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Введение. Подбор исходного 
материала для скрещиваний, бази-
рующийся на глубоких селекционно-
генетических и биологических ис-
следованиях, является одним из са-
мых значимых, так как, в конечном 
итоге, определяет эффективность той 
или иной селекционной програм-
мы. Важная роль при этом отводится 
созданию и вовлечению в селекци-
онный процесс новых комплексных 
источников и доноров хозяйственно-
ценных признаков, представляющих 
собой высокогомозиготные формы. 
Их использование в селекционной 
практике дает возможность значи-
тельно сократить объемы гибрид-
ных семей, осуществить переход к 
скрещиваниям, контролируемым на 
уровне гамет, и заранее прогнозиро-
вать результаты скрещива ний [1].

У плодовых растений получение 
таких форм в результате длитель-
ного инцухта практически неосу-
ществимо, поскольку к самосте-
рильности, инбредной депрессии 
и необходимости принудительно го 
самоопыления в течение 9–10 по-
колений добавляется еще и про-
должительный ювенильный пе-
риод. Поэтому почти единственной 
возможностью создания гомозигот-
ных форм у многолетних дре весных 
растений является использование 
гаплоидов [2].

Получение гаплоидов посред-
ством культу ры пыльников или 
через гаплоидный апомиксис –  
обычное явление в селекции мно-
гих сельскохозяйственных куль тур, 
в плодовых же оба эти направле-
ния находятся в стадии разработки. 

Исследования по культуре пыль-
ников вишни и яблони проводятся 
вo Франции, Китае, Японии, и Гер-
мании [3, 4, 5]. В России по этому 
пути идут ученые из ВНИИГиСПР 
им. И.В. Ми чурина [6]. Работы по 
гаплоидному партеногенезу ябло-
ни осуществляются во Франции и 
Китае [7, 8]. 

На прак тике для стимуляции пар-
теногенеза используют пыль цу, ко-
торая не способна произвести нор-
мальное двойное оплодо творение. 
Выход гаплоидов при этом может 
достигать 20–50% от числа опылен-
ных цветков [9–12]. 

В целом ряде работ обосновыва-
ется возможность получения высо-
когомозиготных диплоидов через 
псевдодиплоидный апомиксис, свя-
занный со спонтанным удвоением 
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Наведені результати досліджень по стимулятивному апоміксису в груші, а також викорис-
тання його для отримання гаплоїдів і гомозиготних диплоїдів.
Встановлено, що 50% сортів груші через те, що не відбулися віддалені гібридизації, здатні 
утворювати насіння апоміктичного походження, яке дає початок диплоїдним рослинам.  
Виділені генотипи з максимальною схильністю до апоміксису.
Апоміктичним сіянцям груші, отриманим у результаті чужорідного запилення, в межах однієї 
й тієї ж комбінації властиве більш морфологічне різноманіття. У плодоносному стані апо-
мікти, що походять від однієї материнської рослини, різняться між собою в тій же мірі, що й 
гібридні сіянці однієї родини.
За використання генетичних маркерів установлено, що початок апоміктичному насінню 
дають зародкові мішки, у яких відбувся мейоз.
Показано використання методу in vitro з метою збільшення виходу апоміктичних рослин. 
Найбільше індукування апоміктичних пагонів in vitro досягалося чергуванням концентрацій 
цитокініна БАП дозою 1 мг/л та 2 мг/л на фоні 1,5 мг/л ГК. Використання щеплення пагонами 
in vitro на нестерильні підвої груші звичайної збільшило вихід рослин до 80%. Подана цитоло-
гічна оцінка 9 апоміктичним зразкам. Цитологічний аналіз зразків апоміктичних форм під-
твердив наявність у груші стимулятивного гаплоїдного партеногенеза.
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числа хромосом при первом деле-
нии ядра партеногенетически раз-
вивающейся гаплоид ной яйцеклет-
ки, не сопровождающимся цитоки-
незом [13]. 

Успешное использование апо-
миксиса в создании чистых ли ний у 
однолетних культур и ведущиеся в 
этом направ лении эксперименты по 
плодовым за рубежом послужили 
причи ной для развертывания со-
ответствующих исследований в ГНУ 
ВНИИСПК.

Методика. Исходным материа-
лом для исследований in vitro слу-
жили плодики растений из семейств 
Белорусская поздняя х Хеноме-
лес япон ский и 9-61-65 (Лимонка 
х Ильинка) х Хеномелес японский 
в возрасте 55 и 70 дней с мо мента 
опыления. В каждой семье отбира-
ли по 10 плодиков. Их стерилиза-
цию проводили по схеме: 1) 1 час в 
проточной воде; 2) 15 мин. в 0,01% 
р-ре мертиолята; 3) 3-х кратное про-
мывание в стерильной дистилли-
рованной воде по 10 минут. Перед 
извлечением семян с за родышами 
плодики обжигали в пламени 96º 
этилового спирта в асептических 
условиях бокса.

Семена, а затем извлеченные из 
них зародыши (после 2 месяцев 
хранения в условиях пониженных 
температур, +3, +5ºС) высевали на 
среду Смирнова, дополненную тиа-
мином 10 мг/л, дрожжевым экстрак-
том – 20 мл/л (по Р.Г. Бутенко, 1964), 
гидролизатом казеина – 400 мг/л,  
ГК – 2 мг/л, кинетином – 0,2 мг/л, 
мезоинозитом – 150 мг/л, сахаро-
зой – 4%. Раз множение апомикти-
ческих зародышей проводили на 
среде Мурасиге-Скуга. Пассирован-
ные зародыши культивировали при 
температуре 24–26ºС, освещенно-
сти 3,0–3,5 тыс. лк. и 16-часовом 
фотопериоде.

Фиксацию меристематических 
верхушек для цитологического ана-
лиза проводили в уксусном алкого-
ле (3 части 96% этилового спирта + 
1 часть ледяной уксусной кислоты).

цитологический анализ мери-

стем in vitro проводили сотрудники 
лаборатории цитоэмбриологии ГНУ 
ВНИИСПК на временных давленных 
препаратах.

Результаты исследований и их 
обсуждение. На первом этапе ис-
следований [14, 15, 16, 17] было 
установлено, что значительная часть 
сортов груши (более 50%) из ис-
пользованных в опыте при несосто-
явшейся отдаленной гибридизации 
с представителями других родов 
подсемейства Pomoideae способна 
образовывать семена апомикти-
ческого происхождения, дающие 
в большинстве случаев начало ди-
плоидным растениям. Их количе-
ство в сильной степени зависит от 
генотипических особенностей ма-
теринского растения и в отдельных 
комбинациях может достигать 25% 
от числа опыленных цветков.

В результате изучения проявле-
ния стимулятивного апомиксиса у 
80 сортов груши различного генети-
ческого происхождения выделены 
генотипы с высокой склонностью к 
апомиксису: 29-4, 40-4, Бретфелпс, 
24-50-98, 24-59-255, Белорусская 
поздняя, Майкопская красавица, 
Дружба и другие. Показано, что не-
которые апомиктические сеянцы в 
такой же степени склонны к апо-
миксису, как и материнские расте-
ния.

При стимуляции апомиксиса у 
груши с помощью пыльцы ирги, 
айвы обыкновенной и хеномелеса 
японского образование семян про-
исходило в 50% случаев, а пыльцой 
яблони – в 30%. При использова-
нии пыльцы хеномелеса японского 
идентификация апомиктических и 
гибридных сеянцев возможна на 
ранних этапах онтогенеза по мар-
керным признакам (у гибридных 
растений уже в фазе первых 2–3 
настоящих листьев хорошо про-
сматриваются крупные почковид-
ные прилистники, а у апомиктиче-
ских – прилистники шиловидные). 
В связи с этим применение пыльцы 
хеномелеса японского более пред-
почтительно.

Апомиктическим сеянцам гру-
ши, полученным в результате чу-
жеродного опыления, в пределах 
одной и той же комбинации при-
суще большое морфологическое 
разнообразие. Эти различия за-
трагивают признаки листьев, по-
бегов, габитуса растений, признаки 
плодов, устойчивости к болезням и 
другие. В плодоносящем состоянии 
апомикты, происходящие от одного 
материнского растения, отличают-
ся друг от друга (и соответственно 
от материнского растения) в той же 
степени, что и гибридные сеянцы 
одной семьи.

Для выяснения причин столь вы-
сокой морфологической неодно-
родности у гетерозиготного по гену 
С (красная окраска листьев, пло-
дов) сеянца груши при стимуляции 
пыльцой хеномелеса японского 
было получено апомиктическое по-
томство, состоящее из 2 типов рас-
тений: одни были с зелеными, дру-
гие – с пурпурными листьями. Таким 
образом, с использованием генети-
ческих маркеров по расщеплению, 
в потомстве было установлено, что 
начало апомиктическим семенам 
дают зародышевые мешки, в кото-
рых состоялся мейоз. Если бы это 
было не так, то все сеянцы были 
бы пурпурными. Практически все 
растения имели диплоидный набор 
хромосом, и только одно было га-
плоидом. 

Появление гаплоидов и диплои-
дов в потомствах сортов груши обу-
словлено одним и тем же процес-
сом, оканчивающимся на разных 
этапах. В первом случае гаплоидная 
яйцеклетка приступает к делению и 
дает начало гаплоидному растению. 
Во втором восстановление дипло-
идности происходит в результате 
первого деления партеногенетиче-
ски развивающейся гаплоидной яй-
цеклетки не сопровождающегося 
цитокинезом. В этом случае сразу 
же получается удвоенный гаплоид, 
представляющий собой полностью 
гомозиготное растение [18–21]. В 
настоящее время в селекционных 
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садах института имеются плодоно-
сящие апомиктические растения 
груши.

На втором этапе, с целью увели-
чения выхода гаплоидов недозре-
лые апомиктические семена извле-
кались из 55–70-дневных плодиков 
и выращивались в культуре in vitro. 
В этот период, как известно, заро-
дыши семечковых культур полно-
стью сформированы и дифферен-
цированы.

Количество зародышей, извле-
ченных из выполненных семян, 
оказалось в 1,6–2,8 раза меньше, 
чем общее число семян. В среднем 
они были от 1 до 5 мм длиной, име-
ли белую, зеленоватую окраску, 
или были прозрачными. Семена, в 
которых не обнаружены зародыши, 
были заполнены прозрачным же-
леобразным эндоспермом. Зароды-
ши, извлеченные из щуплых семян, 
разме ром до 2 мм, прозрачные и 
при культивировании на питатель-
ной среде погибали.

Независимо от возраста зароды-
шей за 45-дневный период культи-
вирования наблюдали отклонения 
в их развитии. Установлено, что ко-
личество проростков одновремен-
но с ано малиями побегов и корней 
может достигать 50%. Проростки 
без аномалий достигали в высоту от 
5 до 20 мм, количество листочков от 
2 до 8 штук, а длина корешков – от 
6 до 33 мм. В нестерильных услови-
ях подобные проростки погибали. В 
связи с чем в дальнейшем их необ-
ходимо было размножить.

Апикальное доминирование на 
этапе микроразмножения снима-
ли введением в пита тельную среду 
6-БАП. Наибольшее индуцирование 
побегов достигалось чередованием 
концентраций цитокинина в дозе 
1мг/л и 2 мг/л на фоне 1,5 мг/л ГК. 
Подобное чередование 6-бензи-
ламинопурина стимулировало об-
разование и рост до полнительных 
почек и побегов (рис. 1).

На этапе укоренения апомикти-
ческих побегов более эффективным 
оказалось добав ление в среду ИУК 

в количестве 1 мг/л. Укореняемость 
микропобегов достигала 80–87% 
(рис. 2).

Наиболее сложный этап клональ-
ного микроразмножения апомик-
тических растений груши – переход 
растений из in vitro в in vivo. Ис-
пользование общепринятой техно-
логии адаптации укоренённых ми-
кропобегов к поч венным условиям 
дает всего 50,5% прижившихся рас-
тений. 

Чтобы повысить выход растений 
использовали прививку побегов in 
vi tro на нестерильные подвои гру-
ши обыкновенной. Прививку про-
водили в период активно го роста 
подвоя на зеленую часть растуще-
го побега в расщеп. Прививка на 
подвои, выращенные в открытом 
грунте и пересаженные в условия 
ис кусственного освещения, резуль-
тативна до 54%, а прививка на под-

вои, выращенные в ус ловиях ис-
кусственного освещения, достигает 
80%.

цитологически было изучено 6 
образцов из комбинации Белорус-
ская поздняя х Хеномелес япон-
ский – №№ 8,10,12,16,17 и 22 и три 
образца из комбинации 9-61-65 х 
Хеномелес японский – №№ 1,5,7. 
У каждого образца анализировали 
от 1 до 38 верхушечных меристем. 
Большинство образцов в сомати-
ческих клетках имеют диплоидный 
набор хромосом (2n=2x=34). И 
лишь в двух образцах – №№ 1 и 8 –  
в отдельных точках роста отмечено 
наличие метафазных пластинок с 
числом хромосом, равным 17, т. е. 
гаплоидным. Следует отметить, что 
у образца № 1 гаплоидный набор 
хромосом отмечен в эпидермаль-
ных клетках.

У образца № 8 в двух случаях в 
меристематических клетках толь-
ко метафазы с 17 хромосомами, а 
в двух как гаплоидные метафазы, 
так и диплоидные. По всей вероят-
ности, два последних образца яв-
ляются химерами, что может сви-
детельствовать о том, что процесс 
удвоения хромосом у гаплоидного 
растения может происходить спон-
танно. Кроме того, в большинстве 
микропобегов образца № 8 отме-
чено много уродливых замыкаю-
щих клеток устьиц, что в свою оче-
редь, свидетельствует о нарушении 
процесса дифференциации тканей 
вследствие несбалансированного 
набора хромосом.

Таким образом, цитологический 
анализ образцов апомиктических 
форм подтверждает наличие у гру-
ши стимулятивного гаплоидного 
партеногенеза и принципиальную 
возможность получения гаплоидов. 

В настоящее время апомиктиче-
ские номера, имеющие гаплоидный 
набор хромосом (№ 8, № 1), раз-
множены, что открывает возмож-
ность для экспериментов по по-
лучению полностью гомозиготных 
растений и использованию их в се-
лекционном процессе. 

Рис. 1. Апомиктический номер 1  
на этапе микроразмножения.

Рис. 2. Апомиктические микропобе-
ги номера 5 на этапе ризогенеза.
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Выводы. Более 50% сортов гру-
ши из использованных в опыте при 
опылении пыльцой отдаленных ро-
дов подсемейства Pomoideae спо-
собны образовывать семена апо-
миктического происхождения, даю-
щие в большинстве случаев начало 
диплоидным растениям.

Опыление груши пыльцой ирги, 
айвы обыкновенной и хеномелеса 
японского вызывало образование 
апомиктических семян в 50% случа-
ев, а пыльцой яблони – в 30%. При 
этом в комбинациях с хеномелесом 
японским была возможна иденти-

фикация апомиктических и гибрид-
ных сеянцев на ранних этапах онто-
генеза по маркерным признакам, в 
связи с чем использование пыльцы 
хеномелеса японского более пред-
почтительно.

Апомиктическим сеянцам груши, 
полученным в результате чужерод-
ного опыления, в пределах одной и 
той же комбинция присуще боль-
шое морфологическое разнообра-
зие, обусловленное механизмом 
образования семян.

С использованием генетических 
маркеров было установлено, что 

начало апомиктическим семенам 
дают зародышевые мешки, в кото-
рых состоялся мейоз, а апомикти-
ческие растения могут представлять 
собой удвоенные гаплоиды. 

Использование культуры in vitro 
позволило получить два образца 
апомиктических миксоплоидных 
растений, содержащих как гапло-
идные, так и диплоидные клетки и 
тиражировать их, что в перспективе 
даст возможность получить полно-
стью гомозиготные растения для 
использования их в селекционном 
процессе.
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