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Узагальнено результати теоретичних та експериментальних досліджень генної та цито­
плазматичної чоловічої стерильності буряків. Висвітлено сучасні уявлення про генетич­
ний контроль ядерної стерильності, молекулярно-генетичні дослідження мітохондрі­
ального геному даної культури. Представлено відомості про нові типи стерильної плаз­
ми диких видів роду Beta.
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Під чоловічою стерильністю, яка знайшла широке застосування в генетичних 
дослідженнях та селекції рослин, і зокрема буряків, зазвичай розуміють не-

здатність рослин формувати повноцінні чоловічі гамети. Явище стерильності 
поряд із самонесумісністю і гетеростилією є “бар’єром”, який перешкоджає 
зниженню гетерозиготності гермафродитних квіток у рослин. До явища чолові-
чої стерильності належать усі випадки, коли пилок у рослин є нежиттєздатним 
або розвивається нормально, але не може висипатися з пиляків. Стерильність 
андроцею може бути частковою або повною. Серед усіх типів стерильності най-
ширше застосування на практиці знайшли генна (ГЧС) та цитоплазматична чо-
ловіча стерильність (ЦЧС). У цукрових буряків форми з генною чоловічою сте-
рильністю використовуються на різних проміжних етапах селекційного проце-
су, зокрема при генетичних дослідженнях ознаки однонасінності, вибірковості 
запліднення, визначення комбінаційної здатності. Значну роль може відіграва-
ти генна стерильність і для підтримання життєздатності самозапильних ліній. 
ЦЧС використовується у виробництві для масової кастрації насінників, що доз-
воляє отримувати 100 % гібридного насіння з материнського компонента схре-
щування, та характеризується передачею суто по материнській лінії.

Генна стерильність знайдена більш ніж у 50 видів одно- і дводомних квітко-
вих рослин. У окремих видів цей тип стерильності контролюється різною кіль-
кістю неідентичних генів, які локалізовані в негомологічних хромосомах і мають 
різний характер прояву. В більшості ж випадків вона обумовлюється мутацією 
одного домінантного ядерного гена і підпорядкована менделівським законам 
розщеплення.

Вивчення генетичної детермінації ядерної чоловічої стерильності буряків 
показало, що вона контролюється рецесивним геном а1 (абортивності пилку) 
i успадковується за моногібридною схемою [1]. Згодом було отримано інше 
джерело ГЧС, яке виявилося неідентичним першому і контролювалося іншим 
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вих буряків започатковано в 40-х роках ми-
нулого століття американським генетиком 
і селекціонером Оуеном [2, 8]. Автор вису-
нув гіпотезу про наявність у цукрових буря-
ків двох типів цитоплазми: нормальної (N), 
стерильної, мутантної (S). Подальші до-
слідження дозволили виділити декілька її 
типів: S1, S2, S3, S4 [9, 10]. Згідно теорії 
Оуена ЦЧС-фенотип у буряків реалізуєть-
ся при сполученні S-типу цитоплазми і ре-
цесивних алелів як мінімум двох ядерних 
генів-відновлювачів фертильності (х і z) в 
гомозиготному стані (Sxxzz). При подаль-
ших дослідженнях явища ЦЧС Оуен дій-
шов висновку про нерівноцінність алелів х 
і z. Він припускав, що практично неможли-
во розрізнити генотипи Sxxzz і SxxZz із-за 
слабкого ефекту гена z. Ця гіпотеза була 
підтримана деякими авторами [11], які та-
кож вважали, що ген z гіпостатичний щодо 
гена х, що ген Х відновлює повну фертиль-
ність у рослин з S цитоплазмою, а ген Z – 
лише часткову. Теорія Оуена досить за-
довільно пояснює природу цитоплазма-
тичної чоловічої стерильності, механізм її 
передачі по потомствах. Але практичні ре-
зультати в більшості випадків значно роз-
ходяться з теоретично очікуваними за ра-
хунок більшої кількості стерильних або 
напівстерильних та фертильних форм в по-
томствах.

У подальшому відхилення від схеми Оу-
ена почали пояснювати складнішим ус-
падкуванням ознаки стерильності. Так, за 
даними одних авторів повністю стериль-
ні форми мають два генотипи, інші вважа-
ють, що таким формам притаманні п’ять 
генотипів, які важко розрізнити за феноти-
пом [12]. Ряд авторів [9] припускають на-
явність додаткових генів, що підсилюють 
відновлювальну дію домінантних алелів X і 
Z. Інші притримуються протилежної думки, 
допускаючи наявність гена, який пригні-
чує дію рецесивних генів x і z, і тим самим 
підсилює прояв фертильності у генотипів з 

рецесивним геном – а2 [2]. Пізніше нові 
джерела генної стерильності були отри-
мані Мглінцем [3]. Виявлені мутації відріз-
няються від описаних раніше як за феноти-
пічним проявом, так і за характером про-
ходження мікроспорогенезу. Летальність 
пилку у виділених матеріалах, за даними 
автора, обумовлена дією різних рецесив-
них генів а3, а4, а5, а6 та ар. Показано, що 
мутації а3, а4, а6, ар характеризуються мо-
ногенним типом успадкування, а ген а5 ус-
падковується за схемою дигенного конт-
ролю. Передбачається, що ген ядерної чо-
ловічої стерильності а1 знаходиться в одній 
групі зчеплення з геном стійкості до вірус-
ної мозаїки Bm [4].

Відкриття цитоплазматичної чоловічої 
стерильності звичайно пов’язують з ім’ям 
Корренса, який в 1904 році вперше повідо-
мив про успадкування “чоловічої стериль-
ності у жіночих рослин чабера (Satureya 
hortensis L.) при схрещуванні їх з двоста-
тевими особинами”. Нині ЦЧС виявлена 
більш ніж у 300 видів одно- і дводольних 
рослин. Вважається, що основними дже-
релами ЦЧС є, головним чином, внутріш-
ньовидові, міжвидові та міжродові гібри-
ди. Тільки у окремих видів, в тому числі 
буряків, знайдено спонтанну, або мутацій-
ну, ЦЧС. Також вважають [5,6], що джере-
лом стерильної плазми для цукрових буря-
ків були дикі види, зокрема Beta maritima 
L., який легко схрещується з культурними 
формами і досить часто залучається в се-
лекційний процес як донор господарсько-
корисних ознак. В той же час французь-
кі дослідники, спираючись на результати 
рестрикційного аналізу хлДНК тринадцяти 
видів буряків з секцій Corollinae, Patellares 
i Vulgares, вважають, що стерильну плаз-
му цукрові буряки одержали від столових, 
створених фірмою Semaphor (Франція) 
[7].

Початок широкому вивченню і практич-
ному застосуванню ЦЧС в селекції цукро-
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дження для жодного з них. Треба зазна-
чити, що всі вони не суперечать моделі 
Оуена, а є її модернізацією і вказують на 
те, що вона носить загальний характер, та 
підтверджують складнішу генетичну обу-
мовленість ознаки ЦЧС. Це скоріш за все 
пов’язано з тим, що основна увага дослід-
ників приділялася вивченню ядерних генів, 
що детермінують ознаку стерильності. 
Проте успадкування ЦЧС лише за мате-
ринською лінією вже саме по собі припус-
кає відмінності не тільки в ядерному гено-
мі, але й органелах цитоплазми, які мають 
власну ДНК.

Завдяки інтенсивному розвитку мо-
лекулярних методів досліджень, було од-
нозначно визначено, що виникнення 
ЦЧС у рослин різних систематичних груп 
пов’язано з реорганізацією саме геному 
мітохондрій [20]. Порівняльний аналіз мі-
тохондріального геному рослин буряків з S 
та N цитоплазмою виявив значну кількість 
перебудов у геномі стерильних форм, що 
відповідає основному положенню концеп-
ції генетичного контролю ЦЧС – існування 
двох типів цитоплазми – N та S.

Аналіз мітохондріального геному у рос-
лин буряків з S та N цитоплазмою показав, 
що вони відрізняються за набором низь-
комолекулярних кільцевих надспіралізо-
ваних молекул ДНК, які були позначені як 
“a”(1,6 тпн), “b”(1,45 тпн), “c”(1,4 тпн), 
“d”(1,3 тпн) [21]. Співвідношення цих 
плазмідоподібних молекул може зміню-
ватися протягом онтогенезу або під впли-
вом навколишнього середовища. Із ви-
користанням молекулярних методів іден-
тифікації типів цитоплазми фертильних 
і стерильних рослин показано, що різні 
фертильні форми відзначаються різними 
комбінаціями плазмід, проте у них завжди 
присутнє мінікільце “c”. У мітохондріаль-
ному геномі стерильних рослин, крім по-
одиноких випадків, спостерігається лише 
мінікільце “а” [22, 23]. Використання рес-

даними алелями. До таких генів деякі ав-
тори зараховують ген G (жовтого забарв-
лення коренеплоду), інші – рецесивний ген 
однонасінності m [13].

Існувала думка про наявність трьох 
генів стерильності, які взаємодіють з трьо
ма генами-модифікаторами. Ця гіпоте-
за була підтримана і розвинута Ковальчук 
[14,15], яка показала, що різний рівень де-
градації пиляків протягом онтогенезу у біо-
типів з S-цитоплазмою обумовлений ком-
плементарною взаємодією не менш ніж 
трьох генів rf (rf1, rf2, rf3). Нещодавно було 
практично доведено наявність третього 
локуcу Rf (Rf3), який відновлює фертиль-
ність у буряків [16]. В той же час, спираю-
чись на дані літератури та результати влас-
них досліджень, Іванов і співав. [17] дійшли 
висновку, що у цукрових буряків система 
генетичного контролю ознаки ЦЧС відріз-
няється дуже складним успадкуванням. На 
їхню думку кількість ядерних генетичних 
факторів, що беруть участь у формуванні 
чоловічої стерильності у цієї культури, не-
обмежений.

Згідно гіпотези Аульченка із співав. [18] 
у контролі ЦЧС крім генів Rf1 – Rf2 (від-
повідно X і Z за Оуеном) бере участь ядер-
ний ген Mut, який в рецесивному гомози-
готному стані сприяє конверсії нормальної 
плазми в стерильну. Авторами показано, 
що у різних ліній буряків ядерні фактори 
конверсії не ідентичні. Наявність ядерного 
гена-мутатора підтримано й іншими авто-
рами [19]. Варто зазначити, що тривалий 
час панувала думка про неможливість зво-
ротного переходу S плазми в N стан. Ос-
таннім часом з’явилися повідомлення, що 
у агамоспермних рослин такий перехід не 
є винятковим явищем [11].

Проте незважаючи на те, що ЦЧС ін-
тенсивно досліджували протягом багатьох 
років та наявність значної кількості теоре-
тичних припущень, до цього часу не отри-
мано чіткого експериментального підтвер-
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генів і здатні впливати на їхню експресію 
[24]. Зазначається, що досі не знайдено 
проміжного стану між мітохондріальними 
геномами S і N-типів та не з’ясовано як це 
може позначитися на експресії ознаки чо-
ловічої стерильності.

Нещодавно японські вчені повідоми-
ли про повну розшифровку нуклеотидних 
послідовностей мітохондріальних гено-
мів цукрових буряків з N та S цитоплазма-
ми [26, 27]. Показано, що довжина мтДНК 
становить для N-типу 368799 пн та 501020 
пн для S-типу. Послідовності утворюють 
кільцеві структури, так звані “мастер хро-
мосоми”. Узагальнюючи отримані екс-
периментальні дані, автори дійшли вис-
новку, що обидва геноми значною мірою 
збігаються. Проте в геномі рослин з ЦЧС 
знайдено біля 24 замін нуклеотидів у 11 
генах, але не виявлено гена orf246, який 
присутній у геномі з нормальною цито
плазмою. Однак, на думку авторів, жоден 
із них не відповідає за чоловічу стериль-
ність. В той же час дослідники встановили, 
що геном форм з ЦЧС, на відміну від гено-
му фертильних біотипів, має чотири ORFs 
(S ATP6 presequence, S cox2-2, S orf324 
та S orf119). Саме їх автори вважають по-
тенціальними кандидатами на гени, що 
обумовлюють чоловічу стерильність. В той 
же час Брагін і співав. [28], виходячи з ре-
зультатів власних досліджень, стверджу-
ють, що присутність відкритої рамки зчиту-
вання orf 324 не корелює з фертильністью 
пилку і ця послідовність не може визначати 
ЦЧС, хоча і може відігравати суттєву роль 
у підтримці структури або реалізації функ-
цій мтДНК.

Останнім часом отримано нові дані [24] 
про структуру мтДНК цукрових буряків, ре-
комбіногенні варіації у її складі, субгеном-
ні форми, а також про ряд молекулярних 
маркерів, специфічних для S- і N-типів, та 
гетероплазмію мтДНК на рівні точкових 
замін. Аналіз структури мітохондріально-

трикційного аналізу, методів блот-гібри-
дизації та секвенування для ідентифіка-
ції типів цитоплазми показало, що різниця 
між фертильними та стерильними росли-
нами не обмежується відмінністю лише в 
наборах мінікільцевих молекул ДНК, вони 
розрізняються також і за основною міто-
хондріальною ДНК.

Як правило, мітохондріальний геном 
S-типу цитоплазми відрізняється від N-
типу множинними перебудовами (дуплі-
каціями, делеціями, інсерціями) у ділян-
ках декількох генів. Відмінності мітохон-
дріальних геномів рослин буряків з S та N 
цитоплазмами пов’язані з рекомбінаціями 
у ділянці генів cob (апоцитохром b), сох1 
та сохІІ (субодиниці цитохромоксидази 
с), atpA, atp6 та atp9 (α- та 6-та субоди-
ниці F1F0-фактора АТФазного комплексу) 
[24], nаdІ (нітратдегідрогеназа) [25], rrn26 
(26S рибосомна РНК), rps3, orf324, orf215 
[17,26]. Проте, за даними Kубo та співав. 
[22], виявлено різницю лише між геном 
сох1, що може обумовлювати виникнення 
стерильності. У той же час, спираючись на 
результати власних досліджень, Хворос-
тов із співав. [23] дійшли висновку, що од-
ним з основних кандидатів на роль гена, 
що відповідає за розвиток ЦЧС, є ген cob.

У мітохондріях цукрових буряків з S-
цитоплазмою також спостерігаються спе-
цифічні послідовності мтДНК, які відсутні 
у рослин із звичайною плазмою, крім того 
виявлено зміни рівня експресії деяких міто-
хондріальних генів. Так, Кубо і співав. [27] 
ідентифіковано новий ген (trnC2-GCA) 
tRNA(Cys), який не відповідає жодному ві-
домому генові tRNA (Cys) вищих рослин. 
Подальші дослідження явища ЦЧС у буря-
ків, проведені російськими вченими, пока-
зали, що мтДНК S -типу характеризується 
ширшим спектром структурних відміннос-
тей від мтДНК N-типу. Деякі з цих відмін-
ностей пов’язані з регуляторними та коду-
ючими ділянками функціонально значимих 
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У природних популяціях Beta maritima, 
розповсюджених на західно-європейсько-
му узбережжі Середземного моря, прак-
тично всі рослини з G цитоплазмою сте-
рильні, незалежно від ядерного геному. 
В мтДНК G-типу виявлені множинні мутації 
генів nad 9, cox II , які призводять до змін у 
спектрах їхньої транскрипції та трансляції 
[31]. За даними Таузет і співав. [32] у ге-
нетичному контролі ЦЧС буряків з G-типом 
плазми беруть участь два мітохондріаль-
них локуси з епістатичною взаємодією. 
Один із цих локусів – RfG(1), на думку до-
слідників, контролює відновлення фер-
тильності пилку у стерильних форм. Моле-
кулярно-генетичний аналіз цього локусу із 
застосуванням AFLP (Amplified Fragment 
Length Polymorphism) та мікросателіт-
них маркерів показав, що він знаходиться 
на 8-й хромосомі і не зчеплений з генами 
– відновлювачами фертильності. Показа-
но також, що за дії даних локусів відбува-
ються зміни у циклі дихання. При порівнян-
ні S -стерильних рослин із рослинами з G 
плазмою встановлено, що у останніх вдвічі 
знижений рівень цитохромоксидази, але 
підвищена активність альтернативної ок-
сидази [31,33].

Системи ЦЧС буряків Е- та Н-типів досі 
практично не вивчені, хоча розповсюд-
жені досить широко. Зазначено лише, що 
структура мтДНК цих типів відрізняється 
від G- та О-типів, а відновлення фертиль-
ності у таких форм спостерігається дуже 
рідко [31].

Поряд з отриманням чоловічостериль-
них форм традиційними методами се-
лекції, для створення нових вихідних ма-
теріалів сучасних гібридів все більшого 
поширення набувають біотехнологічні під-
ходи. Відомо, що умови культури in vitro є 
потужним чинником дестабілізації гено-
му, який призводить до появи ЧС мутацій. 
Ельконін та співав. [34] повідомляють про 
отримання у сорго в культурі in vitro нових 

го геному, проведений Брагіним із співав. 
[28], виявив різну копійність послідовнос-
тей в ДНК мітохондрій рослин з N- та S-ти-
пом (за термінологією авторів Svulg) ци-
топлазми і наявність послідовностей ДНК 
N-типу у рослин з S-типом і навпаки.

За даними японських дослідників [26] 
значна різниця мітохондріальних геномів 
рослин цукрових буряків з N- та S-типом 
цитоплазми обумовлена перебудовами, 
основна частина яких представлена корот-
кими повторами в термінальних ділянках. 
Специфічною для мтДНК форм з ЦЧС є ді-
лянка, яка займає 13,6 % геному і відсутня 
у мтДНК N-типу. При цьому в даній ділян-
ці 7,6 % є послідовностями, які були відомі 
раніше, 17,9 % – ядерною ДНК, 4,6 % – мі-
тохондріальними епісомами, 0,1 % – плас-
тидною ДНК. Крім того, аналіз показав, що 
додаткові послідовності ядерного поход-
ження можуть бути включеними в межах 
унікальних послідовностей.

Існує думка, що ЦЧС виникає внаслі-
док експресії специфічних мітохондріаль-
них генів, які контролюють білки, що пере-
шкоджають нормальному функціюванню 
мітохондрій [29, 30]. Проте вірно зазна-
чити, що причини і механізми виникнен-
няя ЦЧС-індукуючих генів вивчені недо-
статньо. Є припущення, що ці гени вини-
кають у результаті високої рекомбінаційної 
активності, притаманної мітохондріально-
му геному [30]. Залучення молекулярних 
методів дослідження дозволило Брагіну і 
співав. [28] виявити в мтДНК S –типу на-
явність N-специфічних ділянок, чим вони і 
пояснюють явище реверсії до нормально-
го фенотипу. На їхню думку S варіант гено-
му утворився з N типу в процесі онто- або 
філогенезу.

Серед диких видів буряків Beta 
maritima, Beta macrocarpa i Beta cicla 
виділено чоловічостерильні форми з но-
вими типами цитоплазми – Е, G і Н-типа-
ми, які відрізняються від описаної Оуеном. 
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го при обробці калюсних культур різними 
розчинами стрептоміцину [40]. Індуковані 
мутації ЧС зберігалися у поколіннях А1 та 
ВС1, але в багатьох сім’ях виявляли гене-
тичну нестабільність. Дослідження мутан-
тів з ГЧС, отриманих в основному метода-
ми генної інженерії, дозволило ідентифіку-
вати низку ядерних генів, що контролюють 
розвиток пиляків і пилку [43].

У буряків перетворення мітохонд-
ріального геному також виявлено в куль-
турі in vitro [25,44]. Значні зміни мтДНК, 
пов’язані з нуклеотидними послідовностя-
ми генів atpA та atp6, виявлено у процесі 
тривалого культивування калюсних куль-
тур, отриманих від чоловічостерильної та 
фертильної форм [44]. У чоловічостериль-
ного генотипу методом блот-гібридиза-
ції з atpA показана наявність додаткового 
фрагмента 3,9 тпн. У фертильного геноти-
пу після зондування з atp6 виявлено від-
сутність фрагмента 2,1 тпн, що обумовлює 
мінливість мтДНК. Реорганізацію геному 
мітохондрій виявлено у однієї з 30 рослин, 
регенерованої з калюсу, отриманого від 
ЦЧС лінії цукрових буряків. У регенеранта 
зникли рестрикційні фрагменти, характер-
ні для S- цитоплазми, і з’явилися нові, при-
таманні N-цитоплазмі [25].

Підсумовуючи, варто зазначити, що, 
завдяки поєднанню традиційних та сучас-
них молекулярних методів досліджень, 
у вивченні механізмів чоловічої стериль-
ності рослин, і зокрема буряків, досяг-
нуто значного прогресу, що наблизило 
дослідників до розкриття молекулярно-
генетичних механізмів ЧС та надало мож-
ливість визначити певні гени, які з вели-
кою долею імовірності можуть відповіда-
ти за розвиток ЦЧС. Варто зауважити, що 
нещодавно отримано нові результати сто-
совно структури та функції клітин тапету-
му, змін розподілу Са2+, активності АТФа-
зи, будови цитоскелету та апоптозу клітин 
пиляків, що, на думку авторів, дасть мож-

джерел стерильності, яка регулюється он-
тогенетично (ОРЧС). На основі чоловічо-
фертильних регенерантів ними отримані 
лінії із стерильністю, прояв якої контролю-
вався протягом всього онтогенезу [35]  – 
молоді пагони рослин характеризували-
ся практично повною чоловічою стериль-
ністю. Показано, що таке онтогенетичне 
відновлення чоловічої фертильності кон-
тролюється ядерними генами. Експресія 
чоловічої стерильності у ліній з ОРЧС зале-
жить від температури під час мікроспоро-
генезу – максимально чітко виявляється в 
прохолодних умовах, підвищення серед-
ньодобової температури на 2-3 градуси 
призводить до значного підвищення рівня 
чоловічої фертильності.

На сучасному етапі проводяться спро-
би отримання стерильних форм у різних 
видів рослин за допомогою методів гене-
тичної інженерії [36, 37]. За їхньою допо-
могою створено чоловічостерильні рос-
лини рису, ріпаку, буряків та ряду інших 
культур [36]. Показано можливість ство-
рення чоловічостерильних форм у ріпаку 
на основі антисенсових конструкцій гена 
Вер1, що визначає життєздатність пилко-
вих зерен. У трансгенних рослин вияви-
ли деградацію тапетума та недорозвинутi 
пилкові зерна [36]. Запропоновано спосіб 
отримання ЧС форм у вищих рослин за ви-
користання конструкцій гена генератив-
них клітин рослин або його функціональ-
них еквівалентів у конструкції з промото-
рами, що специфічні для тапетума і пилку 
[38, 39]. Проте результати цих досліджень 
також поки що не знайшли використання в 
практиці сільського господарства.

Останнім часом форми з генетичною 
чоловічою стерильністю у різних видів 
рослин одержують з культури соматич-
них клітин, за допомогою методів клітин-
ної інженерії, при обробці калюсних куль-
тур різними розчинами антибіотиків [34, 
35, 40–42]. Отримані форми з ГЧС у сор-
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ливість розкрити механізми чоловічої сте-
рильності вищих рослин [45]. Виділено та 
секвеновано нуклеотидну послідовність 
гена Ms45, яка визначає стерильність, а 
також амінокислотну послідовність білків 
MS45, що кодується цим геном. Запропо-
новано метод регуляції чоловічої фертиль-
ності у стерильних форм за допомогою 
індуцибельних промоторів, які дозволя-
ють “включати “ та “виключати” експресію 
генів, що відповідають за фертильність 
рослин [37]. Проте залишається ще бага-
то питань, які потребують свого вирішен-
ня і тому дослідження в цьому напрямку є 
важливими як для вирішення теоретичних 
питань спеціальної генетики буряків, так і 
для практичної селекції цієї важливої сіль-
ськогосподарської культури.
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ти свеклы. Освещены современные представ-
ления о генетическом контроле ядерной сте-
рильности, молекулярно-генетических иссле-
дованиях митохондриального генома данной 
культуры. Представлены сведения о новых ти-
пах стерильной плазмы диких видов рода Beta.

Ключевые слова: Beta, ядерная и цито-
плазматическая мужская стерильность 
митохондриальный геном.
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The results of theoretical and experimental 
researches of gene and cytoplasmic male 
sterility of the beet has been generalized. A 
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sterile plasma for wild species of Beta has been 
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