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ГАМЕТОФИТНЫЙ ОТБОР НА ЖАРОСТОЙКОСТЬ У ПОДСОЛНЕЧНИКА КУЛЬТУРНОГО 

 
 

Целью данного исследования было изучить влияние отбора жаростойкой пыльцы у гибридов F1 подсолнечника 
культурного на жаростойкость и адаптационные способности популяций F2 и их генетическую структуру. Для проведе-
ния гаметофитного отбора часть свежесобранной пыльцы гибридов F1 прогревали при температуре 60 ºС в течение 1-го 
и 3-х часов. Затем кастрированные растения гибридов F1 опыляли прогретой (опыт) и непрогретой (контроль) пыльцой. 
Для оценки жаростойкости популяций F2 половину семян прогревали при температуре 60 ºС в течение 15 минут перед 
посевом, тогда как вторая половина семян не была подвержена действию высокой температуры. В период цветения 
проводили учёт выживших растений. Прогревание пыльцы увеличивает жаростойкость и в отдельных случаях адапта-
ционные способности популяций спорофитов F2. Гаметофитный отбор на жаростойкость у гибридов F1 не повлиял на 
генетическую структуру популяций F2 по маркерным признакам «virescent» и «дихотомическое жилкование». 
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Введение. В условиях юга Украины подсолнечник постоянно сталкивается с засушливыми усло-

виями среды и повышенной температурой. В силу этого наличие толерантности к указанным факторам 
внешней среды является неотъемлемым условием реализации потенциальной продуктивности современ-
ных генотипов подсолнечника.  

Создание высокоурожайных сортов и гибридов растений, способных противостоять стрессовым 
факторам, обычно ведётся на стадии их вегетации традиционными методами. Отбор растений по засухо-
устойчивости и жаростойкости может проводиться и на других стадиях развития спорофита, в том числе 
на уровне семян и проростков. 

Однако существует также возможность проведения отбора ценных генотипов и на уровне гамето-
фита. Чаще для этих целей используется микрогаметофит. В естественных условиях пыльцевая селекция 
обуславливает адаптацию потомства к эконише выращивания [1, 2]. Внутренний гаметофитный отбор 
происходит уже в периоды образования пыльцы, а внешний – при переносе микрогамет, их прорастании 
и росте пыльцевых трубок [3]. 

Установлено, что большая часть структурных генов, которые экспрессируются в пыльце, экспрес-
сируются также и в спорофите. Это позволяет проводить отбор ценных генотипов на уровне гамет. 
Успех проведения микрогаметофитного отбора зависит также от наличия генетически разнокачествен-
ной пыльцы [4]. 

Преимуществом микрогаметофитного отбора является микроскопический размер пыльцы и гапло-
идное состояние её генотипа, обеспечивающее экспрессию рецессивных генов, многие из которых как раз и 
обуславливают хозяйственную ценность культурных растений. К числу безусловных преимуществ пыльце-
вой селекции следует отнести не только вовлечение в искусственный отбор огромного количества геноти-
пов, но и возможность регулировать «жёсткость» отбора в условиях, которые строго контролируются [3]. 

Сейчас уже сформировано ряд направлений отбора по пыльце: экотипическая селекция по микро-
гаметофиту на устойчивость к абиотическим факторам внешней среды и фитопатогенам; использование 
популяций пыльцевых зёрен как тест-системы для исследования адаптивности к эконише выращивания; 
обработка пыльцевых зёрен перед опылением фрагментами ДНК с целью расширения фонда отбора при 
межвидовой гибридизации; коррекция мейоза при помощи влияния на пыльцу БАВ для сохранения цен-
ных рекомбинантных гамет на постмейотических этапах комбинационной селекции [5]. 

Спектр культур, на которых показана возможность отбора ценных генотипов на микрогаметофит-
ном уровне, достаточно широкий. Достаточно большим является и перечень факторов среды (как абио-
тических, так и биотических), по которым можно успешно вести микрогаметофитную (пыльцевую) се-
лекцию [6–10]. Также существуют работы по изучению совместного действия гаметофитного и споро-
фитного отборов [11]. 

Уже существуют сорта растений, полученные с использованием микрогаметофитного отбора, 
например, сорт репы японской «Снегурочка» [5] и сорт сладкого перца Памяти Жигалова [12]. Также с 
помощью прогревания пыльцы получен хорошо приспособленный к засушливым условиям юга Украины 
сорт льна масличного «Південна ніч» [13]. 

Информация о возможности отбора ценных генотипов на гаметофитном уровне у подсолнечника 
крайне ограничена [14]. Целью наших исследований было изучить влияние отбора жаростойкой пыльцы 
у гибридов F1 подсолнечника культурного на жаростойкость популяций F2 и их генетическую структуру. 
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Материалы и методы. Гибриды F1 «virescent» × «xantha», «дихотомическое жилкование» × 
«обожжённый лист», «дихотомическое жилкование» × «xantha» использовались как экспериментальный 
материал. Исходным материалом для получения гибридов были контрастные по жаростойкости мутант-
ные линии подсолнечника культурного, полученные в Институте масличных культур НААНУ. 

Линия «xantha» – мутантный образец, который характеризуется желто-зелёными всходами и ярко-
желто-зелёными пятна на листьях, превращающимися в некротические сектора в конце вегетации. Рас-
тения увядают в засушливых условиях года. Мутантный образец «обожжённый лист» имеет некротиче-
ские участки на верхних листьях. Растения характеризуются признаками увядания в засушливых услови-
ях года. Отличительной особенностью линии «дихотомическое жилкование» является слабое развитие 
центральной жилки листа, жилки первого порядка в большинстве отходят от черешка, а не от централь-
ной жилки. Мутант «virescent» характеризуется ярко-жёлтыми верхними листьями в первые недели свое-
го развития, хотя в дальнейшем растения почти возвращают себе нормальную зелёную окраску, сохраняя 
признаки угнетенности [15]. 

Для проведения эксперимента использовали технику принудительного переопыления. Кастрацию 
цветков гибридных растений проводили, удаляя недоразвитые пыльники с последующей изоляцией со-
цветий [16]. Перед проведением опыления в пергаментные пакеты собирали зрелую пыльцу с некастри-
рованных соцветий гибридных растений той же комбинации скрещивания. Для проведения гаметофит-
ного отбора часть свежесобранной пыльцы в открытых пергаментных пакетиках помещали в термостат и 
прогревали в двух режимах при температуре 60 ºС в течение 1-го и 3-х часов. В контроле для опыления 
использовали свежесобранную пыльцу. 

Для оценки влияния прогревания пыльцы на жаростойкость популяций F2 часть семян опытных и 
контрольных вариантов подвергали прогреванию при температуре 60 ºС в течение 15 минут в водяной 
бане. Другую часть семян не подвергали температурной обработке и использовали для оценки влияния 
пыльцевого отбора на адаптивность расщепляющихся популяций. Затем семена высевали в поле. В пери-
од цветения проводили учёт выживших растений, а также анализировали расщепление по маркерным 
признакам, используя метод χ2 [17]. 

Результаты и обсуждение. Во всех вариантах скрещивания, как у контрольных популяций, так и 
у популяций, созданных с использованием гаметофитного отбора, наблюдалось существенное уменьше-
ние выживаемости растений после прогревания семян (табл. 1). Такие результаты, по-видимому, связаны 
с тем, что при прогревании семян выживали наиболее жаростойкие генотипы, а их концентрация в попу-
ляциях F2 достаточно мала. Так, например, в комбинации скрещивания «дихотомическое жилкование» × 
«xantha» выживаемость растений после прогревания семян снижалась в 3–10 раз в зависимости от вари-
анта эксперимента. 

Таблица 1  
Выживаемость растений F2 после прогревания семян в различных вариантах эксперимента по пыльцевому отбору 

Вариант эксперимента Обработка семян Семян F2 посеяно, шт. Семян проросло, шт. Выживаемость, % 
F2 «virescent» × «xantha» 

Контроль без прогревания 168 75 44,6 ± 3,84 
прогревание 414 15 3,6 ± 0,92*** 

Прогревание пыльцы 
1 час 

без прогревания 105 55 52,4 ± 4,87 
прогревание 144 42 29,2 ± 3,79*** 
F2 «дихотомическое жилкование» × «обожжённый лист» 

Контроль без прогревания 137 81 59,1 ± 4,20 
прогревание 884 31 3,5 ± 0,62*** 

Прогревание пыльцы 
1 час 

без прогревания 540 395 73,1 ± 1,91 
прогревание 912 43 4,7 ± 0,70*** 

Прогревание пыльцы 
3 часа 

без прогревания 154 103 66,9 ± 3,79 
прогревание 605 113 18,7 ± 1,59*** 

F2 «дихотомическое жилкование» × «xantha» 
Контроль без прогревания 250 167 66,8 ± 2,98 

прогревание 864 56 6,5 ± 0,84*** 
Прогревание пыльцы 

1 час 
без прогревания 514 469 91,2 ± 1,25 
прогревание 827 243 29,4 ± 1,58*** 

Прогревание пыльцы 
3 часа 

без прогревания 18 14 77,8 ± 9,80 
прогревание 543 128 23,6 ± 1,82*** 

Примечание: *, **, *** – отличия между вариантами с непрогретыми и прогретыми семенами существенны 
при p ≤ 0,05; 0,01; 0,001 соответственно. 

Для сравнения жаростойкости популяций F2, полученных как с использованием (опытные вариан-
ты), так и без использования (контроль) гаметофитного отбора, учитывали выживаемость растений после 
температурной обработки семян. Данные сравнения показаны в табл. 2. 
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Таблица 2  
Влияние прогревания пыльцы гибридов F1 на жаростойкость популяций спорофитов F2 

Комбинация скрещивания Вариант Прогретых семян 
F2 посеяно, шт. 

Семян взошло, 
шт. 

Выживаемость, %

F2 «virescent» × «xantha» Контроль 414 15 3,6 ± 0,92 
60 °C / 1 час 144 42 29,2 ± 3,79*** 

F2 «дихотомическое жилкование» 
× «обожжённый лист» 

Контроль 884 31 3,5 ± 0,62 
60 °C / 1 час 912 43 4,7 ± 0,70 
60 °C / 3 часа 605 113 18,7 ± 1,59***,### 

F2 «дихотомическое жилкование» 
× «xantha» 

Контроль 864 56 6,5 ± 0,84 
60 °C / 1 час 827 243 29,4 ± 1,58*** 
60 °C / 3 часа 543 128 23,6 ± 1,82***,# 

Примечание: *, **, *** – отличия от контроля существенны при p ≤ 0,05; 0,01; 0,001 соответственно;  
#, ##, ### – отличия между опытными вариантами существенны при p ≤ 0,05; 0,01; 0,001 соответственно. 

Как видно из табл. 2, в комбинациях скрещиваний «virescent» × «xantha» и «дихотомическое жил-
кование» × «xantha» в результате прогревания пыльцы гибридов F1 в течение 1 часа выживаемость расте-
ний популяций F2 была существенно выше, чем в контроле, где для опыления гибридов F1 использовалась 
непрогретая пыльца. Примером может служить увеличение более чем в 8 раз выживаемости растений в 
опытной популяции F2 по сравнению с контролем в комбинации скрещивания «virescent» × «xantha» и в 
4,5 раза в комбинации скрещивания «дихотомическое жилкование» × «xantha». Такая же закономерность 
обнаружена и при использовании в опылении пыльцы, прогретой в течение 3 часов. Так, например, выжи-
ваемость растений в опытной популяции F2 «дихотомическое жилкование» × «обожжённый лист» превос-
ходила контрольный вариант более чем в 5 раз, а в комбинации скрещивания «дихотомическое жилкова-
ние» × «xantha» выживаемость растений опытной популяции F2 была более чем в 3,5 раза выше, чем в 
контроле. Это указывает на увеличение количества жаростойких генотипов в популяциях F2, полученных 
при использовании гаметофитного отбора. Вместе с тем, в комбинации скрещивания «дихотомическое 
жилкование» × «обожжённый лист» прогревание пыльцы в течение 1 часа было не эффективным и обес-
печивало результат только при использовании 3-часового температурного воздействия на пыльцу. Оче-
видно, что для наиболее эффективного отбора генотипов, устойчивых к неблагоприятным факторам, сле-
дует к каждой комбинации скрещивания подбирать свою жёсткость отбора пыльцы. 

Для изучения влияния пыльцевого отбора на адаптационные возможности популяций спорофитов 
F2 было проведено сравнение в них количества растений, полученных в результате температурной обра-
ботки пыльцы (опыт) и без её прогревания (контроль). При этом прогревание семян в обоих случаях не 
проводили (табл. 3). 

Таблица 3 
Влияние прогревания пыльцы гибридов F1 на адаптационные способности популяций спорофитов F2 

Комбинация скрещивания Вариант Семян F2 посе-
яно, шт. 

Семян взошло, 
шт. 

Количество 
растений, % 

F2 «virescent» × «xantha» Контроль 168 75 44,6 ± 3,84 
60 °C / 1 час 105 55 52,4 ± 4,87 

F2 «дихотомическое жилкование» × «обож-
жённый лист» 

Контроль 137 81 59,1 ± 4,20 

60 °C / 1 час 540 395 73,1 ± 1,91** 
60 °C / 3 часа 154 103 66,9 ± 3,79 

F2 «дихотомическое жилкование» × «xantha» Контроль 250 167 66,8 ± 2,98 
60 °C / 1 час 514 469 91,2 ± 1,25*** 
60 °C / 3 часа 18 14 77,8 ± 9,80 

Примечание: *, **, *** – отличия от контроля существенны при p ≤ 0,05; 0,01; 0,001 соответственно. 

Из табл. 3 видно, что в комбинациях скрещивания «дихотомическое жилкование» × «обожжённый 
лист» и «дихотомическое жилкование» × «xantha» количество растений в популяциях F2, полученных 
после прогревания пыльцы гибридов F1 в течение 1 часа, было значительно выше, чем в контрольных 
популяциях. Это указывает на увеличение адаптационных способностей растений соответствующих 
популяций F2 в данных вариантах температурной обработки пыльцы. 

Доказательством генетической активности гамет может служить изменение генетической структу-
ры популяции F2 после температурного воздействия на микрогаметофит гибридов F1. Изменение соот-
ношения растений по маркерному гену в результате воздействия на гетерогенную популяцию пыльцы 
не доказывает обязательность его экспрессии в гаметофите, поскольку это изменение может быть обу-
словлено также сцеплением маркерного гена с геном или генами, детерминирующими чувствительность 
гаметофита к используемому фактору отбора [18]. 
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Для определения существенности изменений генетической структуры популяций F2, полученных 
путём гаметофитного отбора, рассчитывали χ2, где в качестве модельного использовали расщепление, 
наблюдаемое в контрольной популяции F2, полученной без прогревания пыльцы. Анализ расщепляю-
щихся популяций F2, полученных от опыления растений F1 прогретой при 60 °C пыльцой, показал, что 
температурная обработка не приводила к изменению генетической структуры последних ни по одному из 
изученных маркерных признаков ни в одной из исследованных комбинациях скрещивания (табл. 4). Так, 
в комбинации скрещивания «virescent» × «xantha», где популяция растений F2 анализировалась по мар-
керному признаку «virescent», значение χ2 равнялось 2 и было недостаточным для подтверждения изме-
нений в генетической структуре популяции при прогревании пыльцы. Аналогичную картину наблюдали 
и в двух других комбинациях скрещивания с маркерным признаком «дихотомическое жилкование». Та-
ким образом, можно говорить о том, что изученные маркерные признаки, очевидно, не сцеплены с гена-
ми, отвечающими за устойчивость растений к повышенной температуре. 

Таблица 4 
Влияние прогревания пыльцы гибридов F1 на структуру популяций F2 по маркерным признакам  

«virescent» и «дихотомическое жилкование» 

Вариант эксперимента Растения без маркерно-
го признака 

Растения с маркерным 
признаком 

Соотношение χ2 

F2 «virescent» × «xantha» (маркерный признак «virescent») 
Контроль 55 20 2,75:1 – 

Прогревание пыльцы 1 час 45 10 4,5:1 2,0 
F2 «дихотомическое жилкование» × «обожжённый лист» (маркерный признак «дихотомическое жилкование») 

Контроль 61 20 3,05:1 – 
Прогревание пыльцы 1 час 297 98 3,03:1 0,003 
Прогревание пыльцы 3 часа 84 19 4,42:1 2,2 

F2 «дихотомическое жилкование» × «xantha» (маркерный признак «дихотомическое жилкование») 
Контроль 131 36 3,64:1 – 

Прогревание пыльцы 1 час 362 107 3,4:1 0,4 
Прогревание пыльцы 3 часа 12 2 6:1 0,4 

Примечание: χ2
0,05 (df = 1) = 3,84. 

Существуют данные об успешном проведении гаметного отбора на жаростойкость у других куль-
тур. У томатов, используя прогретую в термостате пыльцу, увеличили жаростойкость сортовых и рас-
щепляющихся популяций на 3–10 %. Также у томатов эффективным методом пыльцевой селекции ока-
зался отбор жаростойких гамет на стадии прорастания и роста пыльцевых трубок. Новые устойчивые к 
повышенной температуре формы и линии томата были получены при отборе жаростойких генотипов и с 
использованием женского гаметофита [3]. 

Ранее были проведены исследования, показывающие изменение структуры популяции BC1 подсол-
нечника после прогревания пыльцы гибридов F1, полученных от скрещивания ряда диких видов и культур-
ных сортов. Гаметофитный отбор вызывал гибель пыльцевых зерен преимущественно «дикого» типа, при-
водя к значительному увеличению в опытных популяциях спорофитов с признаками культурных сортов [14]. 

Выводы. Прогревание пыльцы в течение 1–3 часов при температуре 60 °C в гетерогенной популя-
ции пыльцы гибридов F1 подсолнечника увеличивает жаростойкость популяций спорофитов F2, однако 
режим обработки пыльцы необходимо подбирать для каждой комбинации скрещивания индивидуально. 

Микрогаметофитный отбор на жаростойкость в отдельных случаях увеличивает адаптационные 
способности растений популяций F2. 

При прогревании семян выживаемость растений популяций F2, полученных как с использованием 
(опытные варианты), так и без использования (контроль) гаметофитного отбора, существенно уменьша-
ется из-за относительно низкой частоты жаростойких генотипов в расщепляющихся популяциях. 

Изученные в ходе исследования маркерные признаки «virescent» и «дихотомическое жилкование» 
не сцеплены с генами, детерминирующими устойчивость к повышенной температуре. 

В дальнейшем планируется изучение совместного действия спорофитного и гаметофитного отбо-
ров и его сравнение с действием каждого типа отбора отдельно. 
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РЕЗЮМЕ 

Ціллю даного дослідження було вивчити вплив добору жаростійкого пилку у гібридів F1 соняшника культур-
ного на жаростійкість та адаптаційні здатності популяцій F2 та їх генетичну структуру. Для проведення гаметофітно-
го добору частину свіжозібраного пилку гібридів F1 прогрівали при температурі 60 ºС протягом 1-ї та з-ох годин. 
Потім кастровані рослини гібридів F1 запилювали прогрітим (дослід) та непрогрітим (контроль) пилком. Для оцінки 
жаростійкості популяцій F2 половину насіння прогрівали при температурі 60 ºС протягом 15 хвилин перед посівом, 
тоді як друга половина насіння не піддавалась дії високої температури. В період цвітіння проводили підрахунок 
рослин, що вижили. Прогрівання пилку збільшує жаростійкість та в окремих випадках адаптаційні здатності популя-
цій спорофітів F2. Гаметофітний добір на жаростійкість у гібридів F1 не вплинув на генетичну структуру популяцій 
F2 за маркерними ознаками «virescent» та «дихотомічне жилкування». 

Ключові слова: Helianthus, жаростійкість, гібриди F1, пилкова селекція, спорофітне покоління F2. 
 

SUMMARY 

The heat resistance and adaptative capacity of F2 sporophytic populations and its genetic structure after F1 sunflower 
pollen heating have been studied. To carry out the gametophytic selection freshly collected pollen was heated at the tempera-
ture of 60 °C during 1 and 3 hours. Then emasculated F1 plants were pollinated with the heated-up (experiment) and not 
heated-up (control) pollen. Half of F2 seeds was treated with the temperature of 60 °C during 15 min before sowing while 
another half of seeds was not subjected to high temperature. The number of F2 flowering plants was counted. Pollen heating 
increased the heat resistance and in some cases the adaptative capacity of F2 sporophytic populations. Gametophytic selection 
for heat resistance in F1 hybrids did not influence the genetic structure of F2 populations for marker traits “virescent” and 
“dichotomous venation”. 

Keywords: Helianthus, F1 hybrids, pollen selection, F2 sporophytic generation, heat resistance. 


