
ОНТОГЕНЕЗ, 2010, том 41, № 6, с. 455–460

455

ВВЕДЕНИЕ
Линии подсолнечника с цитоплазматической

мужской стерильностью широко используются в се!
лекции, поскольку позволяют избежать трудоемкой
ручной кастрации цветков, но тем не менее эмбрио!
логически они еще недостаточно изучены. У
ЦМС!линий исследовалась, в основном, мужская
репродуктивная сфера (Horner, 1977; Симоненко,
Карпович, 1978; Орел и др., 1984; Balk, Leaver, и др.,
2001), женская репродуктивная сфера лишь недавно
стала объектом цито!эмбриологического анализа
(Воронова, 2006; Воронова, Гаврилова, 2007; Gotelli
et al., 2008). Большинство более ранних исследова!
ний культурного подсолнечника проводилось на
сортах (Устинова, 1955, 1964; Дзюбенко, 1959; New!
comb, 1973a,b; Тодерич, 1988; Yan et al., 1991).

В селекционной работе с подсолнечником часто
используется межвидовая гибридизация. Дикие ви!
ды подсолнечника являются уникальными источ!
никами генов устойчивости к болезням, генов вос!
становления фертильности пыльцы у линий с цито!
плазматической мужской стерильностью, а также с
помощью межвидовой гибридазации в генотип
культурного подсолнечника привносят некоторые
другие хозяйственно!ценные признаки (Пустовойт,
1975; Анащенко, Попова, 1985; Christov, 1996;
Gavrilova et al., 1997; Гаврилова, Анисимова, 2003; At!
lagic’, 2004).

Однолетние виды подсолнечника сравнительно
легко скрещиваются с культурным Helianthus annuus.
Многолетние виды намного труднее вступают в ги!
бридизацию. Как правило, образуется всего не!

сколько гибридных семян на корзинку, и генотипи!
ческая природа межвидовых гибридов остается не до
конца определенной, зачастую наблюдаются откло!
нения от ожидаемого в наследовании признаков у
гибридов (Лященко, 1940, 1941, 1948; Gavrilova et al.,
1997; Faure et al., 2002; Гаврилова, Анисимова, 2003).

Такое наследование признаков могло бы быть
следствием отклонений в процессе опыления или
оплодотворения при межвидовой гибридизации,
например наличием одной из форм апомиксиса.

В природе подсолнечник опыляется строго пере!
крестно. Проявление апомиксиса у диких видов
подсолнечника практически не отмечалось. Об еди!
ничных случаях формирования в одном семязачатке
двух зародышевых мешков у диких видов упомина!
ется в работе К.Н. Тодерич (1988), но автор связыва!
ет их развитие с заложением нескольких археспори!
альных клеток. Было принято считать, что апомик!
тичное размножение в роде Helianthus отсутствует
(Тодерич, 1988; Гаврилова, Анисимова, 2003).

Для культурного подсолнечника явления апо!
миксиса, хоть крайне редко, но отмечались.
Л.К. Дзюбенко (1959) наблюдал отдельные случаи
апоспории у декоративной махровой формы куль!
турного подсолнечника, Е.И. Устинова (1955, 1964,
1970) обнаружила апоспорию и случаи полиэмбрио!
нии у подсолнечника сорта Ждановский и сорта Са!
ратовский при неблагоприятных погодных условиях. 

Серия экспериментов по межвидовой гибриди!
зации с последующим цито!эмбриологическим ис!
следованием процесса опыления и оплодотворения,
проведенных на растениях ЦМС!линий, выявили
ряд аномалий в развитии их женской репродуктив!
ной системы, в том числе такие явления апомикси!
са, как апоспория (Воронова, 2006; Воронова, Гав!
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рилова, 2007) и интегументальная эмбриония (Во!
ронова, 2008а).

Интегументальные зародыши, по своему проис!
хождению, представляют собой клоны материнско!
го организма; их формирование может приводить к
генетической гетерогенности (наличию и материн!
ской, и смешанной наследственности) даже в преде!
лах потомства одного растения (Батыгина, Виногра!
дова, 2007). Именно поэтому возможность появле!
ния интегументальных зародышей у культурного
подсолнечника не только представляет теоретиче!
ский интерес, но и позволила бы объяснить откло!
нения от ожидаемого результата скрещиваний, с ко!
торыми сталкиваются в своей работе селекционеры.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материалом для исследования были растения

культурного подсолнечника ЦМС!линии ВИР 116.
Соцветия (корзинки) изолировались под перга!
ментными изоляторами еще до цветения. Когда на!
чинал цветение 2!й круг корзинки, то цветки этого
круга опылялись пыльцой дикого вида. Пыльца со!
биралась непосредственно перед опылением с пред!
варительно изолированных соцветий. В качестве
опылителей были взяты следующие многолетние
виды: H. ciliaris, H. decapetalis, H. divaricatus, H. gigan�
teus, H. maximiliani, H. mollis, H. nutalli, H. occidentalis,
H. strumosus. Таким образом, моделировался экспе!
римент по проведению межвидовых скрещиваний,
которые используются в селекционной работе с
подсолнечником. 

Как контроль рассматривались растения ЦМС!
линии ВИР 116 (форма А), опыленные свежей
пыльцой культурного подсолнечника − фертильно!
го аналога (форма Б). В качестве дополнительного
контроля был собран материал по разным стадиям
развития семязачатка у растений сорта Передовик
(стандарт), на свободном опылении. 

Материал для цито!эмбриологических исследо!
ваний фиксировался темпорально, начиная от 1 часа
до 9 суток после опыления. Отдельные трубчатые
цветки извлекались пинцетом из корзинки и поме!
щались в раствор фиксатора (FАА). Постоянные
препараты для световой микроскопии изготавлива!
лись по классической методике; толщина парафи!
новых срезов составляла 5−15 мкм, срезы окрашива!
ли гематоксилином по Эрлиху или по Гейденгайну с
подкрашиванием алциановым синим (Жинкина,
Воронова, 2000). Для ускоренного анализа материа!
ла использовался метод просветления тотальных
препаратов семязачатков (Воронова, 2008б).

Всего было исследовано около 450 семязачатков,
в среднем по 45 семязачатков на каждую комбина!
цию опыления.

Растения, используемые в эксперименте, выра!
щивались в Краснодарском крае на полях Кубан!
ской опытной станции Всероссийского научно!ис!
следовательского института растениеводства
им. Н.И. Вавилова.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Исследование семязачатков ЦМС!линии ВИР 116

на ранних стадиях развития (до опыления) показа!
ло, что формирование женских репродуктивных
структур и развитие зародышевого мешка идет сход!
но с таковым у растений сорта Передовик (согласно
собственным и литературным данным).

К моменту опыления в цветках исследованных
растений формируется по одному семязачатку (уни!
тегмальному, тенуинуцеллятному), в котором, как
правило, развивается один зародышевый мешок
Polygonum!типа (см. рис. 1, 2).

Ряд отличий между линией ВИР 116 и сортом
Передовик был выявлен в развитии женских репро!
дуктивных структур после опыления. Аномалии
были обнаружены у линии ВИР 116 и, в основном, в
семязачатках у тех растений, которые были опылены
пыльцой многолетнего вида подсолнечника. Наи!
более типичным отклонением можно считать фор!
мирование апоспорических зародышевых мешков,
что было описано ранее (Воронова, 2006; Воронова,
Гаврилова, 2007), в то же время встречались и такие
аномалии как полное отсутствие зародышевого
мешка в семязачатке (Воронова, 2006, 2008а) или
формирование интегументальных зародышей.

Формирование интегументальных зародышей
было обнаружено в семязачатках линии ВИР 116,
опыленных пыльцой H. occidentalis (см. рис. 3−6). 

Хотя опыление было проведено, но оплодотворе!
ние не наблюдалось и спустя 7−9 суток после опыле!
ния. Зародышевый мешок на этой стадии еще со!
хранялся, приобретая 8!образную форму. Как пра!
вило, в нем еще можно было различить составные
элементы – яйцевой аппарат, центральную клетку
со вторичным ядром, антиподы. Яйцеклетка иногда
сильно увеличивалась в размерах, а синергиды, на!
против, были сжатыми и потемневшими. Ядро яй!
цеклетки могло по размеру превосходить вторичное
ядро центральной клетки. Цитоплазма центральной
клетки занимала пристенное положение, с огром!
ной вакуолью в центре, вторичное ядро располага!
лось вблизи яйцеклетки (см. рис. 5).

Интегументальный тапетум становился много!
слойным, складчатым, а его клетки – прозрачными,
с мелкими плохо различимыми ядрами. Ткань инте!
гумента в зоне халазального полюса зародышевого
мешка разрушалась, клетки лизировались и образо!
вывались полости (см. рис. 3, 5).

Интегументальные зародыши располагались в
халазальной области интегументального тапетума,
обращенные апикальным полюсом в сторону мик!
ропиле. Они состояли из 1−2 клеток подвеска и 7−
8 клеток собственно зародыша – темноокрашенных
с крупным, хорошо выраженным ядром с четким яд!
рышком. По строению они соответствовали поло!
вым зародышами Asterad!типа (Senecio – вариация)
(см. рис. 4, 6).

На более ранних стадиях в ткани интегументаль!
ного тапетума можно было наблюдать своеобразные
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комплексы клеток, состоящие из мелких густоплаз!
менных клеток с крупным активным ядром, кото!
рые четко выделялись на фоне остальных клеток ин!
тегументального тапетума (прозрачных, с плохо раз!
личимыми ядрами). Часть клеток в этих комплексах
группировалась по 2−4 клетки и выглядела подобно
2−4!х клеточным зародышам. По!видимому, эту ста!
дию можно рассматривать как промежуточную в
формировании интегументальных зародышей.

В контроле (при опылении линии ВИР 116 А
пыльцой фертильного аналога ВИР 116 Б и у сорта
Передовик) на 7−9!е сутки после опыления были об!
наружены формирующиеся зародыши и эндосперм,
в дальнейшем завязывались полноценные семена.
Образование полноценных семян после опыления
ЦМС!линии пыльцой дикого вида подсолнечника в
нашем опыте обнаружить не удалось, в корзинке
формировались щуплые семена без зародыша.

ОБСУЖДЕНИЕ
Образование апомиктичных зародышей путем

интегументальной эмбрионии представляет несо!
мненный практический и теоретический интерес.
Являясь, наряду с нуцеллярной эмбрионией, одной
из форм адвентивной эмбрионии, интегументаль!
ная эмбриония подразумевает образование зароды!
ша вне зародышевого мешка из клеток соматиче!
ских тканей семязачатка (из клеток интегумента).
Интегументальную эмбрионию могут подразделять
на: 1) индуцированную, то есть связанную с оплодо!
творением или, по крайней мере, с опылением и

2) автономную не индуцированную, то есть не свя!
занную ни с опылением, ни с оплодотворением
(Магешвари, 1954; Поддубная!Арнольди, 1976); с
другой стороны, существует точка зрения, что для
формирования адвентивных зародышей опыление
не требуется и индуцированной эмбрионии не су!
ществует (Naumova, 1993).

Адвентивная эмбриония встречается спорадиче!
ски по всему филогенетическому древу цветковых
растений и обнаружена более, чем у 250 видов из
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Рис. 2. Зрелый зародышевый мешок перед опылением. 
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Рис. 3. Зародышевый мешок на 7!е сутки после опы!
ления; оплодотворение не произошло, идет дегенера!
ция элементов зародышевого мешка, ослизнение
окружающих тканей интегумента и формирование
интегументального зародыша.
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Рис. 1. Завязь с семязачатком на стадии зрелого заро!
дышевого мешка перед опылением.
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37 семейств цветковых растений (Наумова, 2008).
Тем не менее, в сем. Asteraceae, где широко встреча!
ются различные типы апомиксиса (Солнцева, 1987,
Carman, 1995 и др.), интегументальная эмбриония
отмечалась редко. Среди литературных данных уда!

лось обнаружить четыре работы, где отмечалось это
явление. Интегументальная эмбриония была по!
дробно описана у Melampodium divaricatum (Ma!
heswari Devi, Pullaiah, 1976a), а также у Carthamus tinc�
torius (Maheswari Devi, Pullaiah, 1976b, 1977), и у пен!
таплоидной формы Hieracium pilosella (Pocan, Wcis o,
1995); есть сведения о наличии адвентивной эмбри!
онии (без уточнения нуцеллярной или интегумен!
тальной) у Hieracium alpinum (Руденко, 1961). Упо!
минания о формировании интегументальных заро!
дышей у культурного подсолнечника или его
ближайших диких сородичей в литературных источ!
никах обнаружить не удалось.

Формирование интегументальных зародышей у
подсолнечника идет аналогично тому, как это было
описано у Melampodium divaricatum. Для этого вида
также отмечалось и образование апоспорических
мешков. Как следствие этих процессов (апоспории
и адвентивной эмбрионии), оказалось характерным
наличие полиэмбрионии. Отдельно авторы работы
обращают внимание, что при наличии эндосперма
идет нормальное развитие интегументальных заро!
дышей (Maheswari Devi, Pullaiah, 1976a). 

В нашем опыте использовалось однократное
опыление пыльцой дикаря, что дает низкую вероят!
ность двойного оплодотворения. Формирование эн!
досперма в исследованных семязачатках наблюдать
не удалось. Вероятно, именно отсутствие эндоспер!
ма тормозило развитие зародыша и приводило к его

l!
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Рис. 4. Зародышевый мешок на 7!е сутки после
опыления; интегументальный зародыш.
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Рис. 5. Зародышевый мешок на 7!е сутки после опы!
ления; оплодотворение не произошло, основные эле!
менты зародышевого мешка еще сохраняются, идет
ослизнение окружающих тканей интегумента и фор!
мирование интегументального зародыша.
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Рис. 6. Зародышевый мешок на 7!е сутки после опы!
ления; интегументальный зародыш.
а – антипода, вц – вторичное ядро центральной клет!
ки, з – завязь, зм – зародышевый мешок, и – интегу!
мент, ит – интегументальный тапетум, из – интегу!
ментальный зародыш, м – микропиле, сз – семязача!
ток, як – яйцеклетка. Масштабная линейка, мкм: 1 –
100; 2, 3, 5 – 50; 4, 6– 25.
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дальнейшей гибели. В итоге к концу срока созрева!
ния мы наблюдали формирование щуплых семянок
без зародыша. В селекционной работе часто исполь!
зуется многократное опыление пыльцой дикого ви!
да, если учитывать что вторичное ядро центральной
клетки сохраняется довольно долго, то возможно его
оплодотворение при повторных опылениях и фор!
мирование нормального эндосперма, необходимого
для развития зародышей. По аналогии с реализован!
ной и нереализованной апогаметией (Камелина,
2000), мы можем говорить о реализованной и нереа!
лизованной иннтегументальной эмбрионии. В на!
шем исследовании мы обнаружили случаи интегу!
ментальной эмбрионии у подсолнечника и, опира!
ясь на сходные данные для других видов
сложноцветных, предполагаем, что она может быть
реализована при нормальном развитии эндосперма. 

Опираясь на литературные данные (Молчан,
1973; Петров, 1988), можно предположить, что опы!
ление культурного подсолнечника пыльцой дикого
вида Helianthus и отсутствие нормального оплодо!
творения служат стимулом к развитию репродуктив!
ной системы по альтернативному пути и появлению
различных аномалий в морфогенезе структур семя!
зачатка. 

Для разных систематических групп (Carman,
1995) отмечалось, что явления апомиксиса связаны с
гибридизацией. ЦМС!линии получили стерильную
цитоплазму от дикого вида подсолнечника (Leclerq,
1969) и, таким образом, имеют в своей родословной
межвидовую гибридизацию (Воронова, Гаврилова,
2007). Вероятно, именно поэтому их репродуктив!
ная система менее стабильна, чем у сортов, и в стрес!
совых условиях (опыление пыльцой другого вида,
задержка или полное отсутствие оплодотворения)
подключаются и начинают работать альтернатив!
ные пути в развитии (апоспория, интегументальная
эмбриония), не характерные для системы размно!
жения культурного подсолнечника, но присущие
другим представителям сем. Asteraceae.

Ранее уже отмечалось для других объектов, что
инициальные клетки интегументальных зародышей
формируются на определенном этапе в развитии се!
мязачатка, тогда, когда должен начинать свое разви!
тие половой зародыш (Наумова, 2008). Сходную
картину мы наблюдали и в нашем исследовании:
интегументальные зародыши появлялись в семяза!
чатках, где отсутствовал половой зародыш, в то вре!
мя после опыления, когда в норме зародыш уже дол!
жен быть. Если нарушение происходило на более
раннем этапе, то формировались альтернативные
(апоспорические) зародышевые мешки. Формиро!
вание альтернативных (дополнительных) структур
происходит в зависимости от общей стадии разви!
тия семязачатка и времени после опыления.

У амфимиктов реализация программы развития
происходит без нарушений, а у апомиктов она про!
исходит с некоторыми отклонениями, но, благодаря
работе системы надежности репродукции (Батыги!

на, 1994б) и подключению альтернативных путей
морфогенеза, приводит к положительному результа!
ту – формированию зародыша.
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Integumenal Embryony in CMS Sunflower Line

       O. N. Voronova
      Komarov Botanical Institute, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, 197376 Russia

e�mail: o_voronova@list.ru

Abstract—In ovules of cultural sunflower (Helianthus annuus L.) CMS line VIR 116, which were pollinated
by wild perennial specie H. occidentalis, the integumentary embryos have been revealed. They are found out
at 7–9 days after pollination in embryo sacs where there was no normal fertilization. The integumentary em!
bryos arise from somatic cells of a parent organism and their occurrence can be one of the reasons matroclinal
inheritances at interspecific hybrids.

Keywords: integumentary embryony, interspecies hybridization, CMS, sunflower
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