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УДК 581.47
И.Э. Бученков,кандидат сельскохозяйственных наук, доцент,

заведующий кафедрой ботаники и основ сельского хозяйства БГПУ
BОСОБЕННОСТИ ПЛОДООБРАЗОВАНИЯ,
ПРОЦЕССОВ МАКРО- И МИКРОСПОРОГЕНЕЗА
У ДИПЛОИДОВ И АВТОТЕТРАПЛОИДОВ RIBES NIGRUM

Введение. Для селекции смородины
чрезвычайно перспективна экспериментальная
автополиплоидия. Создание полиплоидов –
это эффективный метод получения новых
форм с измененным геномным составом. Ме-
тод полиплоидии открывает широкие возмож-
ности селекции в роде  Ribes  L.  (смородина),
эволюция которого ограничивается только ди-
плоидным уровнем. К настоящему времени
уже получен и успешно используется в селек-
ции ряд спонтанных и индуцированных поли-
плоидов смородины черной  [1].  Однако неко-

торые вопросы плодообразования и особен-
ности микро- и макроспорогенеза остаются
малоизученными и требуют уточнения.

В период с 1996 по  2006  г. нами инду-
цированы тетраплоидные формы 4х  (2n  =  32)
у Ribes nigrum сортов Церера, Купалинка,
Клуссоновская, Кантата  50,  Минай Шмырев,
Памяти Вавилова, Катюша, отличающиеся
целым рядом особенностей морфологического
и анатомического строения вегетативных и ге-
неративных органов, особенностями плодо-
ношения  [2].  На основе данных цитологиче-
ского анализа выделены тетраплоидные рас-
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тения константного типа, обладающие целым 
комплексом полезных признаков [3]. Среди них 
отобраны формы с хозяйственно-ценными 
показателями. 

Материалы и методы исследований. 
С целью установления основных закономерно-
стей плодообразования, присущих переходу 
на полиплоидный уровень, а также для выяс-
нения возможности использования индуциро-
ванных автополиплоидов Ribes nigrum 
в качестве родительских компонентов скрещи-
вания были проведены исследования особен-
ностей спорогенеза у автотетраплоидных 
форм в сравнении с диплоидами. 

Исследования проводили на диплоидных 
(2n) и тетраплоидных (4n) растениях Ribes 
nigrum сортов Церера, Купалинка, Клуссонов-
ская, Кантата 50, Минай Шмырев, Памяти 
Вавилова, Катюша. 

Церера – сорт селекции БелНИИ плодо-
водства. Куст среднерослый, слабораскиди-
стый, побеги серые, неопушенные. Листья 
крупные, зеленые, матовые, цветки розовые. 
Ягоды округлые, черные, средней массой 
1,2 г. Содержание сахаров – 8,4 %, кислот – 
2,6 %. Средняя урожайность 170 ц/га. Вкусо-
вые качества 4 балла. Сорт зимостойкий, 
транспортабельный. Устойчив к мучнистой ро-
се и атракнозу. 

Купалинка – сорт селекции БелНИИ плодо-
водства. Куст среднерослый, слабораскиди-
стый. Листья средние, зеленые. Ягода округ-
лая, черная, средней массой 1,4 г. Содержание 
сахаров – 1,13 %, кислот – 3,0 %, витамина С – 
134,4 мг%. Средняя урожайность 6,9 кг с куста. 
Вкусовые качества 4 балла. Сорт зимостойкий, 
относительно устойчив к почковому клещу. 

Клуссоновская – сорт селекции БелНИИ 
плодоводства, среднепозднего срока созрева-
ния. Куст сильнорослый, слабораскидистый. 
Побеги толстые, темно-бурые. Листья пяти-
лопастные, крупные, темно-зеленые. Листовая 
пластинка кожистая, морщинистая, матовая. 
Средняя масса ягоды 1,1 г. Вкус плодов кисло-
сладкий. Урожайность высокая. Сорт высоко-
самоплодный, зимостойкий, устойчив к антрак-
нозу и мучнистой росе. 

Кантата 50 – сорт селекции БелНИИ 
плодоводства, среднего срока созревания. 
Куст сильнорослый, среднераскидистый, побе-
ги толстые, светло-зеленые. Средняя масса 
ягоды 0,9 г. Вкусовые качества 4,4 балла. 
Средняя урожайность 91,7 ц/га. Содержание 
сахаров – 8,7 %, кислот – 2,18 %, витамина С –
188,2 мг%. Сорт зимостойкий. 

Минай Шмырев – сорт селекции БелНИИ 
плодоводства, раннеспелый. Куст сильно-
рослый, побеги толстые, изогнутые, неопушен-

ные, блестящие. Ягоды черные, матовые, 
средней массой 0,9 г. Вкусовые качества 
4 балла. Средняя урожайность 106 ц/га. Со-
держание сахаров – 7,3 %, кислот – 1,74 %, 
витамина С – 212,5 мг%. Сорт зимостойкий. 

Память Вавилова – сорт селекции БелНИИ 
плодоводства, раннего срока созревания. Куст 
сильнорослый, побеги светло-коричневые, 
листья крупные, зеленые. Листовая пластинка 
мягкая, морщинистая, матовая. Ягоды округ-
лые, черные, средней массой 1,2 г. Вкусовые 
качества 4,5 балла. Урожайность до 113,6 ц/га. 
Содержание сахаров – 7,8 %, кислот – 1,8 %, 
витамина С – 187,1 мг%. Сорт зимостойкий. 

Катюша – сорт селекции БелНИИ плодо-
водства, среднепоздний. Куст сильнорослый, 
слабораскидистый. Побеги прямые, светло-
коричневые, листья желтовато-зеленые. Ягода 
грушевидная, черная, блестящая, массой 1,5 г. 
Урожайность до 70,3 ц/га. Вкусовые качества 
4,9 балла. Содержание сахаров – 7,8 %, 
кислот – 2,4 %, витамина С – 142,4 мг%. Сорт 
зимостойкий. 

Цитологический анализ и подсчет хромо-
сом проводили на постоянных и временных 
препаратах, полученных по общепринятой 
методике цитогенетических исследований [4]. 
Скрещивания отобранных автотетраплоидных 
форм сортов Кантата 50, Минай Шмырев, 
Памяти Вавилова с исходными диплоидными 
сортами проводили по схеме: 

R. nigrum (2n) х R. nigrum (2n);  
R. nigrum (2n) х R. nigrum (4n); 
R. nigrum (4n) х R. nigrum (2n);  
R. nigrum (4n) х R. nigrum (4n). 

Гибридизация, полевые опыты и наблюде-
ния выполнены по программе изучения 
плодовых, ягодных и орехоплодных культур [5]. 
Также изучены потенциальные возможности 
тетраплоидных форм и диплоидных сортов 
к апомиксису. 

Результаты и их обсуждение. Заложе-
ние и развитие цветочных почек у 2n и 4n форм 
происходит в период затухания роста побегов. 
Вначале почки закладываются на 1–3-летней 
древесине. Спустя 7–8 дней – на 4–6-летних 
и старшего возраста побегах. Эта закономер-
ность присуща диплоидным и тетраплоидным 
формам. Отмечена тесная зависимость меж-
ду началом развития цветочных почек и сум-
мой эффективных температур. У диплоидных 
растений образование зачатков цветков про-
исходит 25 июня–15 июля при сумме эффек-
тивных температур 660–710°. Тетраплоид-
ные растения закладывают цветочные почки 
в более поздние сроки (10–30 июля) и им не-
обходима наибольшая сумма эффективных 
температур (770–840°). Цветковые почки 
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диплоидов проходят в своем развитии сле-
дующие стадии: 

1. Вытягивание конуса нарастания и зало-
жение бугорков эмбриональных цветков (про-
должительность стадии – 1,5–2 недели). 

2. Бугорки цветков дифференцируются на 
цветоножку и зачатки цветков (1,5–2 недели).  

3. Формирование частей околоцветника, 
тычинок и полости завязи (2,5–3 недели). 

4. Формирование стенок завязи, камер 
гинецея (2,5–3,5 недели). В зачаточных бу-
горках тычинок наблюдается дифференциация 
клеток первичного археспория и начальное 
формирование стенок пыльников. В таком 
состоянии цветковые почки вступают в зим-
ний период. Дальнейшее развитие цветковых 
почек начинается во второй половине марта 
и связано с прохождением стадий макро- 
и микроспорогенеза. 

Особенности макроспорогенеза. У сморо-
дины завязь нижняя, гинецей образован двумя 
плодолистиками, плацентация париетальная. 
Семяпочки у диплоидных и автополиплоид-
ных форм анатропные, крассинуцеллятные, 
двупокровные. Весной идет процесс форми-
рования мощного нуцеллуса и двух покровов 
(рисунок 1). Рост бугорков меристемы семя-
почек происходит за счет переклинального 
деления субэпидермального слоя. В нуцел-
лусе чаще всего закладывается одна клетка 
первичного археспория. Она образует спо-
рогенную клетку, преобразующуюся затем 
в макроспороцит. Макроспороциты приступают 
к мейозу во второй половине марта и образуют 
правильные тетрады. 

 а  б 
Рисунок 1 – Макроспорогенез у смородины черной: 
семяпочки на различных стадиях дифференциации 

(а – диплоид; б – тетраплоид). 
Женский гаметофит формируется из хала-

зальной макроспоры по Polygonum-типу. 
У смородины каждая макроспора потен-
циально способна прорастать, но чаще всего 
наблюдается дальнейшее развитие халазаль-
ной и иногда средней макроспоры до дву-
ядерного зародышевого мешка, остальные 
дегенерируют. 

Зародышевый мешок нормальный – яйце-
клетка, синергиды, антиподы, центральное 
ядро. Отмечен очень небольшой процент де-
генерирующих на разных стадиях развития 

зародышевых мешков (0,9±0,03). Сформиро-
ванные восьмиядерные зародышевые мешки 
наблюдали в конце апреля – начале мая. От-
мечена асинхронность в дифференциации за-
родышевых мешков в пределах одной завязи, 
а отсюда растянутость периода цветения. 

У автотетраплоидов заложение, развитие, 
дифференциация цветковых почек происходит 
в несколько иные сроки. Наблюдается ускоре-
ние сроков прохождения 1–3 стадии. В зиму 
почки уходят, как правило, с полностью сфор-
мированными семяпочками. Осенний процесс 
макроспорогенеза растянут и протекает с нару-
шениями. Чаще всего наблюдается дегенера-
ция диад и тетрад (1,7±0,04–5,6±0,26 %), раз-
витие зародышевого мешка из верхней или 
средней макроспоры, формирование несколь-
ких зародышевых мешков, их дегенерация на 
различных стадиях развития. У некоторых 
автотетраплоидов нами отмечены апоспори-
ческие зародышевые мешки с аномальными 
отклонениями в развитии. 

Особенности микроспорогенеза. Общий 
ход микроспорогенеза у автотетраплоидных 
растений во многом сходен с диплоидными 
формами, отличаясь в то же время некото-
рыми особенностями (рисунки 2–3). 

В зиму цветочные почки уходят с бугорками 
тычинок, дифференцированными на тычиноч-
ную нить и пыльник. Все дальнейшее развитие 
пыльника протекает весной (с середины мар-
та). Бугорок пыльника – меристема, окружен-
ная эпидермисом – имеет вначале округлую, 
затем четырехгранную и наконец четырех-
лопастную форму. В каждой лопасти выделя-
ются группы клеток археспория, которые при 
делении дают париетальный слой, формиру-
ющий стенку пыльника и спорогенный слой. 

Стенка молодого пыльника состоит из эпи-
дермиса, эндотеция, трех средних слоев, тапе-
тума железистого типа, дегенерирующего в 
процессе формирования микроспор. Спороген-
ный слой образует материнские клетки пыль-
цы, формирующиеся по симультанному типу. 

Основные различия у тетра- и диплоидных 
форм наблюдаются при прохождении процес-
са мейоза. У диплоидных сеянцев мейоз про-
текает без существенных отклонений, в связи 
с чем отмечен небольшой процент материн-
ских клеток пыльцы с аномалиями. В метафазе I 
наблюдается попарная конъюгация хромосом 
и образование восьми бивалентов. Редко от-
мечаются мейоциты с 1–3 унивалентами, рас-
сеянными по веретену деления. В анафазе I 
может происходить единичное запаздывание 
хромосом. Телофаза I и гомеотипное деление 
отличаются нормальным течением и формиро-
ванием правильных тетрад. 
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Комбинация скрещивания Цветков 
в опыте, шт. 

Снятых 
ягод, шт. 

Снятых 
ягод, % 

Средний 
вес ягод, г 

Семян на 
1 ягоду, шт. 

Взошедших 
семян, шт. 

Прижившихся 
сеянцев, % 

Кантата 50 (2nх2n) 
Самоопыление 212 138 65,1 1,0 26±5 56 36,8 
Апомиксис 228 0 0 0 0 0 0 
Перекрестное опыление * 232 218 93,9 1,1 29±6 96 50,0 

Памяти Вавилова (2nх2n) 
Самоопыление 194 132 68,1 1,2 28±4 48 45,8 
Апомиксис 187 0 0 0 0 0 0 
Перекрестное опыление * 207 190 91,8 1,3 31±3 62 58,1 

Минай Шмырев (4n) х смесь пыльцы смородины (2n) 
Перекрестное опыление 283 86 30,4 1,1 16±3 24 20,8 

Кантата 50 (4n) х смесь пыльцы смородины (2n) 
Перекрестное опыление 256 79 30,9 1,2 14±2 18 16,6 

Памяти Вавилова (4n) х смесь пыльцы смородины (2n) 
Перекрестное опыление 272 89 32,7 1,2 12±1 21 19,0 

Минай Шмырев (2n) х смесь пыльцы смородины (4n) 
Перекрестное опыление 245 110 44,9 0,9 28±4 56 44,6 

Кантата 50 (2n) х смесь пыльцы смородины (4n) 
Перекрестное опыление 232 108 46,6 1,0 31±3 49 48,9 

Памяти Вавилова (2n) х смесь пыльцы смородины (4n) 
Перекрестное опыление 218 102 46,8 1,0 26±2 42 47,6 

Примечаниe: * – в качестве отцовской формы использовалась смесь пыльцы диплоидных сортов 
смородины;  

** – в качестве отцовской формы использовалась смесь пыльцы автотетраплоидных сортов смородины. 
 

Сравнительный анализ результатов гибри-
дизации 4n х 4n и 2n х 2n показал, что при 
самоопылении автотетраплоидов процент 
полезной завязи ниже (39,1–42,3 %), чем при 
самоопылении диплоидов (65,1–71,1 %). При 
перекрестном опылении тетраплоидов процент 
завязавшихся ягод несколько повышается, но 
остается ниже, по сравнению с диплоидами 
(91,8–94,9 %). Во всех вариантах гибридизации 
ягоды крупные – 1,2–1,4 г при 4n х 4n скре-
щиваниях и 0,9–1,3 г при 2n х 2n скрещива-
ниях. Всхожесть семян, сформированных при 
перекрестном опылении, выше, чем при само-
опылении. Эта тенденция характерна как для 
2n х 2n, так и для 4n х 4n комбинаций скрещи-
вания. Количество развивающихся семян вы-
ше при переопылении диплоидов (21–34 шт./ 
плод), чем при скрещивании тетраплоидов  
(5–16 шт./плод). Также установлено, что завя-
зываемость семян у тетраплоидных форм про-
исходит не только за счет самоопыления 
и перекрестного опыления, но и за счет 
апомиктического развития (3,3–6,5 %). 

Выводы. 1. Процесс макроспорогенеза 
у автотетраплоидных форм, в сравнении с ди-
плоидами Ribes nigrum, растянут и протекает 
с нарушениями: дегенерация диад и тетрад, 
зародышевых мешков, развитие апоспори-
ческих зародышевых мешков с аномальными 
отклонениями в развитии. 

2. Микроспорогенез у автотетраплоидных 
форм, в сравнении с диплоидными формами 
Ribes nigrum, проходит с серьезными отклоне-

ниями: образование групп из 5, 4, 3, 2 хромо-
сом и унивалент, выброс отдельных хромосом 
за пределы метафазной пластинки, задержка 
в расхождении хромосом, формирование 
анеуплоидных ядер, большого числа пентад, 
гексад и полиад. 

3. Аномалии при микроспорогенезе у авто-
тетраплоидных форм Ribes nigrum приводят 
к увеличению абортивности пыльцы. 

4. Возможность свободного переопыления 
2n х 4n, 4n х 2n, 4n х 4n форм и сортов Ribes 
nigrum открывает перспективу по использова-
нию тетраплоидов смородины черной в селек-
ционной работе.  

5. Повышенная самофертильность и спо-
собность к апомиксису у колхиплоидов Ribes 
nigrum в сочетании с высокой способностью 
к вегетативному размножению открывает 
возможность получения самоплодных сортов 
на исходном генофонде индуцированных нами 
автополиплоидов. 
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SUMMARY
Features  of  development  of  fruits,  micro-  and

macrogenesis  at  2n  and  4n  forms  Ribes  nigrum,  the
Belarus  selection  are  studied.  The  reasons  leading  to
development  of  abnormal  germinal  bags  and  sterile
pollen at 4n of plants Ribes nigrum are established.

             
                                       

                                
                              
                        
                  

                                     
                                         
                                           
                                         
                                          
                                       
                                      
                                      
                                         
                                            
                                           
                                           
                                       
                                          
                                          
                                         
                                              
                                      
                                           
                           

                                       
                                         
                                             
                                          
                                             
                                           
                                         
                                              
                                       
                                         
                                          
                                           
                                           
                                          
                                          
                                         

                                            
                                         
                                          
                                           
                                        
                                         
                                            
                                      

                                       
                                         
                                        
                        

                                  
                                        
                                          
                                             
                                      
                                        
                                        
                                        
                                         
                                        
                                          
                                       
                                         
                                      
                                           
                                          
                                          
                                         
                                     
                                               
                                       
                                          
                                        
                                            
                                         


