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В статье приводятся результаты цитоэмбриологического анализа линий кукурузы c разными типами ци-

топлазмы и наследуемым партеногенезом (АТ-3 (N), АТ-3 (М), АТ-3 (С), АТ-3 (Т), АТ-3 (В)), а также гапло-

индуцирующих линий с ненаследуемым типом партеногенеза (ЗМС-П1, ЗМС-П2, ЗМС-П3). Установлено, 

что для партеногенетических форм кукурузы с N, М, Т, B и С типами цитоплазмы наряду с развитием пар-

теногенетических зародышей (2,3-5,5%) характерно формирование в зародышевых мешках дополнитель-

ных яйцеклеток (0,3-10%). У линий с М, B и С типами цитоплазмами встречались мегагаметофиты с двумя 

партеногенетическими проэмбрио (0,8; 0,7 и 0,5% соответственно). Такие гаметофитные аномалии могут 

быть использованы как диагностические признаки при поиске и отборе новых партеногенетических форм 

у кукурузы. У линий с высокой гаплоиндуцирующей способностью ЗМС-П1, ЗМС-П2, ЗМС-П3 партеноге-

нетического развития яйцеклеток в неоплодотворенных зародышевых мешках не зарегистрировано. У 

линий ЗМС-П1 и ЗМС-П3 мегагаметофиты аномального строения (с дополнительными яйцеклетками и 

полярными ядрами) были единичными, а у линии ЗМС-П2 полностью отсутствовали.  
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дышевый мешок, проэмбрио, кукуруза, Zea mays L. 

 

Гаплоидия, или явление возникновения осо-
бей с гаплоидным набором хромосом, все шире на-
чинает использоваться для практических целей и 
решения различных теоретических задач биологии. 
Главным практическим значением гаплоидии при-
нято считать возможность быстрого получения го-
мозиготных линий путём диплоидизации гаплои-
дов [1]. Традиционными методами гомозиготность 
достигается самоопылением в 5-10 поколениях. 
Путем экспериментального удвоения числа хромо-
сом у гаплоидов эта задача решается уже в первом 
поколении, что значительно ускоряет селекцион-
ный процесс. Гаплоидные растения используются 
для повышения эффективности работ по отбору, в 
клеточной и генетической инженерии, для создания 
новых мутантных форм и тест-объектов [2], а также 
для решения многих теоретических вопросов био-
логии, таких как эволюция геномов, генетика и 
морфология мейоза, генетика количественных при-
знаков и многих других [3-6]. Образование гаплои-
дов материнского типа обусловлено партеногене-
тическим развитием яйцеклетки. Это явление мо-
жет носить наследственный характер, когда склон-
ность к партеногенезу передается из поколения в 
поколение, а может быть индуцировано различны-
ми экзогенными факторами, в том числе опылени-
ем пыльцой гаплоиндуцирующих линий.  
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У такой важной сельскохозяйственной куль-

туры как кукуруза существуют формы как с насле-

дуемым, так и ненаследуемый типами партеногене-

за. Наследуемый тип гаплоидии представляет инте-

рес для синтеза нередуцированных апомиктов на 

основе объединения признаков партеногенеза, не-

редукции и нормального развития эндосперма [1]. 

Ненаследуемый (индуцированный) тип гаплоидии в 

настоящее время широко используется для уско-

ренного создания гомозиготных линий кукурузы, и 

на их основе высокогетерозисных гибридов [7, 8]. 

Создано немало гаплоиндуцирующих линий с вы-

сокой частотой гаплоиндукции, пригодных для 

коммерческого использования. К ним относятся 

полученные от линии-основателя Stock 6 линии: 

КМС и ЗМС [9], WS14 [10], MHI [11], RWS [12], UH400 

[13], HZI1, CAUHOI [14], PHI [15], KEMS [16] и др. Тех-

нология гаплоиндукции включена в различные 

коммерческие селекционные программы для куку-

рузы в Европе, Северной Америке, в Китае [14], Па-

кистане [17], Вьетнаме и других странах [18, 19]. Не-

смотря на большое количество полученных гапло-

индукторов создание новых линий кукурузы с гап-

лоиндуцирующей способностью остается актуаль-

ным. Целесообразность таких работ обусловлена 

необходимостью адаптации к разным климатиче-

ским условиям, повышения частоты гаплоиндукции 

и введения новых маркерных признаков, позво-

ляющих быстро отбирать гаплоиды среди гибрид-

ного потомства. Эффективное использование в се-

лекционно-генетических программах линий куку-

рузы с различными типами партеногенеза невоз-

можно без учета их эмбриологических особенно-

стей.  
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Цель работы: изучение особенностей строе-
ния и развития женских генеративных структур у 
линий кукурузы с наследуемым и индуцированным 
типами партеногенеза.  

Материал и методика исследования. Ма-
териалом исследования послужили линии кукурузы 
c разными типами цитоплазмы и наследуемым 
партеногенезом (АТ-3 (N) с нормальным исходны-
ми типом цитоплазмы; АТ-3 (М) с молдавским ти-
пом цитоплазматической мужской стерильности; 
АТ-3 (С) с парагвайским типом ЦМС; АТ-3 (Т) с те-
хасским типом ЦМС; АТ-3 (В) с боливийским типом 
ЦМС), а также линии с высокой гаплоиндуцирую-
щей способностью (ЗМС-П1, ЗМС-П2, ЗМС-П3). В 
качестве контроля использовали линию ЗМgl, не 
обладающую гаплоиндуцирующей способностью и 
не склонную к наследуемому партеногенезу.  

Растения высаживали в поле квадратно-
гнездовым методом, 16 делянок по 4 ряда. Початки 
изолировали до появления пестичных нитей перга-
ментными пакетами. Фиксацию ацетоалкоголем 
проводили на 7 сутки после появления первых пес-
тичных нитей. Препараты женских гаметофитов 

приготавливали с использованием метода фермен-
тативной мацерации семязачатков с последующей 
диссекцией [20]. Анализ препаратов проводили с 
использованием микроскопа AxioStar (С. Zeiss, Гер-
мания). 

Результаты исследования. 
Строение и развитие женских генеративных 

структур линии кукурузы, несклонной к партеногене-
зу (контроль). Все исследованные зрелые зародыше-
вые мешки линии ЗМgl имели типичное для злаков 
строение. Они были восьмиядерные, семиклеточ-
ные, Polygonum-типа. Яйцевой аппарат трехклеточ-
ный, состоящий из одной яйцеклетки и двух синер-
гид. Центральная клетка с двумя полярными ядра-
ми, несливающимися до оплодотворения. В процес-
се созревания зародышевого мешка антиподы пре-
терпевают несколько митотических делений, в ре-
зультате чего формируется антиподальный ком-
плекс, состоящий в среднем из 15-20 одноядерных 
антипод. Гаметофитных аномалий и партеногене-
тического развития яйцеклеток у изученных расте-
ний линии ЗМgl не обнаружено (см. табл. 1).  

 

Структура женских гаметофитов неопыленных завязей изученных линий кукурузы  
 

 

Строение и развитие женских генеративных 
структур линий кукурузы с наследуемым типом пар-
теногенеза. У растений линий кукурузы АТ-3 (N), 
АТ-3 (М), АТ-3 (С), АТ-3 (Т) и АТ-3 (В) в неопылен-
ных завязях зародышевые мешки с партеногенети-
ческим проэмбрио встречались с частотой от 3,0 до 
6,0% (см. табл. 1, рис. 1в). Наряду с мегагаметофи-
тами нормального строения (рис. 1а) были обнару-
жены зародышевые мешки с дополнительными яй-
цеклетками (одной, иногда двумя) (рис. 1б). Допол-
нительные женские гаметы формировались за счет 
нарушения процессов поляризации и дифференци-
ровки элементов зародышевого мешка. Такие на-
рушения чаще всего приводили к образованию 
трехклеточного яйцевого аппарата, состоящего из 
двух яйцеклеток и одной синергиды (рис. 1б) или в 
некоторых случаях из трех яйцеклеток. Реже на-
блюдалось формирование четырехклеточного яйце-

вого аппарата, состоящего из двух синергид и двух 
яйцеклеток. Дополнительные женские гаметы мог-
ли развиваться партеногенетически, о чем свиде-
тельствует наличие в неопыленных завязях заро-
дышевых мешков с двумя проэмбрио (рис. 1г). Та-
кие мегагаметофиты были зарегистрированы у ли-
ний с цитоплазмами М, B и С типами с частотой 0,8; 
0,7 и 0,5%, соответственно (см. табл. 1).  

Строение и развитие женских генеративных 
структур линий кукурузы с индуцированным типом 
партеногенеза. Практически все исследованные 
зрелые зародышевые мешки линий ЗМС-П1, ЗМС-
П2, ЗМС-П3 имели типичное строение (см. табл. 1). 
Лишь в одном зародышевом мешке линии ЗМС-П1 
было обнаружено две яйцеклетки, и в одном мега-
гаметофите линии ЗМС-П3 – три полярных ядра. Из 
более чем 600 проанализированных зародышевых 
мешков ни в одном из них не обнаружено партено-

Линия 

Всего ис-
следовано 

зароды-
шевых 

мешков 

Количество зародышевых мешков, % 

нормаль-
ного 
стро-
ения 

с допол-
нитель-
ными 
яйце-

клетками 

с дополни-
тельными 
полярны-

ми ядрами 

с автономным проэм-
брио 

недиф-
ферен-
циро-

ванные  
всего 

с од-
ним 

с 
двумя 

ЗМgl 
(контроль) 

207 100,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 

Линии с наследуемым типом партеногенеза 
АТ-3 (N) 300 96,1 0,3 0,0 3,3 3,3 0,0 0,3 
АТ-3 (М) 300 86,6 8,3 0,0 3,1 2,3 0,8 0,0 
АТ-3 (В) 300 86,7 10,0 0,0 3,0 2,3 0,7 0,3 
АТ-3 (С) 200 88,0 6,0 0,0 6,0 5,5 0,5 0,0 
АТ-3 (Т) 200 94,0 2,5 0,0 3,5 3,5 0,0 0,0 

Линии с индуцированным типом партеногенеза (гаплоиндукторы) 
ЗМС-П1 256 99,6 0,4 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 
ЗМС-П2 172 100,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 0,0 
ЗМС-П3 207 99,5 0,0 0,5 0,0 0,0 0,0 0,0 
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генетического развития яйцеклеток, тогда как при 
самоопылении данных линий гаплоиды встреча-
лись с частотой около 8% [19].  

Это свидетельствует о том, что:  
1) гаплоиндуцирующие линии не склонны к образо-
ванию гаплоидов за счет наследуемого партеноге-
неза;  

 

 
а 

 
б 

 
в 

 
г 

Рис.1. Зародышевые мешки кукурузы линии АТ-3: 
1 – типичного строения; 2 – с двумя яйцеклетками в яйце-
вом аппарате; 3 – с партеногенетическим проэмбрио; 4 – с 
двумя партеногенетическими проэмбрио 

 

2) развитие гаплоидов у них индуцируется после 
опыления собственной пыльцой. Способность гап-
лоиндуцирующих линии индуцировать образование 
гаплоидов при самоопылении дает возможность 
при создании новых гаплоиндуцирующих линий 
проводить отбор на гаплоиндукцию в самоопылен-
ном потомстве.  

Выводы: проведенное исследование дает ос-
нование констатировать, что развитие женского 
гаметофита у линий кукурузы, не склонных к пар-
теногенезу, и гаплоиндуцирующих линий ЗМС-П1, 
ЗМС-П2, ЗМС-П3 происходит, как правило, без ка-
ких-либо отклонений от нормы. При задержке опы-
ления 7 сут индукции яйцеклеток к партеногенезу 
не наблюдается. У линий с высокой гаплоиндуци-
рующей способностью партеногенетические заро-
дыши развиваются только после опыления собст-
венной пыльцой. У линий кукурузы с наследуемым 
типом партеногенеза АТ-3 (М), АТ-3(С), АТ-3 (Т), 
АТ-3 (В) при задержке опыления 7 сут зародыши без 
оплодотворения развиваются в среднем с частотой 
около 3%. Данные линии характеризуются также 
повышенной частотой формирования зародышевых 
мешков с дополнительными яйцеклетками от 0,3% 
у АТ-3(N) до 10,0% у АТ-3(B). Развитие мегагамето-
фитов со структурными отклонениями – законо-
мерное эмбриологическое явление, сопутствующее 
апомиксису у дикорастущих злаков [21]. С наиболь-
шей частотой у них встречается полигаметия – 
формирование в мегагаметофите дополнительных 
яйцеклеток за счет трансдетерминации синергид 
или антипод. Повышенная частота полигаметии у 
апомиктичных дикорастущих злаков и партеноге-
нетических форм кукурузы свидетельствует о том, 
что образование дополнительных яйцеклеток явля-
ется признаком, сопряженным с наиболее важным 
элементом апомиксиса партеногенезом. Высокая 
частота встречаемости дополнительных женских 
гамет дает возможность использовать эту эмбрио-
логическую особенность в качестве диагностическо-
го признака при выявлении склонности к наследуе-
мым формам партеногенеза на эмбриологическом 
уровне и при проведении искусственного отбора на 
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наследуемый партеногенез у кукурузы. Линии АТ-3 
(М), АТ-3(С), АТ-3 (Т), АТ-3 (В) были получены от 
одной исходной  линии АТ-3 путем перевода ее на 
разные формы цитоплазмы с ЦМС. Развитие парте-
ногенетических проэмбрио и формирование до-
полнительных гамет у этих линий свидетельствует о 
том, что данные признаки являются ядерными, на 
характер проявления которых цитоплазма не ока-
зывает влияние. 

Работа выполнена при частичной финансовой под-
держке Минобрнауки России в рамках базовой части государ-
ственного задания в сфере научной деятельности по зада-
нию №6.8789.2017/БЧ. 
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The cytoembryological analysis data of corn lines with the inherited parthenogenesis with different types of cyto-
plasm (AT-3 (N), AT-3 (M), AT-3 (S), AT-3 (T), AT-3 (V)) and the haploid inducer lines with non-inherited parthe-
nogenesis (ZMS-P1, ZMS-P2, ZMS-P3) are given in the article. It is found that the AT-3 (N), AT-3 (M), AT-3 (S), 
AT-3 (T), AT-3 (V) corn lines are characterized both parthenogenetic embryos development (2.3-5%) and the for-
mation of additional egg cells in the embryo sacs (0.3-10%). These gametophyte anomalies can be used as diag-
nostic features in the search and selection of new parthenogenetic forms in corn. In the ZMS-P1, ZMS-P2, ZMS-P3 
lines in the unfertilized embryo sacs the egg cells parthenogenetic development was not detected. In the plant of 
the ZMS-P1 and ZMS-P3 lines the gametophytic anomalies (additional egg cells and additional polar nuclei) were 
recorded in the single embryo sacs. In the ZMS-P2 line anomalies were absent.   

Key words: haploidy, apomixis, parthenogenesis, matroclinal haploids, in vivo haploid induction, embryo sac, proem-
bryo, corn, Zea mays L. 
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