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ТИПЫ ВЗАИМОДЕЙСТВИЯ ГЕНОВ ПРИ НАСЛЕДОВАНИИ
ОКРАСКИ ЦВЕТКОВ У САФЛОРА КРАСИЛЬНОГО

На данный момент единодушия в вопросе наследования окраски цветков сафлора красиль-
ного, пигменты из которых раньше использовались в качестве натуральных красителей, среди 
ученых нет. Целью исследований было выяснить характер взаимодействий генов при форми-
ровании окраски цветков. Опыты проводились с 2009 по 2015 г., в скрещиваниях участвовали 
13 образцов коллекции ИМК НААН. Проанализировано 2 моногибридных, 11 дигибридных 
и 2 тригибридных скрещивания. Показано, что гены, кодирующие окраску цветков у сафлора, 
вступают в следующие взаимодействия: 1) гены O и R взаимодействуют комплементарно с об-
разованием нового признака оранжевой окраски, каждый по отдельности имея собственное 
проявление в виде желтой и красной окраски цветка соответственно; 2) ген C вступает в от-
ношения доминантного эпистаза с генами O и R, имея собственное проявление в виде желтой 
окраски цветка; 3) ген Y вступает в отношения рецессивного эпистаза с генами C, O и R, не 
имея собственного проявления. Рецессивная гомозигота по нему дает белую окраску цветка. 
Библиогр. 17 назв. Табл. 3.
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ance of corolla colour in saffl  ower. Our aim was to fi nd out interactions character of genes in generat-
ing corolla colour. Th e experiments were held in 2009–2015 with 13 samples of IOC NAAS collection. 
2  monohybrid, 11  dihybrid and 2  trihybrid crosses were analysed. It was shown the genes coding 
corolla colour of saffl  ower form interactions such as: 1) genes O and R interact complementarily form-
ing new sign of orange corolla colour with individual manifestation of each of them of yellow and 
red colour accordingly; 2)  gene C forms dominant epistatic interactions with genes O and R with 
individual manifestation of yellow corolla colour; 3) gene Y forms recessive epistatic interactions with 
genes O, R and C without individual manifestation. Recessive homozygote in it makes white corolla 
colour. Refs 17. Tables 3.

Keywords: dominant epistasis, recessive epistasis, complementation, gene interactions, corolla 
colour, saffl  ower.

Т. В. Леус (tatiana_leus@list.ru): Институт масличных культур Национальной академии аграр-
ных наук Украины, Украина, 70417, Запорожская обл., Запорожский р-н, пос. Солнечный, ул. Ин-
ститутская, 1. 

© Санкт-Петербургский государственный университет, 2016



Вестник СПбГУ. Сер. 3. Биология. 2016. Вып. 4 109

Введение

Сафлор красильный (Carthamus tinctorius L.)  — малораспространенная мас-
личная культура семейства сложноцветных. Имеет красные, оранжевые, желтые 
и белые цветки, пигменты из которых раньше использовались в качестве натураль-
ных красителей.

A. Hartman [1] выделил три основных пигмента в цветках сафлора: красный пиг-
мент картамин, сафлор желтый и неопределенный желтый. Кроме того, он дополни-
тельно выделял несколько типов желтой окраски и кремовую. Другие исследователи 
описывали белую, светло-желтую, желтую, светло-оранжевую и красно-оранжевую 
окраски [2]. Встречается также разделение в зависимости от стадии цветения. Мы 
в наших исследованиях оценивали окраску полностью раскрывшегося, но не увяда-
ющего цветка, и выделяли красную, оранжевую, желтую и белую окраски венчика.

Единодушия в вопросе наследования окраски цветков сафлора среди исследо-
вателей также нет. Изучая наследования окраски цветков сафлора в 1986 г., авторы 
работы [3] описали гены C, O, R и Y, формирующие, согласно их исследованиям, бе-
лую, оранжевую, красную и желтую окраски венчика соответственно. Позднее был 
добавлен ген P, ответственный за пурпурную окраску [4]. Однако дальнейшие ис-
следования показали, что наследование окраски цветков сафлора не определяется 
простым доминированием [5–7]. Ранее было доказано, что белая окраска наследу-
ется по типу рецессивного эпистаза, наследование желтой окраски в большинстве 
случаев обусловлено доминантным геном [6–9]. 

По мнению авторов работы [5], рецессивный аллель гена Y не всегда приводит 
к подавлению окраски, однако описанный в статье эксперимент и представленные 
данные вызывают сомнения в надежности результатов. В целом ситуация с выяс-
нением характера наследования окраски цветков сафлора такова, что данные раз-
ных статей и выводы из них не дают полного представления о схеме эксперимента, 
а  также во многом противоречат друг другу, включая источники одних и тех же 
авторов.

В наших исследованиях мы ставили задачу выяснить характер взаимодействия 
генов при формировании окраски цветков у сафлора красильного.

Материал и методика

Для сафлора характерно в основном самоопыление; доля перекрестного опы-
ления обычно не превышает 10 %, хотя факторы окружающей среды могут увели-
чить эту долю до 50 %. Он имеет мелкие трубчатые цветки, желтые, оранжевые или 
красно-оранжевые, реже белые, с пятизубчатым венчиком и пять тычинок, спаян-
ных в трубку. Опыление происходит в тот момент, когда рыльце пестика пробива-
ет пыльцевую трубку. Неопыленные рыльца остаются восприимчивыми к пыльце 
в течение нескольких дней. Обычно перекрестное опыление осуществляется насе-
комыми. Опыление ветром играет очень незначительную роль [10, 11]. Также раз-
ные линии сафлора могут быть в большей или меньшей степени склонны к пере-
крестному опылению, что может существенно влиять на результат [12].

Исследования проводились на базе Института масличных культур НААН 
на материале лаборатории генетических ресурсов с  2009  по 2015  г. Участвовало
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13 образцов коллекции с красной, оранжевой, желтой и белой окрасками венчика 
цветка (табл. 1). Образцы были получены путем самоопыления в течение несколь-
ких лет.

Таблица 1. Участвовавшие в исследовании родительские линии, ИМК НААН

№  Сокращенное 
обозначение Название Номер UE Окраска 

венчика
1 БПК2 БПК2 UE0900049 Красная
2 63/2 Розочка UE0900038 Красная
3 47/1 Огонек UE0900040 Оранжевая
4 129/к 129/к UE0900045 Красная
5 149/2.5 Рассвет UE0900042 Красная
6 Курчавый Курчавый UE0900044 Оранжевая
7 149/3.1 Медовый UE0900039 Желтая
8 149/3.3 Медовый 1 – Желтая
9 91/1 Салют UE0900051 Желтая
10 157/1 157/1 UE0900046 Желтая
11 152 Белоцветковый неколючий UE0900035 Белая
12 152Б Белоцветковый неколючий 1 – Белая

В исследованиях применялся гибридологический метод, использованы резуль-
таты свободного опыления и скрещиваний. Нами было проанализировано 2 моно-
гибридных, 11 дигибридных и 2 тригибридных скрещивания, 3 из 15 гибридов по-
лучены в результате свободного опыления.

Для кастрации материнских растений были использованы две методики.
Методика, используемая для массовой кастрации цветков, применяется в Ин-

дии [10]. При этом на растении выбираются 5–10 хорошо развитых корзинок на 
4–5  ветках и  изолируются полиэтиленовыми изоляторами. Остальные ветви об-
резаются. Повышенная температура и влага внутри изолятора предотвращает са-
моопыление. Когда зацветает половина цветков, производят опыление, для более 
успешного результата процедуру проводят три дня подряд. Чтобы избежать за-
гнивания и возникновения заболеваний, в конце цветения полиэтиленовые изоля-
торы заменяют бумажными или тканевыми. Данная методика была использована 
нами в измененном виде: оставшиеся свободными ветви не обрезались, а исполь-
зовались как отцовские растения. Полиэтиленовый изолятор заменяли тканевым 
через 1–2 дня после начала вытягивания пестиков, дожидались высыхания влаги 
и проводили опыление в течение 2–3 дней.

Вторая использованная методика смыва пыльцы разработана нами. Созрев-
ший бутон вскрывается за 1–2 дня до цветения, после чего верхняя часть цветка 
вместе с пыльниками разрывается тонкой иглой. Когда все цветки таким образом 
вскрыты, корзинка прополаскивается в стакане с водой. После этого цветки накры-
вают изоляторами и 1–2 дня ждут вытягивания пестиков. Опыление производят 
несколько дней подряд до полного отцветания корзинки [13–15]. 
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Перенос пыльцы с отцовского растения на материнское осуществлялся мягкой 
кисточкой. Отбор гибридов F1 от свободного опыления проходил следующим об-
разом. 

Поскольку искусственное опыление у  сафлора представляет определенные 
трудности, нами были учтены также результаты свободного опыления. От несколь-
ких растений материнской линии, не накрытых изоляторами, были взяты и высе-
яны семена. Полученные из них растения проверялись на сходство с материнской 
линией по таким морфологическим признакам, как окраска цветков и  наличие 
колючек. Растения, отличавшиеся от материнской линии, были признаны гибрид-
ными, остальные считались материнскими формами. Гибридные растения отбира-
лись для последующего анализа в качестве гибридов F1.

Гибриды F2 были получены путем самоопыления гибридов F1.
Подсчет статистической достоверности велся с применением критерия χ2 [16].

Результаты и обсуждение

Как было показано ранее, за появление белых или окрашенных цветков отве-
чает ген Y. Доминантный аллель гена С отвечает за формирование желтой окраски 
венчика. Разные комбинации двух оставшихся генов обусловливают формирова-
ние желтой, красной и  оранжевой окрасок венчиков цветков сафлора. Мы объ-
единили в табл. 2 данные предыдущих исследователей по наследованию окраски 
цветков у сафлора.

Таблица 2. Генотипы растений согласно данным предыдущих исследователей

Генотип По B. N. Narkhede 
A. B. Deokar [3]

По P. Golkar, A. Arzani,
A. M. Rezaei  [6]

По Т. В. Леус,
Е. В. Ведмедевой [7–9]

ccoorryy – Белый Белый
C-oorryy Белый Белый Белый
C-ooR-yy Белый – Белый
C-O-rryy Белый – Белый
C-O-R-yy Белый – Белый
C-oorrY- Красный Желтый Желтый
C-O-rrY- Желтый – Желтый
C-O-R-Y- Желтый – Желтый
ccoorrY- – Оранжевый –

Как видно из данной табл. 2, в случае рецессивной гомозиготы по гену Y все 
цветки получаются белыми независимо от других комбинаций генов. Другие виды 
окраски проявляются, если имеется доминантный аллель этого гена. Доминантный 
аллель гена C дает, согласно этим данным, желтую окраску, а рецессивная гомози-
гота по остальным трем генам, кроме гена Y, — оранжевую. Согласно нашим ис-
следованиям [8, 9], ген C полностью подавляет действие генов O и R.

Также нужно отметить, что генотип C-oorrY- у двух групп исследователей со-
ответствует разным фенотипам. По результатам [3], растения с таким фенотипом 
имеют красные цветки, а по итогам исследований [6] — желтые. Наши исследова-
ния показали, что растения с этим генотипом имеют желтые цветки [8, 9]. Кроме 
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того, в  литературе не описаны фенотипы растений при комбинациях генов ccO-
rrY-, ccooR-Y-, ccO-R-Y-.

Из результатов наших исследований, представленных в табл. 3, видно, что чаще 
всего встречается ситуация, когда количество растений с  оранжевой окраской 
цветков преобладает над количеством растений с красной (скрещивание 86/2012, 
114/2012, 128-130/2012). Реже встречается обратная ситуация, когда количество 
растений с красными цветками преобладает над количеством растений с оранже-
выми. Мы предположили [17], что один из  генов, O, обусловливает формирова-
ние желтой окраски, другой — ген R — красной, в то время как их сочетание дает 
оранжевую окраску венчика цветка. Оранжевая окраска также получается в случае 
рецессивной гомозиготы по всем трем генам — C, O и R.

Рассмотрим скрещивания по группам.
В скрещиваниях 119/2014 и 226/2015 при скрещивании растения с красными 

цветками и  растения с  оранжевыми цветками в  первом поколении все растения 
имели оранжевые цветки, а во втором наблюдалось расщепление по схеме 3:1. Это 
говорит о том, что здесь оранжевая окраска венчика доминирует над красной.

Скрещивания 86/2012, 114/2012 и 128-130/2012 имеют одинаковую схему рас-
щепления во втором поколении  — 12:3:1, где 12  — количество частей растений 
с желтыми цветками, 3 — с красными и 1 — с оранжевыми. В первом поколении 
гибриды имели желтые цветки. Материнские растения во всех трех случаях имели 
красные цветки, в  скрещивании 128-130/2012  отцовские растения имели желтые 
цветки, в  номерах 86/2012  и  114/2012  отцовская форма неизвестна. Таким обра-
зом, здесь наследование окраски происходит по схеме доминантного эпистаза: до-
минантный аллель гена желтой окраски полностью подавляет действие гена, об-
условливающего окраску другого типа. Когда этот ген находится в  рецессивном 
состоянии, появляется возможность проявления красной и  оранжевой окраски. 
В  данном случае в  отсутствие гена желтой окраски красная окраска доминирует 
над оранжевой.

Также одинаковую схему расщепления имеют скрещивания 123/2012, 105/2014, 
109/2014, 115/2014, 125-126/2014 и 220-221/2015. Здесь в трех скрещиваниях роди-
тельские растения имели красные и желтые цветки, в двух — желтые и оранжевые, 
и в одном материнские растения имели оранжевые цветки при неизвестной отцов-
ской форме. В  первом поколении все гибриды имели желтые цветки. Во втором 
поколении наблюдалось расщепление по схеме 12:3:1 на растения с желтыми, оран-
жевыми и  красными цветками соответственно. Таким образом, в  данном случае 
мы также наблюдаем доминантный эпистаз, где доминантный аллель гена желтой 
окраски подавляет проявление других генов. Однако в  отличие от скрещиваний 
86/2012, 114/2012  и  128-130/2012  здесь в  отсутствие гена-ингибитора оранжевая 
окраска доминирует над красной. 

В скрещивании 211-213/2015, как и в двух вышеописанных, образец с оранже-
вой окраской венчика скрещивается с образцом, имеющим желтую окраску. Одна-
ко наблюдаемая схема расщепления в данном случае не 12:3:1, а 51:10:3. Это триги-
бридное скрещивание, схема которого складывается из расщепления 3:1 по гену C 
и 10:3:3 по генам O и R. Схема 10:3:3, в свою очередь, складывается из расщепле-
ния 9 O-R-, дающих оранжевую окраску венчика цветка, 3 ooR-, дающих красную 
окраску венчика, 3 O-rr, дающих желтую окраску венчика и 1 oorr, дающих также 
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оранжевую окраску венчика цветка. Вероятно, в то время как доминантные аллели 
генов O и R усиливают производство соответствующего пигмента, в их отсутствие 
в цветке желтые и красные пигменты вырабатываются в равной степени.

Рассмотрим также три скрещивания, где в  качестве материнских растений 
были взяты растения с белой окраской венчика. Ранее уже было показано, что бе-
лая окраска наследуется по принципу рецессивного эпистаза, что создает некото-
рые сложности для генанализа, поскольку белая окраска подавляет любую другую 
окраску цветка. 

В потомстве 123/2014  при скрещивании растения с  белыми цветками и  рас-
тения с  красными цветками в  первом поколении наблюдались оранжевые цвет-
ки, а во втором произошло расщепление по схеме 9:3:4 на растения с оранжевы-
ми, красными и белыми цветками соответственно. Здесь снова оранжевая окраска 
цветков доминирует над красной.

В скрещивании 124/2014 отцовское растение имело желтую окраску венчика, 
и в первом поколении наблюдались желтые цветки. Схема расщепления во втором 
поколении 9:3:4 на желтые, оранжевые и белые соответственно. Здесь опять желтая 
окраска доминирует над оранжевой.

Потомство 115-116/2013  получено от тригибридного скрещивания. Здесь от 
скрещивания растения с белыми цветками и растения с желтыми цветками во вто-
ром поколении наблюдается расщепление по схеме 36:9:3:16. Данная схема получе-
на путем совмещения схем 12:3:1 для доминантного эпистаза и 3:1 для рецессивно-
го. Здесь мы наблюдаем проявление белой окраски в результате рецессивного эпи-
стаза, желтой — в результате доминантного и доминирование оранжевой окраски 
над красной.

Следовательно, при формировании окраски цветков сафлора наблюдаются 
следующие взаимодействия неаллельных генов: комплементарность, доминантный 
и рецессивный эпистаз.

Выводы

Таким образом, гены, кодирующие окраску цветков у сафлора, вступают в сле-
дующие взаимодействия: 

1) гены O и R взаимодействуют комплементарно с образованием нового при-
знака оранжевой окраски, каждый по отдельности имея собственное проявление 
в виде желтой и красной окраски цветка соответственно; при рецессивной гомози-
готе по обоим генам желтые и красные пигменты в цветке вырабатываются в рав-
ной степени;

2) ген C вступает в отношения доминантного эпистаза с генами O и R, имея 
собственное проявление в виде желтой окраски цветка;

3)  ген Y вступает в  отношения рецессивного эпистаза с  генами C, O и  R, не 
имея собственного проявления; рецессивная гомозигота по нему дает белую окра-
ску цветка.
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