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Введение
Известно, что у растений суще-

ствует два основных способа ре-
продукции: половой, характеризу-
ющийся образованием потомства 
при слиянии мужских и женских 
гамет, а также бесполый, к кото-
рому относится вегетативное раз-
множение, когда не происходит 
образования гамет. Наряду с эти-
ми способами размножения расте-
ния обладают ещё одним, третьим 
способом размножения: это апо-
миксис, происходящий без уча-
стия мужских гамет.

Как отмечает Т.Б. Батыгина [2], 
«семенное размножение пред-
ставляет собой тип размноже-
ния, возникший в ходе эволюции, 
в результате которого произошло 
объединение двух противополож-
ных репродуктивных процессов – 
бесполого и полового. Одним 
из важнейших признаков семян 
является их генетическая гетеро-
генность, обусловленная разным 
происхождением зародыша. Се-
мена могут содержать половые за-
родыши, образующиеся благода-
ря половому процессу, связанно-
му с мейозом и оплодотворением. 
Этот механизм является главным 
источником рекомбинации ге-
нов, обусловливающим наслед-
ственную изменчивость. Однако 
новое поколение растений может 
также развиваться из семян, в ко-
торых соматические зародыши 
образуются без оплодотворения. 
Соматические зародыши могут 

возникать различными путями, 
такими как монозиготическая, 
кливажная, нуцеллярная и инте-
гументальная эмбриоидогения. 
Кроме того, адвентивные зароды-
ши образуются на базе апоспории 
и диплоспории (гаметофитного 
апомиксиса)».

Значение апомиксиса 
и мировой опыт его исследований
Селекционное значение экспе-

риментального получения устой-
чивого апомиксиса трудно перео-
ценить. Считается перспективным 
использование апомиксиса в се-
лекции при закреплении гетеро-
зиса и других уникальных свойств 
гибридов, получение из гаплоидов 
апомиктов, гомозиготных линий 
и их аналогов с ЦМС, размноже-
ние семенами сложных полипло-
идов. Апомикты практически не 
нуждаются в опылении и поэтому 
формируют однородное матро-
морфное потомство, обладающее 
высокими жизне- и конкуренто-
способностью, повышенной се-
менной продуктивностью.

Апомиксис – тип размножения, 
исключающий слияние родитель-
ских гамет, а именно такой способ 
семенной репродукции, который 
происходит только с участием 
женских гамет. Данный способ 
размножения позволяет получать 
абсолютные генетические копии 
материнского растения, иначе го-
воря – это созданная самой при-
родой технология клонирования.

Апомиксис охватывает более  
1 000 видов покрытосеменных и 
широко распространён в расти-
тельном мире в основном у пред-
ставителей дикой флоры и редко 
встречается у культурных растений.

В последние годы существенно 
возрос интерес к проблеме апо-
миксиса в рамках мирового со-
общества учёных, что связано 
с работами Вейн Хана, работаю-
щего с жемчужным просом в США 
и Ива Савидана, очень быстро 
повторившего путь гибридиза-
ции кукурузы с трипсакумом (со-
вместный проект Международно-
го института пшеницы и кукурузы 
в Мексике). Приоритет в разра-
ботке технологии получения апо-
миктичной кукурузы принадле-
жит российским учёным из Ново-
сибирска. Кроме того, генетикой 
апомиксиса успешно занимаются 
на модельных объектах в Австра-
лии и Европейском союзе [3].

Изучение апомиксиса 
у сахарной свёклы 
До последнего времени апомик-

сису у сахарной свёклы уделялось 
недостаточное внимание, особен-
но на диплоидном уровне. Од-
ной из причин такого отношения 
явилось то, что у сахарной свёклы 
способность к апомиктическому 
способу размножения в естествен-
ных условиях выражена слабо.

Впервые образование апомикти-
ческих зародышей у сахарной свё-
клы наблюдал Н.В. Фаворский [5].

Апомиксис у сахарной свёклы (Beta vulgaris L.).
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Начало гибридизации дикой апо-
миктической свёклы с B. vulgaris 
было положено работами ряда 
учёных [1, 7]. Однако в этих трудах 
ещё не ставилась цель получения 
апомиктического гибридного по-
томства.

Первые сведения о размноже-
нии апомиктическим путём ди-
ких видов рода Beta принадлежат 
К. Барока [16]. Им были проведе-
ны самоопыление полиплоидных 
форм секции Corollinae и кастра-
ция их без опыления для провер-
ки степени распространения апо-
миксиса в исследуемом материале. 
Приводимые им данные показы-
вают, что почти все полиплоидные 
растения формируют семена без 
оплодо творения, точно сохраня-
ют плоидность материнских форм: 
потомство от диплоидов было ди-
плоидным, от тетраплоидов – те-
траплоидным и т. д. На основании 
этого автор сделал вывод об утере 
в той или иной степени полипло-
идами способности размножаться 
половым путём и о замене её апо-
миктическим способом размно-
жения. Однако вид апомиксиса 
автором не установлен. 

Попытки получения апомик-
тических гибридов принадлежат 
голландским учёным [18], кото-
рые проводили скрещивания те-
траплоидной сахарной свёклы 
с диким апомиктическим видом 
B. intermedia Bunge (2n = 36). Одна-
ко доказательства на тот или иной 
способ апомиксиса, а также его 
описания они не приводят.

Наиболее полная работа по по-
лучению апомиксиса у диких ви-
дов и изучению процессов микро- 
и макроспорогенеза у гибридов с 
сахарной свёклой связаны с име-
нами польских учёных [19]. Ими 
установлены наличие полного 
или частичного апомиктического 
размножения у следующих диких 
видов свёклы: B. corolliflora Zoss., 
B. lomatogona L., B. trigina W. et K.

При гибридизации культурной 
свёклы с дикими апомиктически-
ми полиплоидами были получены 

апомикты, обладающие апоспо-
рией, т. е. развитие зародышевого 
мешка происходило из соматиче-
ских клеток нуцеллуса и интегу-
ментов. Для B. trigyna W. et K. бо-
лее характерен диплоспорический 
способ размножения, т. е. разви-
тие зародышевого мешка происхо-
дит из клеток археспория [8]. Для 
B. lomatogona L. наиболее общей 
чертой является образование апо-
спорических зародышевых меш-
ков, отмечается также развитие 
адвентивных зародышей из ткани 
нуцеллуса и интегументов. При 
этом апомиксис у B. lomatogona 
(2n = 18) носит автономный харак-
тер, так как уже в бутонах можно 
обнаружить проэмбрионы и ли-
шённые эмбрионов зародышевые 
мешки с развивающимся эндо-
спермом. 

Заимствованию элементов апо-
миксиса у дикой свёклы B. lomatog-
ona L. (2n = 36) посвящена работа 
Т.С. Араповой [1]. Она установи-
ла, что в отличие от правильного 
микроспорогенеза, выявленного у 
диплоидного вида, у тетраплоид-
ного вида микроспорогенез идёт 
более неравномерно. Наблюдав-
шиеся аномалии на стадии тетрад, 
разнородность пыльцы на одноя-
дерной стадии развития говорят об 
апомиктическом способе размно-
жения вида B. lomatogona L. Мно-
жественность археспория способ-
ствует тому, что в семяпочке мо-
жет находиться несколько иници-
альных клеток, преобразующихся 
в половые и неполовые зароды-
шевые мешки. В одной и той же 
семяпочке наблюдались апомик-
тические, образовавшиеся за счёт 
нарушений макроспорогенеза, и 
половые зародышевые мешки на 
разных стадиях развития.

Элементы апомиксиса были 
установлены у анеуплоидов из по-
томства тетраплоидов, обладаю-
щих специфической эмбриональ-
ной мутацией, выделенной из со-
рта Ялтушковская односемянная 
[4]. При изучении эмбрионально-
го развития этих форм установ-

лено, что наряду с формировани-
ем половых зародышей отмечена 
нуцеллярная и интегументальная 
эмбриония, а также партеногенез, 
апогаметия, апоспоспория. 

При изучении эмбриогенеза 
анеуплоидных форм Белоцерков-
ской односемянной сахарной свё-
клы, полученных от тетраплоидов 
с расстроенным процессом мейо-
за, образующих анеуплоидные га-
меты, был обнаружен апомиксис 
у анеуплоидов с различным чис-
лом. Наиболее часто это явление 
обнаруживалось у анеуплоидов 
2п = 37, 2п = 38. Зафиксирована 
дегенерация половых зародышей 
при мощном развитии апомиктич-
ных на 12-й день развития. Клетки 
полового зародыша булавовидной 
формы бедны цитоплазмой, сжаты 
и тесно окружены тканью эндо-
сперма, тогда как апомиктичный 
зародыш сердцевидной формы 
с крупным подвеском хорошо раз-
вит и имеет вполне нормальный 
вид. Клетки полового зародыша 
разобщены, что указывает на их 
ненормальное строение и неиз-
бежную дегенерацию, в то время 
как апомиктичный, имеющий 
сердцевидную форму, хорошо раз-
вивается.

У анеуплоидов 2п = 28, 2п = 30, 
2п = 35 случаи апомиксиса встре-
чались реже. Зародышевые мешки 
явно отстают в развитии. Апомик-
тичные зародыши едва начинают 
принимать форму «сердца», тогда 
как к этому сроку (16 дней) семя-
доли должны достигать хотя бы се-
редины зародышевого мешка.

Переход от полового размноже-
ния к апомиктичному происходит 
при некоторой задержке в разви-
тии, что, возможно, объясняется 
новообразованием анеуплоидной 
сахарной свёклы. Апомиксис сре-
ди анеуплоидных растений, безу-
словно, вызван генетическими 
причинами, свидетельствующими 
о глубоком нарушении у них ге-
неративного развития вследствие 
имеющихся геномных и генных 
перестроек.
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Апомиктическое развитие заро-
дышей было обнаружено у сахар-
ной свёклы с генной и цитоплаз-
матической мужской стерильно-
стью, у анеуплоидных форм и са-
моопылённых линий [4] и др. 

Авторами было установлено, 
что апомиксис у сахарной свёклы 
чаще возникал во вновь создан-
ных нестабильных формах и в по-
томстве от близкородственного 
размножения, где наблюдались 
нарушения генеративного раз-
вития, приводящие к рекомбина-
ции генов и появлению элементов 
апомиксиса. Линии с элементами 
апомиксиса характеризовались 
нарушениями процесса мейоза, 
высокой стерильностью пыльцы 
и завязыванием семян под изоля-
торами при полной стерильности 
пыльцы. 

Наблюдалось сочетание разных 
форм апомиксиса: нуцеллярная и 
адвентивная эмбриония, полиэм-
бриония, апогаметия и партеноге-
нез. В эмбриогенезе обнаружена 
специфическая эмбриональная 
мутация «отгиб микропилярного 
конца семяпочки», что приводит 
к её расщеплению и образованию 
псевдоблизнецов. Установлена 
связь образования близнецовых се-
мяпочек и полиэмбрионии с апо-
миксисом. Авторы делают заклю-
чение о том, что использование 
в селекции сахарной свёклы могут 
получить три ступени апомиксиса: 
спорадическое прохождение через 
апомиктичное размножение – га-
плоидный апомиксис; факульта-
тивный апомиксис; полная замена 
полового размножения на апомик-
тичное – облигатный апомиксис. 
Последний пока не обнаружен у 
сахарной свёклы. Есть мнение, что 
облигатного апомиксиса не суще-
ствует в природе. При изучении 
апомиксиса в разных материалах 
сахарной свёклы ещё много неяс-
ного в возникновении этого спосо-
ба размножения, автономного или 
индуцированного, наследственной 
его передачи, характера опыления 
(и многое другое) отмечают авторы.

Влияние инбридинга на репро-
дуктивное развитие сахарной свё-
клы исследовала Т.П. Жужжалова 
[5]. При сравнительном изучении 
мегаспорогенеза на формирование 
зародышевого мешка у самоопы-
лённых линий она выявила спо-
собность нуцеллуса закладывать 
и формировать несколько споро-
генных клеток, преобразующихся 
последовательно в мегаспороци-
ты, а затем в зародышевые мешки. 
При этом помимо формирования 
основного зародыша обнаружено 
образование эмбриоидов и синер-
гид из клеток нуцеллуса, а зароды-
шевых мешков – из клеток эндо-
сперма, что является характерным 
признаком апомиксиса. Это дало 
возможность предположить, что 
самофертильные линии сахарной 
свёклы наряду с амфимиксисом 
обладают элементами апомиктич-
ного размножения, а длительный 
инбридинг усиливает этот процесс.  

В теоретическом плане агамо-
спермию или бесполосеменной 
(апомиктический) способ семен-
ной репродукции изучали новоси-
бирские учёные [1, 6, 7 и др.]. Они 
установили, что агамоспермия у 
сахарной свёклы встречается до-
вольно часто и поэтому может рас-
сматриваться как новый тип само-
фертильности (саморепродукции) 
и как новый способ инбридинга.

Кроме того, Е.Н. Малецкая [6] 
делает вывод о том, что «возможно 
резкое повышение завязываемо-
сти семян в условиях высокогорья 
объясняется не только псевдо-
совместимостью, но и индукцией 
пыльцевыми зёрнами с понижен-
ной оплодотворяющей способно-
стью эмбриогенеза клеток заро-
дышевого мешка». Исследования 
показали, что полустерильная 
пыльца играет роль индуктора 
при образовании апомиктичных 
семян, фертильная же пыльца 
на собственном растении вызы-
вает реакцию несовместимости. 
При этом наблюдаются различия 
в способах формирования семян 
как в пределах одной линии, так 

и в пределах одного растения, что 
подтверждает гипотезу динамиче-
ского равновесия между апомик-
сисом и амфимиксисом.

Значительное внимание апо-
миксису уделила в своих исследо-
ваниях Л.Б. Сеилова [8]. Однако 
она пришла к выводу об апомик-
тичном формировании метро-
морфного потомства на основа-
нии скрещиваний многосемянных 
образцов с маркированным тесте-
ром и отборе в потомстве зелено-
окрашенных растений. Известно, 
что данный метод был применён 
О. Босемарком в 1971 г. [17] и дру-
гими исследователями при полу-
чении гаплоидов у сахарной свё-
клы с целью создания гомозигот-
ных линий.

Влияние гамма-облучения 
пыльцы на возникновение 
апомиксиса
Влияние гамма-облучённой 

пыльцы на оплодотворяющую 
способность и формообразова-
тельные процессы у сахарной свё-
клы впервые исследовали учёные 
ВНИИСС. Полученные ими ре-
зультаты показали, что с увеличе-
нием дозы облучения снижается 
активность роста пыльцевых тру-
бок, уменьшается число прони-
кающих в семяпочку и снижается 
завязываемость семян [9]. Авто-
ры наблюдали образование за-
родышей и семян при опылении 
пыльцой, облучённой в дозах 300 
и 1000 Гр. При проращивании се-
мян были выявлены проростки 
с высокой гомозиготностью по 
маркерным генам Me-1, Adh-1, 
Mdh-1, Gdh-1 и явно выраженны-
ми морфологическими признака-
ми материнской формы [9, 11].

Дальнейшие исследования, про-
ведённые с использованием гам-
ма-облучённой пыльцы диких 
форм свёклы – Вeta corolliflora Z. 
(2n = 36) и Beta trigyna W. et K. 
(2n = 54) позволили получить 
в потомстве раздельноплодные са-
мостерильные, самофертильные, 
склонные к апомиктическому 
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способу семенной репродукции 
линии сахарной свёклы [18].

Таким образом, анализ получен-
ных данных свидетельствует о том, 
что апомиксис у сахарной свёклы 
чаще проявляется там, где возни-
кают различного рода нарушения 
в генеративном развитии организ-
ма, приводящие к перекомбинации 
генов. Он может проявляться там, 
где происходят различного рода 
нарушения в нормальном половом 
процессе или в случае его времен-
ной утраты (наличие элементов 
апомиксиса у стерильных форм 
растений). К сожалению, пробле-
ма апомиксиса у сахарной свёклы 
пока далека от настоящего пони-
мания, что связано с недостаточ-
ной изученностью многих научных 
аспектов проблемы: цитоэмбрио-
логических, физиолого-биохими-
ческих и особенно генетических. 

Направления развития 
устойчивого апомиксиса
Для получения направленного, 

устойчивого апомиксиса существу-
ет несколько направлений [12]:

– поиск доноров у диких форм;
– получение гаплоидов в культу-

ре in vitro из неоплодотворённых 
семяпочек 

– соматический эмбриогенез;
– индукция апомиксиса путём 

создания эмбриомутантов в куль-
туре семяпочек методом вычлене-
ния зародышевых мешков;

– гаплоидный апомиксис (нере-
дуцированный партеногенез).

Среди разных подходов к полу-
чению апомиктичных форм за-
служивает внимания индуциро-
ванный диплоидный апомиксис 
с использованием облучённой вы-
сокими дозами гамма-радиации 
пыльцы диких форм. Данный ме-
тод был апробирован на винограде 
[13], табаке [14] и др.

Методика и обсуждение
В своих исследованиях мы по-

старались, насколько это возмож-
но, решить проблему апомиксиса у 
сахарной свёклы и подойти вплот-

ную к созданию гетерозисных ги-
бридов с участием апомиктичных 
гамма-линий, заимствуя элементы 
апомиксиса у диких форм свёклы 
секции Corollinae: Beta corolliflora Z. 
и Beta trigyna W. et K.

Диплоидный апомиксис у са-
харной свёклы индуцировали по 
схеме, приведённой в разработан-
ном нами способе [11], – путём 
опыления мужскостерильных рас-
тений сахарной свёклы пыльцой 
диких форм свёклы: B. corolliflora 
(2n = 36) и B. trigyna (2n = 56), об-
лучённой высокими дозами гам-
ма-радиации. Пыльца блокиру-
ет нормальное оплодотворение 
и стимулирует яйцеклетку к апо-
миктическому размножению.

Морфо-генетический анализ се-
менного потомства (М1) на стадии 
проростков позволил нам выде-
лить растения, наследующие при-
знаки материнской и отцовской 
форм.

Наличие в потомстве Мγ1 форм 
с рецессивным геном зелёной 
окраски гипокотиля (r) указыва-
ет на апомиктический способ его 
формирования, что подтвержда-
ется данными генетического ана-
лиза проростков методом электро-
фореза энзимов, контролирующих 
у растений синтез ферментов – ал-
когольдегидрогеназы, малик-фер-
мента и малатдегидрогеназы НАД- 
зависимой, которые были иден-
тичными материнской форме.

В потомстве Мγ1 по ферменту 
Ме-1 обнаружено 6 генотипов, на-
следующих материнскую форму, 
т. е. 6 апомиктов.

При исследовании развития 
пыльника и мужского гаметофита 
у апомиктичных форм отмечены 
признаки, характерные для расте-
ний с ЦМС, которые выражались 
в гипертрофии ядер и клеток та-
петума, образовании тапетального 
периплазмодия и его патологиче-
ской вакуолизации, выпячивании 
периплазмодия внутрь пыльцево-
го гнезда пыльника, дегенерации 
содержимого пыльника, отсут-
ствии фиброзного слоя и т. д.

Изучение процесса мейоза при 
микроспорогенезе у апомиктич-
ных форм показало, что основные 
стадии мейоза проходили без су-
щественных нарушений по клас-
сической схеме, в результате чего 
формировались нормальные одно-
ядерные микроспоры. Далее раз-
витие микроспор в большинстве 
случаев останавливалось на одно-
ядерной стадии, процесс гаметоге-
неза не происходил и микроспоры 
дегенерировали. Количество сте-
рильных микроспор у исследуе-
мых растений колебалось от 93,5 
до 100 %. Прорастание микроспор 
на рыльцах пестиков у апомиктов 
с ЦМС в условиях изоляции не на-
блюдалось. Как свидетельствуют 
полученные данные, апомиктич-
ные линии имеют цитоплазмати-
ческую мужскую стерильность, 
которая была унаследована от ис-
ходных материнских форм, что 
исключало возможность развития 
зародышей вследствие самоопло-
дотворения.

Согласно нашим исследованиям 
и литературным данным [5, 9, 15], 
процесс мегаспорогенеза у сахар-
ной свёклы начинается с заложе-
ния в апикальной части нуцеллуса 
многоклеточного археспория, одна 
из клеток которого преобразует-
ся в мегаспороцит – материнскую 
клетку мегаспор. У исследованных 
нами апомиктичных гамма-линий 
сахарной свёклы начальные этапы 
мегаспорогенеза, связанные с за-
ложением археспория и выделе-
нием мегаспороцита, происходили 
аналогично с амфимиктичными 
растениями. Но в процессе даль-
нейшего развития у апомиктич-
ных гамма-линий были выявлены 
некоторые отклонения от нор-
мы, выражающиеся в нарушении 
или отсутствии процесса мейоза. 
В результате образования тетрады 
мегаспор не происходило, и одно-
ядерный зародышевый мешок 
формировался непосредственно из 
мегаспороцита. Об этом свидетель-
ствовало отсутствие остатков деге-
нерирующих мегаспор у подобных 
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зародышевых мешков. Данные на-
рушения были обнаружены у 17 % 
зародышевых мешков изучаемых 
апомиктичных линий. По заклю-
чению группы учёных [4, 5], по-
добное явление наблюдается при 
таком типе апомиксиса, как ди-
плоспория, в результате чего фор-
мируются зародышевые мешки, 
все ядра которых имеют нереду-
цированное число хромосом. Это 
позволило нам предположить, что 
зародышевый мешок изучаемых 
апомиктичных форм развивается 
из нередуцированного мегаспо-
роцита, вследствие диплоспории. 
Диплоспорические зародышевые 
мешки морфологически сходны 
с гаплоидными зародышевыми 
мешками Polygonum-типа и явля-
ются биполярными, восьмиядер-
ными, семиклеточными. 

Изучение процессов эндоспер-
могенеза позволило нам устано-
вить следующее: апомиксис у ис-
следуемых гамма-линий носит 
автономный характер, на что ука-
зывает формирование эндосперма 
без оплодотворения.

Наряду с нормально развиваю-
щимся эндоспермом у апомиктов 
отмечались аномалии в его фор-
мировании. Это выражалось в за-
медлении развития, преждевре-
менной дегенерации. Характерной 
особенностью было образование 
ценоцитов, которые, согласно ли-
тературным данным [9], являются 
эмбриологическими признаками 
апомиксиса. В ряде случаев у изу-
чаемых апомиктичных форм от-
мечалось развитие эндосперма без 
зародышей. Подобные нарушения 
связаны, вероятно, с тем, что при 
апомиксисе такие явления, как 
выпадение мейоза, автономность, 
неслияние полярных ядер суще-
ственно изменяют плоидность 
эндосперма. А это ведёт к значи-
тельным аномалиям или к полной 
остановке развития эндосперма, 
что часто влечёт за собой гибель 
зародыша.

У растений апомиктичных гам-
ма-линий зародыши формиро-

вались в результате диплоидного 
партеногенеза, т. е. из неоплодот-
ворённых яйцеклеток. В единич-
ных случаях отмечалось развитие 
зародышей из синергид и анти-
под. Среди дифференцированных 
зародышей были выявлены заро-
дыши, не прошедшие дифферен-
циации, обнаружены зародыши с 
многочисленными аномалиями, 
имеющими деформированные ко-
решки, дегенерирующие, сросши-
еся или искривлённые семядоли. 
В некоторых случаях отмечалось 
образование соматических заро-
дышей из клеток интегументов 
семязачатков. Элементы апомик-
сиса проявлялись также в единич-
ных случаях в виде синергидной и 
антиподальной апогаметии, инте-
гументальной эмбрионии, вызы-
вающих явление полиэмбрионии, 
которое выражается в формирова-
нии нескольких зародышей в од-
ном семени.

Апомиксис и амфимиксис надо 
рассматривать во взаимодействии, 
так как они находятся под общим 
генетическим контролем. По-
этому для каждого рода, каждого 
вида, каждой культуры необхо-
димо подбирать индивидуальные 
критерии идентификации апо-
миктичных растений и определять 
типы апомиксиса.

Критерии идентификации 
апомиктичных растений 
сахарной свёклы
В частности, для сахарной свё-

клы критериями идентификации 
и отбора апомиктичных растений 
являются:

– морфологические признаки, 
устанавливаемые путём визуаль-
ной оценки стерильности, раздель-
ноплодности, окраски вегетатив-
ных органов, которые должны на-
следовать признаки, соответствую-
щие материнскому растению;

– цитоэмбриологические при-
знаки, выявляемые путём лабора-
торного определения стерильно-
сти пыльцевых зерён, активности 
роста пыльцевых трубок, жизне-

способности пыльцы. Процесс 
включает в себя также обнаруже-
ние аномалий, наличие или от-
сутствие оплодотворения, анализ 
формирования и развития зароды-
ша и др.;

– молекулярно-генетические 
признаки, которые предусматри-
вают сравнение идентичности ти-
пов изоферментных спектров у ис-
ходных материалов и отобранного 
потомства. Например, если берёт-
ся маркированная по изоферменту 
Ме-1 материнская форма, несу-
щая FS-аллель, то и у потомства 
должна быть эта аллель, т. е. FS.

Кроме того, подсчитывается за-
вязываемость и всхожесть семян, 
проводится рентгенодиагностика 
завязавшихся семян и отбор поли-
эмбрионов. 

Целенаправленная 
индукция апомиксиса
Для выявления возможности 

использования цитоэмбриологи-
ческих признаков с целью оценки 
способности завязывать семена 
без оплодотворения в условиях 
беспыльцевого режима было изу-
чено свыше 500 растений с ЦМС, 
представленных потомством Мγ2  

и завязавших ранее семена в по-
томстве Мγ1 от опыления муж-
скостерильных форм облучённой 
пыльцой дикой свёклы. Результа-
ты цитоэмбриологического ана-
лиза показали, что 80 % растений 
имели цветки со стерильной пыль-
цой, у которых в пыльцевых зер-
нах отсутствуют спермии и ясно 
выражена безъядерная пыльца, 
а у остальных пыльца – на одно-
ядерной и реже – на двуядерной 
стадии развития.

Наибольшее количество семян 
было получено в беспыльцевом 
режиме у материалов Мγ2 с цито-
плазматической мужской стериль-
ностью: МС-310-3, МС-300-4, 
МС-356-1, 356-5, которые возник-
ли вследствие автономного апо-
миксиса.

Изученные растения характе-
ризовались высокой раздельно-
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плодностью и были отобраны для 
дальнейшей селекционной работы 
с целью выявления возможности 
закрепления гетерозиса у гибри-
дов сахарной свёклы.

Одним из цитоэмбриологиче-
ских критериев формирования 
апомиктичных зародышей вы-
ступает также отсутствие проник-
новения в зародышевый мешок 
пыльцевых трубок. Изучение ак-
тивности роста последних пока-
зало, что пыльцевые трубки дикой 
свёклы Beta corolliflora при прове-
дении индуцированных опылений 
прорастали в большинстве случаев 
только на рыльце, в единичных 
случаях в околоплоднике и не про-
никали в микропиле семяпочки, 
стимулируя тем самым псевдоо-
плодотворение.

У растения с ЦМС (№ 92-43-17) 
пыльцевых зёрен на рыльце пе-
стика не обнаружено вообще. 
Следует отметить, что при прове-
дении межвидовой гибридизации 
наблюдались элементы несовме-
стимости: утолщения, вздутия, 
изгибы, бугорки и переплетения 
пыльцевых трубок. Иногда пыль-
цевые трубки изменяли направле-
ние в противоположную сторону. 
Тем не менее в результате прину-
дительных скрещиваний и изо-
ляции растений с ЦМС получено 
нормальное жизнеспособное по-
томство, что свидетельствует об их 
апомиктичном происхождении.

У некоторых растений трубки 
всё же проникали в микропиле 
семяпочки. При этом спермии 
были нежизнеспособными, так 
как высокие дозы радиации уби-
вали их. Способность мужскосте-
рильных растений образовывать 
семена в условиях беспыльцево-
го режима можно, по-видимому, 
объяснить явлением диплоидно-
го апомиксиса, вызванного ин-
дуцированным воздействием на 
систему размножения, сопрово-
ждаемым переносом отдельных 
генов из облучённой пыльцы ди-
кой свёклы в растения сахарной. 
Поэтому использование гаметной 

трансформации для переноса ге-
нетической информации из пыль-
цы с помощью пыльцевых трубок 
в последнее время считается пер-
спективным наряду с включением 
экстрактов ДНК в изолированные 
клетки и протопласты растений, 
что в целом может способствовать 
генетическому преобразованию 
растений [5].

Отмечено, что пыльцевые зёр-
на – один из самых универсальных 
и надёжных путей передачи гене-
тической информации у растений. 
В литературе имеется довольно 
много сообщений о возможности 
использования биологического 
механизма опыления в генетиче-
ской инженерии растений. Ос-
нованием для этого, по нашему 
мнению и мнению других авторов, 
может служить интродукция чуже-
родных генов в процессе межвидо-
вой гибридизации.

Генетические различия между 
апо- и амфимиктами определяли 
методом электрофореза энзимов, 
контролирующих у растений син-
тез таких ферментов, как малат-, 
алькоголь-, глутаматдегидрогена-
зы и малик-фермент. Результаты 
экспериментов свидетельствуют, 
что спектры изоферментов ока-
зались одинаковыми у склонных 
к апомиксису растений и иден-
тичными распределению их у ис-
ходных материнских форм. Таким 
образом, морфологические, цито-
эмбриологические, генетические 
параметры можно использовать 
как «маркерные» признаки для от-
бора апомиктичных растений, что 
подтверждается практическим по-
лучением апомиктичных гамма-
линий.

Итак, исследования показа-
ли, что направленная индукция 
апомиксиса эффективна в случае 
опыления мужскостерильных рас-
тений сахарной свёклы гамма-об-
лучённой пыльцой её диких соро-
дичей, обладающих элементами 
апомиксиса, в целях получения 
на основе этого метода гомозигот-
ных апомиктичных гамма-линий; 

у растений апомиктичных гамма-
линий сахарной свёклы наблю-
дается автономный факультатив-
ный апомиксис, проявляющийся 
в форме гаметофитного апомик-
сиса и адвентивной эмбрионии.

Гаметофитный апомиксис вы-
ражается в явлении диплоспории, 
связанной с нарушением или от-
сутствием процесса мейоза при 
мегаспорогенезе, что ведёт к фор-
мированию нередуцированного 
зародышевого мешка и развитию 
зародышей путём диплоидного 
партеногенеза. В единичных слу-
чаях отмечалась синергидная и ан-
типодальная апогаметия.

Адвентивная эмбриония у иссле-
дуемых растений связана с образо-
ванием соматических зародышей 
из клеток интегументов семязачат-
ков. Образование дополнительных 
соматических и гаметофитных за-
родышей путём адвентивной эм-
брионии, апогаметии приводит 
к явлению полиэмбрионии, на-
блюдающейся у исследуемых ли-
ний и подтверждённых рентгено-
графическим методом анализа за-
вязавщихся апомиктичных семян. 

Вместе с тем для растений с фа-
культативным апомиксисом ха-
рактерно наличие нормального 
цикла полового размножения [15], 
что выражается в агамоспермном 
пути образования семян. Это по-
зволяет использовать исследуе-
мые нами формы в селекционном 
процессе не только как доноры 
апомиксиса, но и для получения 
высокопродуктивных гибридов-
апомиктов.

Заключение
Из вышеизложенного можно 

сделать вывод, что практическое 
использование апомиктичных ли-
ний при создании гибридов сахар-
ной свёклы может привести к ко-
ренному перелому в её селекции. 
Поскольку при этом можно будет 
закрепить и довести до произ-
водства удачное сочетание высо-
кой урожайности и высокого со-
держания сахара, ликвидировать 



№ 11 · 2018 САХАР 33

Е Л И И Е

сложную проблему поддержания 
компонентов, удовлетворить по-
требность промышленного про-
изводства в подборе отвечающих 
ему генотипов, а семеноводство 
сделать проще и дешевле.
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Аннотация. Представлен обзор отечественной и зарубежной литературы по 
проблеме индуцированного апомиксиса у сахарной свёклы. Делается вывод о том, 
что впервые в Российской Федерации сделана  попытка получения апомиктичных 
линий сахарной свёклы с применением облучённой пыльцы диких видов свёклы 
рода Beta: B. corolliflora L. 2n = 36 и B. trigyna L. 2n = 54. С их использованием 
получают гетерозисные гибриды сахарной свёклы. 
Нет необходимости тратить много времени и средств для получения опылителей –
закрепителей стерильности, так как надобность в последних отпадает.  
Это значительно ускоряет производство гибридов.
Ключевые слова: апомиксис, индуцированный, линии, самостерильные, гибриды, 
сахарная свёкла, раздельноплодность, гаметы.
Summary. The review of domestic and foreign literature on the problem of induced 
apomixis in sugar beet is presented. It is concluded that for the first time in Russian 
Federation an attempt was made to obtain apomictic sugar beet lines using irradiated 
pollen of wild beet varieties of the genus Beta: B. corolliflora L. 2n = 36 and B. trigyna L. 
2n = 54. Heterotic hybrids of sugar beet are being received using these lines.
There is no need to spend a lot of time and money to get pollinators-fixers of sterility, 
since there is no need for the latter. This allows to substantially accelerate production of 
hybrids.
Key words: apomixis, induced, lines, self-sterile, hybrids, sugar beet, fertile-partite, 
gametes.


