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Постановка проблеми. В Україні цу-
крові буряки (цукор) залишаються постій-
ною складовою харчового балансу, а також 
однією з перспективних біоенергетичних 
культур. Серед перспективних напрямків — 
міжвидова гібридизація, яка є основою для 
виведення нових сортів із 20–30-х років ми-
нулого століття, в зв’язку з ростом нових ві-
русних захворювань та зміною кліматичних 
умов. Використання генетичного потенціа-
лу диких видів роду Beta L для створення 
нових сортів енергетичних цукрових буря-
ків забезпечує тривалий процес реципроп-
них схрещувань, вивчення особливостей 
репродуктивних процесів нових гібридів.

Апоміксис і амфіксис — утворюють єди-
ну систему репродукції у рослин, але часто 
відіграють неоднозначну роль для еволюції 
видів у природі [1]. За літературними дже-
релами відомо, що однобатьківська репро-
дукція насіння у рослин знаходиться під 
складним генетичним контролем, але ос-
нови його спадковості й мінливості зали-
шаються недослідженими [2]. Більшість 
дослідників з апозиготії в рослин вважа-
ють, що в даному разі зародок без запилен-
ня та запліднення виникає не в результаті 
об’єднання генеративних клітин, а завдяки 
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клонуванню материнської тканини насіннє-
вого зачатку [2, 3]. З використанням ембрі-
ологічних досліджень встановлено, що за-
лежно від способу формування зародкових 
мішків, природа розвитку апозиготичного за-
родка визначається типом апоміксису: ди-
плоспорія, апоспорія, адвентивна ембріо-
нія, партеногенез [4, 5, 6].

Здатність рослин до різних способів на-
сінневої репродукції розглядається вчени-
ми на даний час як внутрішньопопуляцій-
ний поліморфізм репродуктивних ознак [7].

При апозиготії, а саме диплоспорії, за-
родковий мішок розвивається з нередукова-
ного мегаспороцита. У деяких мейоз може 
бути замінений мітозом або ж відсутній дру-
гий поділ [6]. Низька насіннєва продуктив-
ність характерна багатьом іншим видам, 
незалежно від типів апозиготії й є одним із 
невирішених завдань для широкого вико-
ристання нового способу репродукції на-
сіння в селекції рослин [4, 8, 9]. Так у біль-
шості видів нуцелярна й інтегументальна 
ембріонія поєднується з генеративним пар-
теногенезом і зародками, що потрапляють 
в зародковий мішок із зовні. Присутність 
одночасно гаплоїдного зародка з редуко-
ваних клітин і адвентивного із соматичних 
цілком можлива [1, 6].

Серед основних відмінностей:
•	 різна плоїдність клітин зародко-

вих мішків (апоспоричних і мейотичних);
•	 відмінність в структурі геному за-

родка (з материнським геномом, як при ад-
вентивній ембріонії або рекомбінантним, 
із редукованих і нередукованих клітин за-
родкового мішка).

На прикладі апозиготичних ліній з ЦЧС 
S. vulgaris типу цукрових буряків і алоплаз-
матичних ліній з новими стерильними ци-
топлазмами від диких видів Beta maritime 
і Beta patula розглянуті цитогенетичні осо-
бливості генезису клітин недозрілих апо-
міктичних зародків, індукованих in vitro на 
стадії ембріонального розвитку 12 днів, 20 
днів, 22 днів.

Незважаючи на великий інтерес до ви-
вчення генетичних основ і молекулярних 
механізмів апоміксису, представлення про 
природу цього явища до цих пір залиша-
ються дослідженими недостатньо в плані 
внутрішньоклітинної геномної мінливості, 
диференціації зародків за природою апо-
зиготії, способів стабілізації геному для ви-
користання в селекційному процесі.

Аналіз останніх досліджень і публі-
кацій. Партеногенез — це розвиток зародка 
із незаплідненої яйцеклітини, можливий ди-
плоїдний і гаплоїдний партеногенез [10]. 
Диплоїдний партеногенез має місце в за-
родкових мішках із відсутністю мейозу (ди-
плоспоричний партеногенез) і при апоспорії 
(апоспоричний партеногенез). Гаплоїдний 
партеногенез спостерігається в редукова-
них зародкових мішках, клітини якого утво-
рились в результаті мейотичного поділу. 
Доведено, що гаплоїдні зародки, якщо не 
відбувається диплоїдизація — не дієздат-
ні, їх частка всього 1–2%. За літературни-
ми даними, він описаний у цілого ряду видів 
(Datura, Nicotiana, Triticum, Oryza, Hordeum, 
Brassica, Crepis, Solanum, Zea, Gossypium 
і ін.) [11]. Проте відсоткова частка гаплоїд-
ного партеногенезу та гаплоїдних зародків 
у деяких видів із апозиготією і новими ін-
тродукційними цитоплазмами від диких ви-
дів, як, наприклад, у алоплазматичної лінії 
Triticum aestivum може досягати 90% [11].

Практичне значення апоміксису — ве-
лике, завдяки можливості зберігати гібридні 
(F1) та гетерозисні властивості в господар-
сько-цінних рослин протягом багатьох років 
і в цілому ряді поколінь. [1, 2, 3].

Вперше утворення апоміктичних за-
родків у цукрових буряків спостерігав 
М. В. Фаворський (1928) [12]. В Інституті 
біоенергетичних культур і цукрових буря-
ків апоміктичний спосіб репродукції насіння 
був досліджений у селекційних матеріалів 
з ядерною і цитоплазматичною чоловічою 
стерильністю, анеуплоїдних форм цукро-
вих буряків і самозапилених ліній [13]. Пер-
ші публікації про розмноження шляхом апо-
міксису диких видів роду Beta L. належать 
К. Barocka (1966) [14]. Малецька К. І. (2009) 
довела, що апоміктичне розмноження в пил-
костерильних ліній цукрових буряків за умов 
безпилкового режиму не є соматичним кло-
нуванням і випадком нуцелярної ембріонії, 
а, в основному, природою зародків є га-
метофітний редукований і нередукований 
партеногенез [15]. На таку особливість роз-
витку зародків при апозиготії звернена ува-
га польської вченої Tereza Szkutnik (2011) 
в докторській дисертації з використанням 
генетики ізоферментів [8].

Богомолов (2017) спостерігав у цукро-
вих буряків гаметофітний апоміксис як ре-
зультат відсутності процесу мейозу при ін-
дукції апозиготії з використанням диких 
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видів B.corolliflora L. (2n=36) B. trigina L. 
(2n=56), опромінених високими дозами ра-
діації [16]. У γ-ліній одноядерний зародко-
вий мішок формувався із мегаспороциту, 
що подібний до диплоспорії, де всі ядра 
мають нередуковане число хромосом. Бо-
гомолов вперше отримав районовані гібри-
ди з використанням апоміктичних розділь-
ноплідних пилкостерильних ліній цукрових 
буряків із продуктивними можливостями, що 
успішно конкурували з державними стан-
дартами [16].

Досліджено, що залежно від способів 
індукції гаплоїдного партеногенезу в цу-
крових буряків, вихід гаплоїдів не буває 
більше 1–3% і змінюється від генотипу 0 
до 13% [17]. Жужжалова й ін. (2016) до-
слідили, що серед найбільш ефективних 
технологій стимуляцію розвитку гаплоїдів 
від 3,0% до 9,8% забезпечувало рідке жи-
вильне середовище з включенням цитокі-
ніну БАП 1,0 мг/л [18].

Гаплоїдні проростки в насінні цукрових 
буряків, зав’язаному апозиготичним спосо-
бом, вперше виділила Малецька [15]. Ви-
хід гаплоїдів за даними дослідників змі-
нюється від 5–6 до 10–12%, але включає 
тривалий процес стабілізації плоїдності, як 
соматичних, так і генеративних клітин до-
сліджуваного матеріалу. В ІБКіЦБ із залу-
ченням 150 пилкостерильних ліній і без-
пилкового режиму доведено, що суспензії 
листків у рослин-апоміктів включають гапло-
їдні, диплоїдні й тетраплоїдні, а також ди-
плоїдні, тетраплоїдні та октоплоїдні фрак-
ції на гістограмах розподілу інтерфазних 
ядер за вмістом ДНК на АП “Partec” [19].

Досліджено, що насіння селекційних 
матеріалів цукрових буряків, яке зав’яза-
не без запилення, завдяки поліембріонії 
характеризується генетичною різноякісні-
стю та наявністю 2–3 проростків у деяких 
роздільноплідних плодів [15, 20]. Ембріоло-
гічні дослідження показали їх природу, як 
із соматичних клітин (адвентивна ембріо-
нія), так і генеративних клітин зародково-
го мішка [20]. Левітес і ін. (2016) встанови-
ли, що поліморфізм ферментів, виявлений 
у таких рослин, зв’язаний з редетермінаці-
єю ферметного локуса і мінливістю експре-
сії за структурою ізоферментів при апози-
готії в цукрових буряків [21].

Аналіз експериментальних даних до-
слідників з апозиготії у цукрових буряків 
вказує на те, що мінливість рівня плоїд-
ності, міксоплоїдія є важливим фактором, 
який впливає на характер епігенетичної мін-
ливості селекційно-цінних ознак у рослин, 
а саме –роздільноплідності та стерильності 
материнських компонентів [7, 17, 21]. Лише 
проблема диференціації потомств за типом 
апозиготії, соматичний і генеративний реду-
кований апоміксис у матеріалів із ЦМС та 
прийоми стабілізації рівня плоїдності гено-
му за умов високих показників генетичної 
детермінації однобатьківської репродукції 
насіння, дозволять реалізувати проблему 
використання апозиготичного способу ре-
продукції насіння для отримання констант-
ного потомства й закріплення гетерозису.

А тому метою наукової статті є дослі-

дження ефективності гаплоїдного редуко-
ваного партеногенезу, індукції ліній подвоє-
них гаплоїдів в умовах in vitro у регенерантів 
ембріокультури при апозиготії й ЦЧС, за-
лежно від генотипу та плазмотипу насінних 
рослин-донорів цукрових буряків. Для до-
сягнення даної мети в експериментальних 
дослідженнях поставлені наступні завдання:

•	 дослідити морфогенетичні особли-
вості індукції біотехнологічних ліній у куль-
турі недозрілих апоміктичних зародків.

•	 вивчити мінливість рівня плоїдно-
сті геному в регенерантів недозрілих апо-
міктичних зародків, залежно від різного 
походження селекційного матеріалу з ви-
користанням комп’ютерних програм АП 
“Partec”.

•	 виділити гомозиготні лінії на ос-
нові диференціації й добору in vitro гапло-
їдів і подвоєних гаплоїдів, без дії мутаген-
ної речовини колхіцину.

З використанням культури недозрілих 
апоміктичних ембріонів в короткий термін 
можливо отримати лінії подвоєних гаплої-
дів, що характеризуються повною гомози-
готністю, а саме — ідентичністю генів го-
мологічних хромосом, контролюючи рівень 
плоїдності геному рослин-регенерантів.

Матеріали і методи. Вихідним матері-
алом для досліджень використані:

•	 пилкостерильні роздільноплідні лінії 
з апозиготичною репродукцією насіння А4–7 
Ялтушківської ДСС за селекційними номера-
ми: 13–136 р.4,11,12; 13–138 р.1, 2, 5, 7, 8;

•	 алоплазматичні лінії на основі но-
вих стерильних цитоплазм від диких видів 
Beta maritimа та Beta patula, з високою апо-
міктичною репродукцією насіння за селек-
ційними номерами: В3СS maritimа (Греція) 
A2:18, В4СS patula A2:18, В3СS maritimа 
(Туреччина) A1:18, B6CS patula A2:18 р.5.

Коренеплоди реципроктних потомств 
В3СS maritimа (Туреччина) A1:18 і B6CS 
patula A2:18 р.5 з новими інтродукційними 
цитоплазмами, донори недозрілих апомік-
тичних зародків, вирощені в природно-клі-
матичних умовах Веселоподільської ДСС. 
Безпилковий режим репродукції насіння 
роздільноплідних пилкостерильних ліній 
цукрових буряків був забезпечений про-
сторовою ізоляцією в умовах вегетаційних 
сосудів ІБКіЦБ.

Алоплазматичні лінії, створені в лабо-
раторії цитогенетики за генетичною модел-
лю, що контролює цитоплазматичний тип 
стерильності експресію рецесивних алелей 
ядерних генів закріплювачів стерильності: 
забарвлення гіпокотелю r-r-, дворічного ци-
клу розвитку b-b-, роздільноплідність mm, 
стерильність xxzz [22].

Безпилковий режим для індукції апо-
зиготичного насіння. Метод безпилкового 
режиму включає вирощування рослин цу-
крових буряків із фенотипом ЧС‑0 на ізо-
льованих ділянках у селекційно-теплич-
ному комплексі. У серпні місяці висівають 
насіння ЧС-ліній за циклом (від насінини до 
насінини). В травні наступного року під час 
цвітіння насінників у кожної рослини визна-
чають фенотип за ознаками пилку до роз-
криття квіток. На репродукцію залишають 

рослини з повністю стерильним пилком — 
фенотип ЧС‑0 за Оуеном (1945). Для контр-
олю апозиготичного способу розмноження 
на окремі гілки насінників ставлять перга-
ментні ізолятори. Під час цвітіння в трав-
ні-червні температура піднімалася від 38 °C 
до 51 °C у денні години. Відбирають для 
дослідження ембріонального розвитку за-
родків та індукції ембріокультури від 100–
150 насінників кожної апоміктичної лінії не 
менше десяти за ознакою роздільноквітко-
вості та стерильності пиляків [19].

Для безпилкового способу репродук-
ції відбирали насінні рослини ЧС‑0 типу 
й бракували ЧС–І і ЧС–ІІ типу за Оуеном 
(1945) [23].

Оцінка ембріонального розвитку 
апоміктичних зародків. Серед насінних 
рослин цукрових буряків, донорами недоз-
рілих зародків відбирали кращі за розвит-
ком генеративних пагонів роздільноплідні 
пилкостерильні біотипи. Проводили від-
мітку цвітіння й фіксацію насіннєвих зачат-
ків для дослідження особливостей ембріо-
нального розвитку на 12 добу, 22 добу, 28 
добу, 32 добу з використанням модифіко-
ваної за терміном фіксації методики Ши-
ряєвої Е.І (1983) для цукрових буряків [24].

Фіксацію апоміктичних зародків прово-
дили в оцетоалкоголі 3:1. Промивали в про-
точній воді 12 годин, готували зрізи та пе-
реносили на предметні скельця в розчин 
гліцерину і йоду. Методика дозволяє спосте-
рігати розвиток зародків на 5 добу від почат-
ку цвітіння з формування зародка на стадії 
“шароподібній”, «серце» стадія спостеріга-
ється на 8 добу, а на 10–12 добу сім’ядолі 
й гіпокотель збільшуються в довжині і за-
родок приймає “торпеда” або «с=к». На 16 
добу зародок досягає «½» зародкового міш-
ка, а на 20–22 добу «¾» зародкового мішка. 
На 24 добу зародок розвивається до хала-
зального кінця насіннєвого зачатку й завер-
шує розвиток на 28 добу. Для цитологічного 
аналізу був використаний мікроскоп МБС‑1 
при збільшенні об’єктів 12,5х7. Фотографу-
вання мікрооб’єктів було здійснено за до-
помогою цифрової камери Sigeta з комп’ю-
терною програмою ToupView.

Методика отримання культури недоз-
рілих ембріонів у селекційних матеріалів 
цукрових буряків із цитоплазматичною 
чоловічою стерильністю й апозиготією.

Відбирали коренеплоди, насінних рос-
лин-донорів недозрілих апоміктичних за-
родків, серед пилкостерильних ліній цу-
крових буряків і алоплазматичних ліній 
з присутністю алеля маркерного червоно-
го забарвлення гіпокотеля R+.

Для індукції культури недозрілих апо-
міктичних зародків, склад живильних се-
редовищ підбирали з використанням різ-
ного співвідношення цитокінінів, ауксинів, 
вуглеводів, амінокислот на основі макро й 
мікро солей Gamborga (5) [25]. Враховува-
ли термін ембріонального розвитку апомік-
тичних зародків від початку цвітіння насін-
них рослин.

Відбирали насіннєві зачатки на стаді-
ях ембріонального розвитку апоміктичних 
зародків від 12 доби до 32 доби. Для акти-
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візації ростових процесів сформовані емб-
ріоструктури переносили на середовище 
за прописом Гамборга з додаванням БАП 
0,3 мг/л і гібереліну 1 мг/л [26].

Регенеранти ІІ-го пасажу кожного гено-
типу окремо аналізували як за маркерним 
забарвленням (R+r-), так і за рівнем плоїд-
ності геному з використанням комп’ютер-
них програм АП “Partec”. Для визначення 
плоїдності використані листки нових реге-
нерованих in vitro пагонів. Відібрані за мор-
фологічними ознаками розвитку листя, ре-
генераційною здатністю експериментальні 
номери визначали за плоїдністю. Стабілі-
зовані за рівнем геному клони 2х (100од; 
200од), тиражували і відбирали за морфо-
логічними ознаками впродовж ІІІ–IV паса-
жів. Для вкорінення використовували се-
редовище з додаванням нафтил-оцтової 
та індоліл-масляної кислоти [26]. Стабілі-
зуючий добір розвинених пагонів in vitro за-
безпечує вирівненість експериментального 
матеріалу за морфологічними ознаками й 
високою регенераційною здатністю.

Для встановлення достовірності про-
ведених досліджень і правильно підібраної 
вибірки для аналізу проводили обрахунок 

величини похибки репрезентативності mp, 
що у відсотках дозволяє контролювати сут-
тєвість досліду за методикою статистично-
го аналізу [7]. Середня похибка репрезен-
тативності mp у відсотках визначалась за 
формулою:

де відсоток регенерантів з ембріокуль-
тури, визначених за типом морфогенезу 
залежно від гормонального складу культу-
ральних середовищ, або за рівнем плоїд-
ності геному%, з використанням цитофото-
метричних методик; кількість висаджених 
насіннєвих зачатків.

Результати експериментальних до-
сліджень. У алоплазматичної лінії В3СS 
maritimа (Греція) A2:18 спостерігали роз-
виток апоміктичних зародків на стадії «сер-
це» на 20 добу, що відстає від гібридного 
на 12 діб (рис. 1а).

В апоміктичної лінії Ялтушківської ДСС 
(А6) 13–138 р.1, при значній дегенерації 

насіннєвих зачатків у безпилковому режи-
мі, розвиток апоміктичних зародків на 22 
добу спостерігали на стадії «сім’ядолі = 
корінцю» (рис. 1б), що відстає від гібрид-
ного на 10 діб.

При цьому розвиток гібридного зародка 
за терміном 22 доби відповідає його пов-
ному розвитку й заповнює ¾ зародково-
го мішка. Так, на 12 добу ми спостерігали 
ембріональний розвиток апоміктичних за-
родків на стадії “шар”, “булава”, а на 20–22 
добу — на стадії “серце”, “сім’ядолі=корін-
цю”, “проембріо”, залежно від генотипу на-
сінних рослин-донорів.

За умов температури +33 °C in vitro 
ізольовані недозрілі зародки сформували 
первинні листочки, корінці й утворили ка-
люс залежно від складу культуральних се-
редовищ. Аналізували три варіанти середо-
вищ із різним співвідношенням цитокінинів, 
ауксинів та сахарози. Особливості індукції 
морфогенетичних процесів в ембріокульту-
рі при апозиготії через пряму регенерацію, 
органогенез зображено на рис. 2.

Диференціацію регенерантів ембріо-
культури було проведено за розробленим 
способом одержання гаплоїдних і дигапло-
їдних ліній цукрових буряків при апозиготій 
і ЦЧС [27]. Гаплоїдні пагони, як і з рецесив-
ним забарвленням r-, так і з присутністю 
домінантного алеля R+ червоного антоціа-
нового забарвлення, регенерують у недоз-
рілих апоміктичних ембріонів із клітин за-
родкового мішка. Міксоплоїдні (n, 2n, 4n) 
рослини з присутністю на гістограмах АП 
“Partec” фракцій гаплоїдних інтерфазних 
ядер, сформовані в результаті тканинної 
диференціації, завдяки раніше досліджено-
му явищу ендомітозу при апозиготії в бага-
тьох квіткових рослин [21, 28]. Результати 
аналізу регенераційного потенціалу й мін-
ливості за рівнем плоїдності геному паго-
нів ІІ-го пасажу, занесено в табл. 1.

Мінливість рівня плоїдності геному за 
гістограмами розподілу інтерфазних ядер за 
вмістом ДНК у регенерантів ембріокультури 
при апозиготії і ЦМС зображено на рис. 3.

Аналізуючи дані табл. 1, спостерігає-
мо низький відсоток розвитку апозиготич-
них зародків in vitro на 22 добу ембріональ-
ного розвитку, що відповідає стадії “серце”, 
“торпедо”, “½” зародкового мішка в пилкос-
терильних ліній цукрових буряків з апози-
готією відносно кількості висаджених на-
сіннєвих зачатків. Показники регенерації 
пагонів у ІІ-му пасажі змінюються від 8,84% 
до 16,07%, а відсоток гаплоїдів ідентифі-
кованих за гістограмами ядерної ДНК АП 
“Partec” із присутністю фракції гаплоїдних 
і диплоїдних клітин (50 од., 100 од.) від 1,8% 
до 6,7%. У реципрокних потомств з інтродук-
ційними новими стерильними цитоплазма-
ми, відсоткова частка регенерованих паго-
нів змінюється від 8,6% до 67,9% і суттєво 
перевищує показники пилкостерильних лі-
ній цукрових буряків, але залежить від ге-
нотипу донорних насінних рослин і гене-
тичної детермінації апозиготичного способу 
репродукції насіння. Вихід гаплоїдів із зеле-
ним r- забарвленням може досягати 14,3%. 
Виділені за гістограмами ядерної ДНК ди-

Рис. 1 Зб. 12,5*7 Стадії ембріонального розвитку апоміктичних зародків, 
донорів ембріокультури: а) розвиток на стадії “серце” в алоплазматичної лінії 
В3СS maritimа (Греція) A2:18 р.1 на 20 добу; б) «сім’ядолі=корінцю» в лінії 13–136 
р.5 на 22 добу.

а                                                                       б

Рис. 2 Індукція ембріокультури при апозиготії та ЦМС: а) пряма регенера-
ція проростків у культурі недозрілих апоміктичних зародків; б) розвиток пагонів 
із морфогенного калюсу в культурі недозрілих зародків у лінії.

а                                                                       б
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плоїдні рослини (100 од.; 200 од.) з домі-
нантним червоним забарвленням R+ мо-
жуть бути ідентифіковані з використанням 
молекулярних маркерів або ізофермент-
ного аналізу за подібністю генетичного ма-
теріалу до вихідної материнської форми.

Важливою ознакою генеративного ре-
дукованого партеногенезу є присутність 
фракції гаплоїдних інтерфазних ядер на 
гістограмах АП “Partec”. За даними табл. 2, 
ефективність даного способу добору визна-
чається за сумарною ваговою часткою як га-
плоїдних, так і міксоплоїдних регенерантів.

Раніше встановлено, що явище мік-
соплоїдії в цукрових буряків із ЦЧС детер-
мінується особливістю поділу соматичних 
клітин при апозиготії. Фракція диплоїдних 
ядер у гаплоїдних пагонів (50 од.; 100 од) 
на гістограмах ДНК — це клітини, які пере-
бувають в активному поділі. Частка іденти-
фікованих регенерантів за генеративним 
редукованим партеногенезом у пилкосте-
рильних ліній цукрових буряків з апозиго-
тією змінювалась від 1,8% до 10,0% і від 
7,0% до 13,4% та, насамперед, залежала 
від генетичної детермінації апозиготичної 

репродукції насіння в умовах безпилково-
го режиму. Мінливість за відсотковим зна-
ченням гаплоїдів і міксоплоїдів від 16,0% 
до 62,2%, характерна для селекційних ма-

теріалів із стерильною цитоплазмою Beta 
patula, що може в даному випадку залежа-
ти від поліембріонії в селекційного номера 
В4СS patula A2:18.

 
 

№ 
п/п

 
Польо-

вий  
номер

 
Термін 

фіксації 
діб

 
Генотип 
рослин 
донорів

Висадже-
но насін-

нєвих  
зачатків, 

шт.

Регенеро-
вано  

пагонів     
ІІ пассаж** 
шт.,  P ±mp

Із них за плоїдністю, залежно від кількості висаджених 
насіннєвих зачатків*  шт., (%)

зелених, r- червоних, R+

х 2х х, 2х, 4х х, 2х, 4х 2х 2 х, 4х,  8х,

 
1

В3СS   maritimа (Греція) A2:18 р.7 
р. 1*** 22 R+r- 210 23,3±2.3 14 (6,7) - 13 (6,2) 4 (1,9) 18 (8,6) -

р. 2 28 R+r- 150 18,7±3.18 5 (3,3) - 11 (7,3) 5 (3,3) 7 (4,7) -
 
 
2

В4СS patula A2:18 р.3 
р. 1 12 R+r- 250 34,8±3.02 14 (5,6) - 28 (11,2) 20 (8,0) 25 (10,0) -
р. 2 22 R+r- 75 16,0±4.2 6 (8,0) - 1 (1,3) 5 (6,7) - -
р. 3 32 R+r- 84 67,9±5.1 12 (14,3) - 22 (26,2) 18 (21,4) 27 (32,1) 5 (6,0)

 
 
3

В3СS   maritimа   (Туреччина) A1:18 р.4 
р. 1 12 R+r- 250 4,0±1.2 15 (6,0) - 45 (18,0) 10 (4,0) 17 (6,8) 13 (5,2)
р. 2 22 R+r- 171 45,0±3.8 14 (8,2) - 22 (12,9) - 29 (17,0) 12 (7,0)
р. 3 32 R+r- 150 46,0±4.1 9 (6,0) - 25 (16,7) 9 (6,0) 26 (17,3) -

 
4

B6CS patula A2:18 р.5
р.2 12 R+r- 175 86±2.6 - - 5 (2,9) 5 (2,9) - 5 (2,9)
р.5 22 R+r- 112 23,0±4.0 - - 18 (16,1) - - 8 (7,1)

 
 
 
 
5

  13-138 A6:18 р.7
р.1 22 R+r- 112 16,1±3.5 2 (1,8) - - - 8 (7,1) 8 (7,1)
р.5 22 R+r- 215 8,8±1.9 8 (3,7) - 11 (5,1) - - -
р.8 22 R+r- 150 10,0±2.5 3 (2,0) - 12 (8,0) - - -

13-136 A6:18 р.7
р.4 22 R+r- 105 13,3±3.3 7 (6,7) - 7 (6,7) - - -

р.12 22 R+r- 100 12,0±3.2 2  (2,0) - 5 (5,0) - - 5 (5,0)

Таблиця 1. 
Мінливість плоїдності регенерантів культури недозрілих апоміктичних зародків цукрових буряків 

і алоплазматичних ліній за вмістом ДНК в інтерфазних ядрах

Примітка: *Аналіз проведений на АП «Partec» за вмістом ДНК в інтерфазних ядрах; ** термін розмноження клонів 12–14 днів в умовах 
in vitro; *** номер рослини-донора насіннєвих зачатків.

Рис. 3 Гістограми розподілу інтерфазних ядер за вмістом ДНК у регенеран-
тів ембріокультури цукрових буряків при апозиготії й ЦЧС: а) гістограми гаплоїд-
них пагонів на АП «Partec» з розподілом інтерфазних ядер на каналах (50 од. 100 
од.); б) гістограма стабілізованих за рівнем геному диплоїдів (100 од.; 200 од.).

а                                                                       б
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№ 
п/п

 
 

Селекційний 
номер, термін 
репродукції

 
 

Польо-
вий 

номер

 
 

Висаджено 
насіннєвих 

зачатків 
шт.

Показники  
ефективності 

генеративного пар-
теногенезу*  

за гістограмами 
АП “Partec”

 

 
Всього, 
P ±mp

   х х,2х, 4х**
шт % шт. % 

 
1

В3СSmaritimа 
(Греція) A2:18

р.1 210 14 6,7 17 8,1 14,8±2.7
р.2 150 5 3,3 16 10,6 13,9±2.8

 
2

В4СS patula 
A2:18

р.1 250 14 5,6 48 19,2 24,8±1.9
р.2 75 6 8,0 6 8,0 16,0±4.2
р.3 84 12 14,6 40 47,6 62,2±5.3

 
3

В3СSmaritimа  
(Туреччина) 

A1:18

р.1 250 15 6,0 55 22,0 28,0±2.8
р.2 171 14 8,2 22 12,9 21,1±3.1
р.3 150 9 6,0 34 22,7 28,7±3.7

 
4

B6CS patula 
A2:18

р.1 175 - - 10 5,7 5,7±1.8
р.2 112 - - 18 16,1 16,1±3.5

 
5

13-138 A6:18 р.1 112 2 1,8 - - 1,8±1.3
р.5 215 8 3,7 11 5,1 8,8±1.9
р.8 150 3 2,0 12 8,0 10,0±2.5

6
13-136 A6:18 р.4 105 7 6,7 7 6,7 13,4±3.3

р.12 100 2 2,0 5 5,0 7,0±2.5

За даними табл. 2, стабільні показники 
13,9%; 14,8% і 21,1%; 28,7% за гаметофіт-
ним редукованим партеногенезом характер-
ні для контрольних генотипів алоплазма-
тичних ліній із стерильною цитоплазмою 
Beta maritimа походженням із Греції та Ту-
реччини.

Одним із основних етапів створення 
гомозиготних ліній in vitro, як і в випадку 
індукції гіногенетичних гаплоїдів, є полі-
плоїдизація та стабілізація гаплоїдних бі-
отехнологічних ліній за рівнем плоїдності 
геному. Даний етап включає пересадку на 
культуральні середовища відібраних селек-
ційних номерів із використанням поліплоїди-
зуючої речовини. У випадку індукції ембріо-
культури апоміктичних зародків і клонування 
на звичайному культуральному середови-
щі для цукрових буряків були виділені лі-
нії подвоєних гаплоїдів у всіх досліджува-
них селекційних номерів без дії колхіцину. 
Стабілізовані за вмістом ДНК в інтерфазних 
ядрах і вкорінені пагони перенесені в ґрунт 
в умовах селекційно-тепличного комплек-
су Ялтушківської ДСС.

ВИСНОВКИ
1. На даний час роль нової системи 

розмноження насіння в роздільноплідних 
пилкостерильних ліній цукрових буряків 
досить незначна, поки не встановлені ос-
новні технології диференціації рослин за 
природою апоміктичних зародків, а також 
прийоми стабілізації рівня плоїдності гено-
му для контрольованої передачі селекцій-
но-цінних ознак потомству.

2. Факультативну апозиготію в цукро-
вих буряків запропоновано використовува-
ти як високоефективний спосіб індукції го-
мозиготних ліній in vitro.

3. Отримані гомозиготні лінії для вико-
ристання в наукових дослідженнях і селек-
ції цукрових буряків.

Таблиця 2. 
Ефективність способу індукції гаплоїдів і міксоплоїдів в культурі недозрілих 
апоміктичних зародків у селекційних матеріалах із ЦМС різного походження

Примітки:* ефективність гаплоїдного редукованого партеногенезу, за відсотковим 
співвідношенням пагонів із фракцією гаплоїдних інтерфазних ядер; 

** міксоплоїди х, 2х, 4х є регенерантами редукованих клітин зародкового мішка, завдяки 
ендомітозу та соматичній поліплоїдизації при апозиготії.
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АНОТАЦІЯ
Методи створення гомозиготних ліній у селекційних матеріалів цукро-

вих буряків (Beta vulgaris) з апозиготичним способом репродукції насіння
Роїк М. В., Ковальчук Н. С., Зінченко О. А., Федорощак Л. Г., Власюк В. І., Яв-

нюк О. М.
Мета. Встановити цитогенетичні аспекти ембріологічних процесів у культурі 

недозрілих апоміктичних зародків, селекційних матеріалів цукрових буряків з цито-
плазматичною стерильністю для диференціації й добору за гаметофітним редуко-
ваним партеногенезом. Методи. Цитологічні, біотехнологічні, флуорисцентної ци-
тофотометрії, польові, лабораторні. Результати. На прикладі апозиготичних ліній 
з ЦЧС S. vulgaris типу цукрових буряків і алоплазматичних ліній з новими стериль-
ними цитоплазмами від диких видів Beta maritime і Beta patula розглянуті цитогене-
тичні особливості генезису клітин недозрілих апоміктичних зародків, індукованих in 
vitro на стадії ембріонального розвитку 12 днів, 20 днів, 22 днів.. Показники ефек-
тивності гаплоїдного редукованого партеногенезу in vitro у алоплазматичних ліній 
значно перевищували кращі технології у пилкостерильних ліній цукрових буряків 
від 3,79% до 6,25% і мали значення 62,2%; 24,8%; 16,7%. Стабілізація рівня пло-
їдності геному до диплоїдного проведена у відібраних селекційних номерів без дії 
колхіцину, на основі оцінки й добору за рівнем плоїдності геному з використанням 
комп’ютерних програм аналізатора плоїдності (АП) “Partec”. Висновки. Встанов-
лено ефективність індукції гаплоїдного редукованого партеногенезу in vitro у се-
лекційних матеріалів цукрових буряків з ЦЧС і апозиготією, залежно від генетич-
ного потенціалу цитоплазм із врахуванням сумарного відсоткового співвідношення 
гаплоїдів (50 од; 100 од) та міксоплоїдів (50 од; 100 од; 200 од). Створені гомози-
готні лінії методом стабілізації за рівнем плоїдності геному гаплоїдних і міксопло-
їдних мікропагонів впродовж III–IV пасажів, без використання колхіцину та вдоско-
налені технології вкорінення у відкритому грунті для використання в селекційному 
процесі цукрових буряків.

Ключові слова: апоміксис (апозиготія), гаплоїди, подвоєні гаплоїди, цу-
крові буряки, алоплазматичні лінії, Beta maritime, Beta patula, аналізатор плоїд-
ності (АП) “Partec”.
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Purpose. Investigation of cytogenetic aspects of embryological processes in the 

culture of immature apomictic embryos, breeding genotypes of sugar beet with cytoplasmic 
sterility for differentiation and selection by gametophyte reduced parthenogenesis. 
Methods. Cytological, biotechnological, fluorescent cytophotometry, field, laboratory. 
Results. The cytogenetic features of genesis of immature apomictic embryos cells induced 
in vitro on the 12th, 20th and 22th days of development have been investigated on the 
basis of CMS apozygotic lines of Beta vulgaris and alloplasmic lines of wild species Beta 
maritime and Beta patula. Indicators of efficiency of haploid reduced parthenogenesis 
in vitro in alloplasmic lines significantly exceeded the best technologies in pollen-sterile 
lines of sugar beet from 3.79% to 6.25% and had a value of 62.2%, 24.8%, and 16.7%, 
respectively. Stabilization of genome ploidy to diploid was carried out in selected breeding 
numbers without colchicine, based on evaluation and selection of genome ploidy using 
software of ploidy analyzer (AP) Partec. Conclusions. The efficiency of haploid reduced 
parthenogenesis induction in vitro in apozygotic CMS breeding genotypes of sugar 
beet as affected by genetic potential of cytoplasm and taking into account the total 
percentage of haploids (50 units; 100 units) and myxoploids (50 units; 100 units) has 
been investigated. Homozygous lines were created by stabilizing the genome ploidy of 
haploid and myxoploid micro sprouts during III–IV passages without the use of colchicine. 
Technologies of rooting in the open ground for use in the breeding process of sugar 
beets have been improved.

Keywords: apomixis (apozygoty), haploids, double haploids, sugar beet, alloplasmic 
lines, Beta maritime, Beta patula, ploidy analyzer (PA) Partec.


