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Морфобиологические 
особенности генеративных 
органов фертильных и 
стерильных растений 
свеклы столовой и их изменчивость 
в результате самоопыления (обзор)
Резюме 
Свекла считается сложным селекционным объектом, ввиду биологических особенностей,
затрудняющих получение гибридного семенного потомства. У перекрестноопыляемых культур
максимальная гибридность достигается при использовании стерильных материнских растений,
которые в природе встречаются крайне редко. Одним из способов выделения из сложной гете-
рогенной популяции генотипов с цитоплазматической мужской стерильностью (ЦМС), которая
контролируются рецессивными аллелями ядерных генов и S-фактором митохондриальной ДНК,
является инбридинг. Основными отличительными признаками, позволяющими определить
растения с мужской стерильностью, являются строение и окраска пыльников, и качественный
состав пыльцы. Разнообразие фенотипического проявления маркерной окраски стерильных
пыльников определяется соотношением различных пигментов. Разнокачественность пыльце-
вых зёрен фертильных и стерильных растений обусловлена отличиями их развития на поздних
этапах андрогенеза. Степень стерилизации у разных генотипов варьирует, что связано со слож-
ными регуляторными механизмами взаимодействия генетического аппарата ядра и цитоплаз-
мы. Наряду с аномалиями микропопуляций пыльцевых зерен, при самоопылении возникают
морфологические изменения в строении соцветий и числа органов цветков, что оказывает непо-
средственное влияние на семенную продуктивность растений. Обобщенные в данной публика-
ции исследования актуальны и имеют существенное значение при выборе направления отбора
в процессе создания новых селекционно-ценных биотипов. 
Ключевые слова: селекция, инбридинг, стерильность, самонесовместимость, репродуктивная
система, микрогаметофит, гомозиготная линия

Morphobiological features of gener-
ative organs of fertile and sterile
table beet plants and their variability
as a result of self-pollination (review)
Abstract
Beet is considered a difficult breeding object due to its biological peculiarities that make it difficult
to obtain hybrid seed progeny. In cross-pollinated crops, the maximum hybridization is achieved by
using sterile mother plants, which are extremely rare in the nature. Inbreeding is one of the ways to
isolate genotypes with cytoplasmic male sterility, which are controlled by recessive alleles of nuclear
genes and S-factor of mitochondrial DNA, from a complex heterogeneous population. The main dis-
tinguishing features allowing to identify plants with male sterility are the structure and coloring of
anthers, and the quality composition of pollen. The diversity of phenotypic manifestation of marker
coloration in sterile anthers is determined by the ratio of different pigments. Diversity of pollen grains
of fertile and sterile plants is caused by differences in their development at the late stages of andro-
genesis. The degree of sterilization varies in different genotypes, which is associated with complex
regulatory mechanisms of interaction between the genetic apparatus of the nucleus and the cyto-
plasm. Along with abnormalities of pollen grain micropopulations, self-fertilization results in morpho-
logical changes in the structure of inflorescences and number of flower organs, which has a direct
impact on the seed productivity of plants. The studies summarized in this publication are relevant
and essential for the search of effective ways to control plant development in ontogenesis and uni-
versal selection criteria in the process of creating fundamentally new forms of plants, which is espe-
cially important for breeding.
Keywords: breeding, inbreeding, sterility, incompatibility, reproductive system, microgametophyte,
homozygous line
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BREEDING, SEED PRODUCTION AND PLANT BIOTECHNOLOGY

Введение

Свекла столовая (Beta vulgaris L. subsp. vulgaris var.
conditiva Alef.) является древнейшей традицион-

ной овощной культурой в Российской Федерации и
выращивается повсеместно. Не смотря на распростра-
ненность, считается сложным селекционным объектом,
ввиду биологических особенностей, затрудняющих
получение гибридного семенного потомства. У пере-
крестноопыляемых культур, в том числе и у свеклы, мак-
симальная гибридность достигается при использовании
стерильных материнских растений, которые могут
встречаться с различной частотой (0,03-6%) как в сорто-
вых, так и в гибридных популяциях [1, 2]. 

Основным путём получения исходных стерильных
форм является метод инбридинга, позволяющий полу-
чать гомозиготные линии и выявлять ценные признаки,
имеющие рецессивные аллели [3-6]. Появление мужски
стерильных растений свеклы при самоопылении, про-
исходит в результате перехода ядерных генов XxZz в
гомозиготное рецессивное состояние и их взаимодей-
ствия с S-цитоплазмой. Впервые стерильные растения
на культуре сахарной свеклы обнаружил и описал Ф.
Оуэн. Он показал, что растения со стерильной цитоплаз-
мой в потомстве от самоопыления дают расщепление на
полностью стерильные, частично стерильные и фер-
тильные [7]. Намного позже, данное явление отмечено и
на свекле столовой [2, 8]. Признак ЦМС на семенных
растениях свеклы может проявляться по-разному: от
отдельных стерильных пыльников в цветке до пол-
ностью стерильных растений, что обусловлено наличи-
ем двух типов митохондриальной ДНК (гетероплазмия),
соответствующей N- и S-типам цитоплазмы [9]. В
результате клеточных делений происходит перераспре-
деление митохондрий и возникает разнокачественность
тканей. В связи с чем, у свеклы столовой различают три
типа растений, отличающихся по морфобиологическим
признакам: фертильные (мф), частично-стерильные
(чмс), стерильные (мс). Растения с признаком ЦМС в
популяциях свеклы столовой встречаются с различной
частотой в зависимости от происхождения. В условиях
Московской области в сортовых популяциях отмечено
от 9 до 12% частично-стерильных растений, в гибридных
популяциях иностранного происхождения – 11-25%, а
полную стерильность имеют только единичные расте-
ния. В инбредных потомствах наблюдается различный

характер наследования и фенотипического проявления
признака ЦМС, изменяется диапазон варьирования
основных признаков и степени стерильности семенных
растений, появляются мс-формы, увеличивается или
снижается их доля [8]. Главными отличительными при-
знаками, позволяющими определить в популяциях свек-
лы столовой растения с мужской стерильностью,
является строение и окраска пыльников, и качественный
состав пыльцы. 

Особенности развития мужского гаметофита
инбредных растений свеклы столовой 
с разной степенью стерильности
Формирование мужского гаметофита свеклы про-

исходит в результате дифференциации и специализа-
ции тканей микроспорангия, пыльника и тычинок. В
начале своего развития пыльник у свеклы одногнезд-
ный, состоящий из меристематической ткани, покрытой
эпидермисом. Позднее формируется связник, разде-
ляющий пыльник на две теки, каждая из которых содер-
жит по два гнезда - микроспорангия [10, 11]. Перед цве-
тением пыльники видоизменяются: становятся двуг-
нёздными, на границе бывших гнезд образуются замко-
вые клетки, соединенные тонкой перемычкой. В этом
месте пыльник растрескивается в момент цветения [12].

В цветках типичных фертильных растений пыльники
крупные (h=0,7-1,0мм), выпуклой формы, от бледно- до
ярко-желтых, быстро растрескивающиеся при созрева-
нии, и продуцирующие большое количество жизнеспо-
собной пыльцы (рис. 1 А). В соцветиях частично-сте-
рильных растений наряду с фертильными в различном
соотношении присутствуют цветки с полностью или
фрагментально-окрашенными пыльниками (преимуще-
ственно бордовыми или розовыми), содержащие боль-
шое количество стерильной пыльцы диаметром 15-
18мкм. А также пыльники, окрашенные только в зоне
связника, в которых наряду со стерильными, в неболь-
шом количестве встречаются жизнеспособные пыльце-
вые зерна (рис. 1 В). Соотношение стерильной и фер-
тильной пыльцы может меняться под влиянием условий
среды. При этом с увеличением степени стерильности
растений уменьшаются диаметр и жизнеспособность
фертильной пыльцы мф-цветков (r = -0,84 и r = -0,88
соответственно), снижается скорость роста пыльцевой
трубки (r = -0,85). Пыльники в цветках полностью сте-

Рис. 1. Фертильные (мф) (А), частично-стерильные (чмс) (В) и стерильные (мс) соцветия 
и пыльники (С) свёклы столовой (авторский)
Fig. 1. Fertile (mf) (A), partially sterile (hms) (B) and sterile (ms) inflorescences and anthers (C) of table beets
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рильных растений обычно щуплые, часто вогнутой
формы, прозрачные или полностью окрашенные (от
розового до коричневого цвета), в большинстве случаев
пустые, иногда с малым количеством смятой, деформи-
рованной пыльцы, в виде обрывков оболочек пыльцевых
зерен (рис. 1 С). В период цветения пыльники не рас-
трескиваются [13].

У свеклы, как и у многих покрытосеменных растений,
процесс формирования пыльника состоит из трех эта-
пов: премейотический, мейотический и постмейотиче-
ский [10, 14]. Разнокачественность пыльцевых зёрен
мф- и мс-пыльников свёклы столовой определяется
поздними этапами их развития. У фертильных растений,
в результате развития мужского гаметофита, форми-
руются трёхклеточные пыльцевые зерна ярко-желтой
окраски, диаметром 20-23 мкм, с хорошо развитой экзи-
ной и большим количеством пор для выхода пыльцевых
трубок. Микроспоры содержат питательные вещества,
ферменты, каротиноиды и т.д.

У растений с признаком ЦМС, как и у фертильных, на
ранних этапах развития стенки пыльника состоят из эпи-
дермиса, эндотеция, двух средних слоёв и тапетума.
Затем, в период мейоза, клетки тапетума увеличивают-
ся, формируются многоядерные клетки или наблюдает-
ся появление вакуолей. При выходе микроспор из тет-
рад происходит отслоение тапетума от остальных кле-
ток пыльника, с дальнейшим образованием периплаз-
модия с большим числом крупных ядер [15-18]. В
результате неспособности периплазмодия поставлять
питательные вещества, необходимые для нормального
развития пыльцы, и механического воздействия на мик-
роспоры, происходит их дегенерация [18, 19].
Разрушение периплазмодия наблюдается после начала
дегенерации микроспор, сопровождается сильной
вакуолизацией, и приводит к постепенному сжатию
содержимого пыльника. В последствии, у стерильных
форм наблюдается резкое отставание роста микроспор
сразу после окончания мейоза. Величина их обычно не
превышает 9-10мк. Они не формируют экзины, их обо-
лочка остается тонкой и прозрачной (рис. 2 А). При нару-
шении формирования пыльцевых зерен на более позд-
них стадиях развития, в стерильных микроспорах видны
следы дегенерации: вакуолизация, сжатие цитоплазмы,
деформация ядра (рис. 2 В). При этом, степень стерили-
зации у разных генотипов варьирует, что связано с регу-
ляторными механизмами генетического аппарата [20].

Фенотипическое многообразие проявления ЦМС у

мс-пыльников свеклы столовой обусловлено, в том
числе, и соотношением различных пигментов: беталаи-
нов (БТН), бетаксантинов (БКС), каротиноидов (КР) и
хлорофиллов (ХЛ). В равномерно окрашенных мс-пыль-
никах содержание БТН почти в четыре раза выше, чем в
мф-пыльниках и сравнимо с уровнем его накопления в
корнеплодах. Содержание БКС, напротив, в таких пыль-
никах снижено, по сравнению с фрагментально-окра-
шенными, в которых уровень накопления БКС сравним с
фертильными пыльниками, и вдвое выше, чем в корне-
плодах. Суммарное содержание КР в мс-пыльниках в два
раза меньше относительно мф-пыльников, причем наи-
более низкое их количество зафиксировано в пыльниках
с бордовым связником. Содержание суммы ХЛ в мс-
пыльниках свеклы столовой в несколько раз выше, чем в
мф-пыльниках, хотя отношение хлорофиллов «а» к «b»
такое же, и близко 1:1. То есть, оттенок и интенсивность
окрашивания отдельных частей мс-пыльника в момент
раскрытия цветка, по-видимому, обусловлены стадией
нарушения гаметогенеза, на которой происходит пере-
настройка биохимических процессов синтеза и накопле-
ния пигментов [21].

С другой стороны, причиной появления растений с
окрашенными пыльниками может являться модифика-
ционная изменчивость, возникающая в результате реак-
ции генотипов на стрессовые условия [22-25]. В частно-
сти, нетипичные условия (высокая температура и влаж-
ность воздуха) в изоляторах, при получении инбредных
потомств [1]. Под воздействием этих факторов, расте-
ние «перестраивается», становится однополым, функ-
ционально-женским, хорошо воспринимающим пыльцу.
Изменение условий приводит к восстановлению фер-
тильности таких растений и, хотя большинство растений
свёклы склонны к самонесовместимости, при самоопы-
лении они способны завязывать семена. Еще одним
фактором изменчивости является инбредная депрес-
сия, которая имеет разную степень выраженности, и так
же зависит от условий окружающей среды [26, 27, 28,
29].

В связи с этим обязательным условием при создании
мс- и мф-линий для селекции свеклы столовой является
регулярный визуальный мониторинг развития репродук-
тивных органов семенных растений и проверка пыльцы
на фертильность-стерильность в динамике, чтобы
исключить из работы формы с проявлением мужской
стерильности, обусловленной модификационной
изменчивостью под влиянием внешних факторов. 

Рис. 2. Стерильные пыльцевые зерна свеклы столовой: 
А - мелкие, с тонкой оболочкой; В - обедненные цитоплазмой (авторский)
Fig. 2. Sterile pollen grains of table beet: A - small, with thin shell; B - depleted in cytoplasm
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Самонесовместимость и изменчивость 
репродуктивных органов растений свеклы 
столовой при инбридинге
Свекла – однодомное растение, формирующее на

цветоносных побегах гермафродитные цветки, кото-
рые репродуцируют семенное потомство в результате
перекрестного или самооплодотворения. Однако
ввиду того, что самооплодотворение в обоеполых цвет-
ках свеклы предотвращается системой генов самоне-
совместимости, эту культуру считают типичным пере-
крестником [30]. В результате изучения роста пыльце-
вых трубок в тканях пестика при самоопылении показа-
но, что реакция несовместимости у растений свеклы
локализована в тканях рыльца, либо в паренхимном
слое завязи, в зоне отложения кристаллов оксалата
кальция, что характерно для видов с гаметофитным
контролем несовместимости. 

В этом случае ингибитор роста активируется при
совпадении мономеров собственной пыльцы и пестика
непосредственно на рыльце, что вызывает торможение
прорастания пыльцевых зерен в течение первых суток,
либо образование коротких утолщенных пыльцевых
трубок со вздутиями на конце (рис. 3 А, В). Иногда
наблюдаются очень тонкие пыльцевые трубки, часто
растущие только до слоя кристаллов оксалата кальция,
а затем продолжают свой рост в обратном направле-
нии [31-34]. 

Реакция несовместимости у свеклы проявляется
длительно, даже на восьмой день вся поверхность
рыльца бывает покрыта многочисленными изогнутыми
пыльцевыми трубками. Аномалии при прорастании
пыльцы и росте пыльцевых трубок при принудительном
самоопылении, напоминают таковое при межвидовой
гибридизации. Отдельные пыльцевые трубки, расту-
щие по направлению к завязи, часто образуют боковые
выросты, булавовидные утолщения, изгибы, и достиг-
нув семязачатка поворачивают в обратном направле-
нии. В связи с отсутствием оплодотворения отмечает-
ся отставание в развитии и дальнейшая гибель семяза-
чатка (рис. 3 С). Сравнительное изучение эмбриогене-
за и формирования семени при самоопылении показа-
ло, что дегенерация зародышей и семян у самосте-
рильных линий может наблюдаться на разных стадиях
развития [33, 35]. 

В популяциях свеклы наряду с самонесовместимыми
растениями, доля которых может достигать 50% и
более, присутствуют и самосовместимые, пыльцевые
зерна которых при самоопылении прорастают в массо-
вом количестве. При этом пыльцевые трубки растут
сначала в направлении прохода в завязь, а затем вдоль
семязачатка. Около микропилярного отверстия семя-
зачатка пыльцевые трубки часто скручиваются, после
чего одна из них проникает в зародышевый мешок
(рис. 4) [36, 37]. 

Рис. 3. Продольный срез цветка самонесовместимого растения свеклы столовой:
А - отсутствие прорастания пыльцевых зерен на поверхности рыльца;
В - пыльцевые зерна, формирующие укороченные деформированные пыльцевые трубки; С - неоплодотворенный
семязачаток (авторский)
Fig. 3. Longitudinal section of the flower of a self-incompatible table beet plant:
A - absence of germination of pollen grains on the surface of stigma;
B - pollen grains forming shortened deformed pollen tubes; C - unfertilized ovule

Рис. 4. Проросшие пыльцевые зерна на рыльце пестика самосовместимых растений свеклы столовой (А); проник-
новение пыльцевой трубки в зародышевый мешок (В); нормально развитый зародыш семени (С) (авторский)
Fig. 4. Germinated pollen grains on the stigma of self-compatible table beet plants (A); penetration of pollen tube into the germi-
nal sac (B); normally developed seed embryo (C)
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Последовательное самоопыление оказывает нега-
тивное влияние на фертильность пыльцевых зерен
инбредных потомств, которая в свою очередь зави-
сит от генотипа инбредных растений [2, 8, 13, 37].
Фертильность пыльцы самосовместимых растений в
первых поколениях инбридинга снижается значи-
тельно медленнее, чем в потомствах самонесовме-
стимых растений, у которых в процессе гаметогенеза
резко возрастает число аномалий при развитии
пыльцевых зерен, ведущих к стерилизации микрога-
метофита. Наряду с тетрадами микроспор форми-
руются монады, диады, триады, пентады.
Микроспороциты диад и триад включают в себя по
два, а иногда по три ядра, что приводит в дальней-
шем к формированию пыльцевых зерен намного
крупнее обычных. В тех случаях, когда цитокинез не
заканчивается, происходит формирование стериль-
ных микроспор [1].

Помимо стерилизации пыльцы в процессе инбред-
ного размножения фертильных растений в пыльниках
наряду с нормальными пыльцевыми зернами встре-
чаются микроспоры, обедненные цитоплазмой, силь-
но вакуолизированные и часто имеющие несколько
ядер, не дифференцированных на вегетативные и
генеративные. Также в популяциях микроспор
отмечено присутствие конгломератов и цепочек из
соединенных 2-4 пыльцевых зерен, по-видимому,
образованных в результате отсутствия процесса рас-
пада тетрад на отдельные микроспоры. Данное явле-
ние охарактеризовано как своеобразная цитологиче-

ская мутация, получившая название «accreting
pollen», т.е. сросшаяся пыльца [38]. 

В результате самоопыления наряду с аномалиями
микропопуляций пыльцевых зерен, наблюдаются
морфологические изменения в строении соцветий и
изменчивость числа органов цветков. На отдельных
растениях свеклы столовой зафиксировано увеличе-
ние числа чашелистиков и тычинок до 6-7 штук, лопа-
стей рыльца до 4-6 с различной степенью опушения.
Кроме этого, отмечено срастание пыльников, как в
стерильных, так и в фертильных цветках (рис. 5 А,
В). В инбредных потомствах присутствуют растения
с фасциированными стеблями соцветий, на которых
формируются единичные бутоны в пазухах густо
расположенных прицветников. На ветвях соцветия
отдельных частично-стерильных растений, получен-
ных в результате самоопыления, в пазухах прицвет-
ников вместо сидячих цветков могут формироваться
дополнительные боковые веточки с редкими сте-
рильными или фертильными цветками (рис. 5 С). В
результате, как в первом, так и во втором случае
растения имеют очень низкую семенную продуктив-
ность.

Изменчивость морфобиологических 
признаков семенных растений 
свеклы при инбридинге
Семенные растения свеклы столовой разнообраз-

ны и сложны по архитектонике. Фертильные семенные
растения свеклы столовой составляют большую часть

Рис. 5. Возможные изменения морфологических признаков цветка (А); 
пестика (В); стеблей соцветия (С) свеклы столовой при самоопылении (авторский)
Fig. 5. Possible changes in morphological features of flower (A); 
pistil (B); inflorescence stems (C) of table beet during self-pollination
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исходных популяций, и могут быть маловетвистыми с
ярко выраженным центральным побегом и многовет-
вистыми, имеющими побеги замещения с различной
силой роста и развития. Изменчивость растений в
пределах потомств по данному признаку, не зависимо
от поколения инбридинга, значительная и составляет
более 50%, при этом большинство растений форми-
руют от 6 до 10 стеблей диаметром 1,4-1,6см, и лишь
небольшая часть (около 30%) более 10 стеблей. В
зависимости от угла отхождения ветвей первого и вто-
рого порядка по отношению к центральному стеблю
семенные растения могут быть компактными (прямо-
стоячими) или раскидистыми. Строение куста опреде-
ляет его высоту, которая в пределах популяции варь-
ирует от 90 до 175 см. По строению семенного куста
частично-стерильные растения практически не отли-
чаются от фертильных. Полностью стерильные расте-
ния в равных соотношениях формируют 6-10 и более
10 стеблей, диаметром 1,0-1,3 см [39]. 

Габитус семенного куста свеклы столовой во мно-
гом определяется скороспелостью, размером маточ-
ников и их строением, режимом зимнего хранения и в
меньшей степени наследственностью. Есть мнение,
что наиболее скороспелые растения характеризуются
компактным строением куста [40]. В результате фено-
логических наблюдений показано, что в исходных
популяциях свеклы столовой большинство растений с
различным проявлением признака ЦМС вступают в
фазу «начало цветения» на 38 и 52 сутки после посад-
ки (рис. 6 А). 

Среди фертильных, встречаются отдельные, наибо-
лее позднеспелые растения, вступившие в фазу
«начало цветения» на 71 сутки. Такие растения отли-
чаются крупным габитусом куста и формируют боль-
шое число (до 20) сильнооблиственных стеблей. При
дальнейшем инбридинге, как у стерильных, так и у
фертильных растений, наблюдается также два пика
начала цветения, но с меньшей разницей между ними:
на 45 и 52 сутки (рис. 6 В). При этом, как и в исходных
популяциях, наиболее позднеспелые биотипы встре-
чаются в группе фертильных растений (зацветают на
68 сутки) [39, 41].

Заключение
Таким образом, в процессе инбридинга перекрест-

ноопыляемых культур, в частности свеклы столовой,
селекционер имеет дело с различной изменчивостью,
обусловленной рядом факторов. В результате,
появляются новые формы, отличные от типичных,
изучение которых дает возможность оценить их цен-
ность в зависимости от направления использования в
селекционном процессе при создании сортов и гибри-
дов. Это полностью стерильные ЦМС-формы и само-
совместимые фертильные формы, продуцирующие
большое количество жизнеспособной пыльцы и завя-
зывающие семена при самоопылении. При выделении
стерильных форм помимо использования маркерной
окраски пыльников важно проводить лабораторный
анализ пыльцы на фертильность-стерильность в дина-
мике и исключать из работы формы с проявлением
модификационной мужской стерильности под влияни-
ем внешних факторов. 

Использование метода рекуррентной селекции по
способности завязывать семена при самоопылении
повышает выход форм с потенциально высокой само-
совместимостью в потомстве. Тем не менее, у фер-
тильных форм репродуктивная способность при само-
опылении зависит также от уровня инбредной депрес-
сии, которая влияет на формирование микрогамето-
фита и зародыша семени, вызывает появление форм с
аномалиями в развитии репродуктивных органов,
которые исключаются из селекционного процесса. 

В настоящее время в «Федеральном научном цент-
ре овощеводства» создана коллекция линейного
материала свёклы столовой с различной степенью
стерильности и сочетанием хозяйственно-значимых
признаков. Однако, учитывая сложность получения
константных линий для селекции на гетерозис, и
ввиду того, что исследования на культуре свеклы сто-
ловой в данном направлении немногочисленны,
существует необходимость разработки и включения
современных молекулярных методов, для поиска
форм с требуемым сочетанием генов ядра и цито-
плазмы для ускорения и повышения результативно-
сти селекционного процесса.

Рис. 6. Структура отдельных выборок фертильных, частично-стерильных, 
полностью стерильных растений по продолжительности периода «посадка маточников – бутонизация»
(А - исходные популяции; В – инбредные потомства) (авторский)
Fig. 6. Structure of individual samples of fertile, partially sterile, and completely sterile plants 
by duration of "planting of uteri - budding" period (A - initial populations; B - inbred progenies)
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