ген orf222, ассоциированный
с ЦМС nap, ко-транскрибируется вместе с экзо-
ном транс-сплайсируемого гена nad5c и короткой
рамкой считывания orf139 [48]. Ассоциирован-
ный с ЦМС pol-типа Brassica napus район мито-
хондриального генома orf224/atp6 содержит хи-
мерный ген orf224, который ко-транскрибируется
вместе с геном atp6, кодирующим субъединицы
комплекса V АТФ-синтазы [49]. ЦМС-гены раз-
личных источников, особенно в пределах таксо-
номически близких видов могут содержать гомо-
логичные участки. Так, митохондриальный ген
orf107, характерный для носителей стерильной
цитоплазмы Boro II риса, содержит небольшой уча-
сток гена atp6 и неизвестную последовательность;
его C-концевой участок гомологичен С-концевому
району митохондриального гена orf107 сорго,
специфичного для цитоплазмы A3, а N-конец
гомологичен митохондриальному гену cox1 [50].
Ген atp6-orfH79, характерный для цитоплазмы
Honglian-типа, гомологичен гену orf79 Boro II, но
содержит межцистронный участок из 6 пн между
H-atp6 и orfH79 [51]. В то же время ген WA352c, ха-
рактерный для цитоплазмы WA риса аллоплазма-
тического типа, уникален и не имеет сходства ни
с одним из известных митохондриальных или
ядерных белков [52].

Продукты генов ЦМС затрагивают компонен-
ты дыхательной цепи митохондрий: NADH-дегид-
рогеназного комплекса (I), цитохромоксидазы
(комплекс IV), а также комплекса V (субъединицы
F0F1 АТФ-синтазы) и другие [47]. Опосредован-
ное эффектами ЦМС-генов снижение уровня
АТФ-синтазы в клетках может сопровождаться
накоплением реактивных форм кислорода, что
играет определяющую роль в нарушениях микро-
спорогенеза [53]. Иной механизм действия стери-
лизующих генов характерен для митохондриаль-
ного ЦМС-гена pcf (petunia CMS-associated fused)
петунии, включающего последовательности atp9,
coxII, а также уникальную неидентифицирован-
ную рамку считывания urfS, которая кодирует бе-
лок с молекулярной массой 25 кДа. Этот белок ас-
социирован с мембранами митохондрий. Райо-
ны, кодируемые участками генов atp9 и coxII,
обнаружены у предшественника 43 кДа. Предпо-
лагается, что они выполняют определенную сиг-
нальную роль, обеспечивая транспорт белкового
продукта к местам локализации [54]. Белок
URFT13 − продукт гена T-urf13, ответственный за
индукцию стерильности у кукурузы с Техасским
(Т-) типом ЦМС, также локализован на внутрен-
ней мембране митохондрий. Этот белок обуслов-
ливает крайнюю чувствительность к возбудителю
южного гельминтоспориоза расе Т Helminthospori-
um maydis Y. Nisik. & C. Miyake, действуя как ли-
ганд-зависимый рецептор, взаимодействие кото-
рого с Т-токсином, продуцируемым патогеном,
приводит к образованию пор в митохондриаль-
ной мембране [55]. Генетические механизмы, ле-
жащие в основе феномена цитоплазматической
мужской стерильности, пока еще не выяснены и в
этом плане, безусловно, наиболее перспективны
методы транскриптомики и метаболомики.

Многочисленные исследования позволили
идентифицировать гены-кандидаты для призна-
ка ЦМС у самых разных видов растений. Однако
механизмы возникновения и эволюционные из-
менения таких генов до сих пор мало изучены.
Наиболее интересны в этом плане результаты ис-
следования по реконструкции путей эволюции
митохондриального гена WA352c, обусловливаю-
щего ЦМС WA (Wild Abortive)-типа у риса [56].
Стерильность WA-типа у риса связана с экспрес-
сией гена WA352c, продукт которого взаимодей-
ствует с высококонсервативным митохондриаль-
ным белком-эффектором COX11, что приводит к
преждевременной программируемой клеточной
смерти в тапетуме пыльника и формированию де-
фектной пыльцы [52]. Проанализировав 11 мито-
хондриальных рекомбинантных структур у более
800 представителей рода Oryza, авторы пришли к
выводу, что все они возникли в результате множе-
ственных перестроек консервативных последова-
тельностей митохондриального генома дикого
вида Oryza rufipogon Griff. в сочетании с изменения-
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ми субстехиометрии и нуклеотидной изменчиво-
стью. Согласно предложенной модели, основными
механизмами эволюции генов ЦМС являются
“множественные рекомбинации/образование про-
тогена/функционализация” [56]. Данная гипотеза
предполагает, что митохондриальные гены-канди-
даты, ассоциированные с ЦМС, существуют в по-
пуляциях видов растений постоянно, а реализация
этого признака имеет место в результате наруше-
ния связи между продуктами их экспрессии и
ядерными генами восстановления фертильности
за счет мутаций последних (в случае аутоплазмати-
ческой ЦМС) либо несовместимых сочетаний ге-
нов ЦМС и генов восстановления фертильности
пыльцы, полученных от донора ядра (при алло-
плазматической ЦМС). Это согласуется и с мне-
нием других авторов, исследовавших процессы
видообразования и эволюционной изменчивости
генов Rf [29, 57]. Примеры идентифицированных
генов ЦМС и Rf приведены в табл. 1.

ГЕНЫ, СУПРЕССИРУЮЩИЕ
ФЕНОТИП ЦМС

Признак ЦМС может быть супрессирован при
введении в генотип функциональных аллелей ге-
нов восстановления фертильности пыльцы (Rf).
Генетический контроль признака восстановления
фертильности пыльцы для отдельных источников
достаточно хорошо изучен, а гены Rf локализованы
на генетической карте. Во многих системах ЦМС
этот признак контролируется одним или двумя
генами: например, у подсолнечника с цитоплаз-
мой РЕТ1 [10], у Brassica napus с цитоплазмами

nap и pol [48, 66], ржи с цитоплазмой G (Gulsow)
[71], кукурузы с цитоплазмами S и T [62, 72], риса
с цитоплазмой Boro II [58]. Методом классиче-
ского генетического анализа показано, что локу-
сы Rf могут характеризоваться множественным
аллелизмом и, очевидно, имеют сложную струк-
туру [72].

В большинстве случаев гены восстановления
фертильности для форм с аутоплазматическими и
с аллоплазматическими ЦМС, полученными на
основе близких видов, распространены в генофон-
де довольно широко. В случае аллоплазматических
ЦМС, полученных в результате межвидовых скре-
щиваний, поиск надежных источников генов Rf
представляет непростую задачу. В работе [60]
методом гибридологического анализа проведен
поиск генов восстановления фертильности для
ЦМС Honglian и WA-типов среди 37 образцов
восьми А-геномных видов рода Oryza. Авторы обна-
ружили широкое распространение генов Rf среди
А-геномных видов рода и вероятное происхождение
из комплекса Oryza rufipogon/Oryza nivara.

На молекулярном уровне идентифицировано
лишь небольшое число генов, супрессирующих
фенотип ЦМС. Так, с использованием метода по-
зиционного клонирования изолированы гены Rf
отдельных однодольных и двудольных растений:
петунии, риса, кукурузы, рапса [48, 58, 66, 73]. Их
продукты относятся к обширному классу PPR-
белков, характеризующихся присутствием кано-
нических тандемных повторов из 35 вырожденных
аминокислотных остатков. В геномах высших рас-
тений обнаружены сотни копий PPR-генов, тогда

Таблица 1. Примеры идентифицированных на молекулярном уровне генов ЦМС и Rf

Примечание. аут − аутоплазматическая, алло − аллоплазматическая.

Вид Тип ЦМС (происхождение) Митохондриальный ген Ядерный ген Rf Ссылки

Oryza sativa L. Boro II (аут) orf79 Rf1a, Rf1b  [58]

Honglian (алло)
цитоплазма O. rufipogon,
ядро O. sativa ssp. indica

atp6-orfH79 Rf5, Rf6  [59]

CMS-WA
(алло) цитоплазма O. rufipogon, 
ядро O. sativa ssp. indica

WA352c Rf3, Rf4  [56, 60]

Zea mays L. S (аут) orf355-orf77 Rf3  [37, 61]

T (аут) T-urf13 Rf1, Rf2  [62, 63]

Sorghum bicolor (L.) 
Moench

А1 (алло) Не известен Rf1, Rf2  [64, 65]

Brassica napus L. pol (аут) orf224/atp6 Rfp  [49, 66]

nap (аут) orf222 Rfn [11, 48]

Ogu (алло) orf138 Rfo  [67, 68]

Beta vulgaris L. Owen (аут) Satp6pre Rf1 (bvORF20)  [69, 70]
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как у животных и грибов их число невелико (как
правило, не более 10) [74–76]. Продукты PPR-ге-
нов относятся к нескольким типам, главными у
цветковых растений являются белки P и PLS, раз-
личающиеся структурой PPR-мотивов и функци-
ями. PPR-белки Р-типа содержат только канони-
ческие Р-мотивы, тогда как белки, относящиеся к
классу PLS, содержат характерные триплеты из
мотивов P, L (35 или 36 аминокислот) и S (31 ами-
нокислота), изредка перемежающихся с дополни-
тельными S-мотивами. Большинство PPR-белков
PLS-типа обладают С-концевыми доменами Е или
DYW. PPR-белки участвуют в процессинге, сплай-
синге, редактировании и деградации органельных
РНК, обеспечивают их стабильность. Они также
регулируют процессы трансляции и могут изменять
профиль экспрессии ассоциированных с ЦМС
митохондриальных генов [77, 78]. PPR-гены, про-
дукты которых обладают функцией восстановле-
ния фертильности, выделены в отдельное подсе-
мейство RFL-PPR (Restoration of Fertility Like-PPR)
[79]. Отличительными чертами этой группы генов
являются исключительно высокая изменчивость,
преобладание несинонимических замен над си-
нонимическими, а также кластерная организация
в геномах. Большинство охарактеризованных к
настоящему времени продуктов RFL-PPR-генов
относятся к белкам P-типа. В процессе эволюции
RFL-PPR-генов наиболее часто действию поло-
жительного отбора подвергаются аминокислоты,
расположенные в 1-й, 3-й и 6-й позициях PPR-мо-
тива [79]. Эти остатки значимы для формирования
связывающейся с лигандом (РНК) структуры бел-
ка и играют важную роль в функции восстановле-
ния фертильности. RFL-PPR-гены известны у раз-
личных видов, однако механизмы их действия до
сих пор остаются неизученными. Кодируемые
RFL-PPR-генами белки имеют N-концевые сиг-
нальные последовательности, обеспечивающие
их транспорт в митохондрии. В отличие от высо-
коконсервативных PPR-генов, не обладающих
функцией восстановления фертильности, подсе-
мейство RFL-PPR характеризуется высокой мо-
бильностью (способностью к перемещению из
одной позиции генома в другую). Полагают, что
отдельные аминокислотные остатки продуктов
RFL-PPR-генов подвергаются быстрым измене-
ниям под давлением отбора, обеспечивая устой-
чивость системы восстановления фертильности к
вновь возникающим в популяциях изменениям
геномов митохондрий [80].

При сравнении последовательностей PPR-ге-
нов одного организма отмечаются существенные
различия между предполагаемыми RFL-PPR и ге-
нами, не имеющими функции восстановления
фертильности. В то же время RFL-PPR-последо-
вательности представителей разных родов одного
семейства (например, у пасленовых) демонстри-
руют значительное сходство [81]. Для видов с се-

квенированным геномом возможна идентифика-
ция последовательностей предполагаемых генов
Rf путем полногеномного поиска последователь-
ностей, гомологичных уже охарактеризованным
генам восстановления фертильности близких так-
сонов либо ортологов в геноме арабидопсиса. С
использованием данного подхода идентифициро-
ваны гомологи RFL-PPR-генов хлопчатника [82],
ячменя [83], картофеля [81].

Поскольку у большинства растений продуктами
генов Rf, вероятнее всего, являются PPR-белки,
наиболее оптимальный путь поиска генов-канди-
датов – это идентификация в геноме последователь-
ностей RFL-PPR-генов. Однако помимо типичных
PPR-Rf генов у некоторых видов были идентифи-
цированы необычные продукты локусов Rf: гли-
цин-богатый белок риса (ген Rf2 [84]), митохондри-
альный фактор терминации транскрипции mTERF
(ген msm1 ячменя [85] и Rfp3 ржи [86]), протеина-
за OMA1, свойственная дрожжевым клеткам (ген
bvORF20 сахарной свеклы [70]), альдегиддегидро-
геназа (ген Rf2 кукурузы [63]), транскрипционный
фактор bHLH (ген Rf4 кукурузы [87]) и ацилпере-
носящий белок (ген Rf17 риса [88]).

Необычный механизм действия характерен
для генов-восстановителей фертильности пыль-
цы фасоли. В гетероплазматической популяции
митохондрий ЦМС-форм фасоли обыкновенной
Phaseolus vulgaris присутствует уникальная авто-
номная транскрипционно активная последова-
тельность pvc-orf239. Она может утрачиваться
спонтанно (реверсия к фертильности) либо в ре-
зультате эффектов ядерного гена Fr, который вы-
зывает селективную элиминацию митохондрий
pvc+ из развивающихся мегаспор и обусловливает
стабильное восстановление фертильности в по-
следующих поколениях. Еще один ядерный ген,
Fr2, супрессирует экспрессию последовательно-
сти pvc-orf239, а также подавляет работу гена Fr: в
его присутствии элиминации последовательно-
сти pvc-orf239 не происходит [89–91].

Функция классических представителей генов
Rf связана с процессингом транскриптов генов
ЦМС, снижением уровня их трансляции, дегра-
дацией токсических белков. В то же время роль
“нетипичных” генов Rf, пока описанных лишь у
единичных растений, во многом остается непонят-
ной. Согласно [92], эти гены, по всей видимости, не
являются исключением: их можно рассматривать
как вероятных участников еще неизвестных про-
цессов, вовлеченных во взаимодействие продук-
тов ядерных и митохондриальных геномов. В
этой связи следует обратить внимание на до сих
пор невыясненную роль гена-кандидата Rf2 куку-
рузы, кодирующего митохондриальную альдегид-
дегидрогеназу [63]. Его эффект проявляется в
присутствии другого гена – Rf1, кодирующего
PPR-белок и, возможно, заключается в детокси-
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кации токсического альдегида, накапливающего-
ся в результате активности гена ЦМС и губитель-
но влияющего на развитие мужского гаметофита.
Гены Rf1 и Rf2 локализованы соответственно на
хромосомах 3 и 9 генома кукурузы и их продукты
вызывают деградацию токсического белка, кодируе-
мого митохондриальным геном T-urf13 [62]. Инте-
ресно, что в работе [93] последовательность гена
альдегиддегидрогеназы была выявлена в кластере
последовательностей сложного локуса Rf1 подсол-
нечника. Методом GWAS-анализа авторы иденти-
фицировали в обширном районе хромосомы 13
подсолнечника (7.72 млн пн) 21 ген-кандидат, из
которых 20 генов принадлежали семейству PPR и
один был аннотирован как ген альдегиддегидро-
геназы. Сложная структура локуса Rf1 подсолнеч-
ника, включающего несколько генов-кандида-
тов, продемонстрирована также в недавно опуб-
ликованных работах [94, 95]. Как показали эти
первые исследования, небольшое число иденти-
фицированных генов-кандидатов Rf объясняется
сложной структурой их локусов. По-видимому,
по этой причине попытки позиционного клони-
рования отдельных генов Rf у различных растений
были безуспешными. Следует также отметить, что
такие локусы могут включать гены Rf для разных
типов ЦМС, т.е. имеющие в митохондриальном
геноме разные мишени, как в случае с генами Rfn
и Rfp, восстанавливающими фертильность при
ЦМС nap- и pol-типов у рапса [66]. По результа-
там гибридологического анализа гены Rfn и Rfp
наследуются как аллельные варианты, но факти-
чески представляют разные гаплотипы, каждый
со своей функцией: ген Rfn не восстанавливает
фертильность при ЦМС pol, а ген Rfp соответ-
ственно ЦМС nap. Идентификация таких генов
возможна только на основе тонкого генетическо-
го картирования и ресеквенирования районов ге-
нов, в которых они локализованы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Цитоплазматическая мужская стерильность −
один из ключевых факторов, связанных с эволю-
цией растений и видообразованием − присуща
всем высшим растениям. В селекции используется
лишь ограниченное число носителей этого при-
знака; они были обнаружены в популяциях или
при внутривидовых скрещиваниях, а также искус-
ственно получены на основе половой и соматиче-
ской отдаленной гибридизации. Число форм, об-
ладающих стерилизующей цитоплазмой, варьирует
у разных видов культурных растений и в большей
степени определяется целесообразностью их ис-
пользования в практических целях, а также наличи-
ем носителей эффективных генов восстановления
фертильности, нежели лишь единственно есте-
ственными вариациями. Тем не менее данные изу-
чения ограниченного числа генетических моделей,

включающих линии со стерильной и фертильной
цитоплазмами и линии, несущие в своих геноти-
пах ядерные гены Rf, свидетельствуют о существо-
вании определенного параллелизма в изменчиво-
сти ассоциированных с ЦМС митохондриальных
генов. За небольшими исключениями, гены ЦМС
и ядерные гены Rf сходны по структуре и гомоло-
гичны у представителей одного или родственных
видов. Исследование этих эффективных моделей
методами постгеномного анализа позволит рас-
крыть особенности эволюции ядерно-цитоплаз-
матических взаимодействий у высших растений.

Исследование выполнено в рамках государ-
ственного задания ВИР (бюджетный проект
№ 0662-2019-0006).
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Structural and Functional Organization of Genes That Induce
and Suppress Cytoplasmic Male Sterility in Plants

I. N. Anisimova*
Federal Research Center N.I. Vavilov All-Russian Institute of Plant Genetic Resources, St. Petersburg, 190000 Russia

*e-mail: irina_anisimova@inbox.ru

Cytoplasmic male sterility is peculiar to all higher plants; it occurs in natural populations or arises under dis-
tant (sexual or somatic) hybridization. CMS and fertility restoration are important speciation characters, and
also the most valuable for breeding. The main features of structural and functional organization of CMS-as-
sociated mitochondrial genes in forms with different sterilizing cytoplasms are considered. The origin of nu-
clear PPR genes as the most probable candidates associated with pollen fertility restoration trait is discussed;
the examples of “non-typical” Rf genes of some species are given. Based on data on studies of diverse CMS-
Rf genetic systems a possibility of parallelism in variability pattern of genes responsible for sterility and male
fertility restoration in plants is shown.

Keywords: cytoplasmon, mitochondria, nucleus, orf, RFL-PPR, variability.
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