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Изучен микроспорогенез и проведена оценка качества пыльцевых зерен у Helianthus occidentalis 
Riddell. Обнаружены аномалии развития и признаки деструкции репродуктивных структур на 
протяжении всего микроспорогенеза, начиная с первых этапов мейоза: нарушения в расхож-
дении хромосом в метафазе первого деления, приводящие к появлению отстающих хромосом 
и образованию микронуклеусов; формирование монад, диад, триад вместо тетрад микроспор; 
отсутствие разделения клеток после мейоза на самостоятельные микроспоры и формирова-
ние аномальных дефектных пыльцевых зерен (целиком из диады, тетрады клеток). Выявлена 
неоднородность пыльцевых зерен по размеру и восприимчивости к красителям. Отмечены 
деформированные (в том числе серповидные) и стерильные (с неокрашенным содержимым) 
пыльцевые зерна.
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Вид Helianthus occidentalis рода Helianthus L. отно-
сится к семейству Asteraceae L., трибе Heliantheae 
Cass, подтрибе Helianthinae Dumort. (The Families 
and Genera…, 2007). Указанный вид имеет есте-
ственный ареал в центральной и восточной ча-
сти Северной Америки (Helianthus occidentalis…, 
2024). В эмбриологическом отношении он изучен 
недостаточно.

H. occidentalis благодаря содержанию дитерпе-
новых кислот устойчив к вредителям подсолнеч-
ника (Stipanovic et al., 1979); отмечены популяции 
H. occidentalis, имеющие повышенную устойчивость 
к основным грибковым заболеваниям (Tikhomirov, 
Chiryaev, 2005) и этот признак передается гибрид-
ному потомству (Sujatha, 2006). В связи с этим 
данный вид включается в селекционную работу, 
а вещества, обеспечивающие устойчивость, могут 

стать базой при создании препаратов для защиты 
растений.

При цитологической оценке пыльцы, взятой у разных 
образцов H. occidentalis, наблюдались существенные 
различия по ее качеству, а среди примерно одинаково 
окрашенных пыльцевых зерен – высокая степень 
вариабельности по диаметру, что косвенно указы-
вает на нарушения в микроспорогенезе (Voronova, 
Gavrilova, 2019).

Данная статья является продолжением работ по 
исследованию эмбриологии многолетних видов под-
солнечника (Babro, Voronova, 2018; Voronova, Babro, 
2018, 2019, 2021; Voronova, Ryazanova, 2022; Voronova 
et al., 2023) и посвящена исследованию процессов 
микроспорогенеза, формирования пыльцевого зер-
на и выявлению аномалий, влияющих на качество 
пыльцы у H. occidentalis.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектом исследования является подсолнечник 
западный Helianthus occidentalis Riddell. Данный вид 
относится к серии Atrorubentes секции Divaricati 
в пределах рода Helianthus семейства Asteraceae 
(Schilling, Heiser, 1981). Вид относится к группе диких 
многолетних подсолнечников, по числу хромосом 
H. occidentalis – диплоид с 2n = 34 (Heiser, Smith, 1954; 
Markin et al., 2011).

Материал был собран на Кубанской опытной стан-
ции (КОС ВИР), расположенной в пос. Ботаника 
(45°21′ с.ш. и 40°80′ в.д.), где поддерживается коллекция 
Всероссийского института генетических ресурсов 
растений им. Н.И. Вавилова. Растения произраста-
ли на поле в условиях свободного (перекрестного) 
опыления, без изоляции.

Целые корзинки на разных стадиях развития были 
собраны и зафиксированы в растворе FAA (формалин, 
ледяная уксусная кислота и 70% этанол в отношении 
7 : 7 : 100). Материал дегидратировали через серию 
спиртов, проводили через ряд этанол-хлороформ-
ных смесей до чистого хлороформа и заключали в 
парафин или Histomix® (Биовитрум), постоянные 
препараты для световой микроскопии окрашивали 
сафранином или реактивом Шиффа, в обоих случаях 
с подкраской алциановым синим (более подробно 
см. Babro, Voronova, 2023).

Для анализа и фотосъемки препаратов использова-
ли универсальный биологический моторизованный 
флуоресцентный микроскоп Axio Imager.Z1 и про-
граммный пакет Zen 3.3 (Carl Zeiss) – оборудование 
ЦКП “Клеточные и молекулярные технологии изу-
чения растений и грибов” Ботанического института 
им. В.Л. Комарова РАН (Санкт-Петербург).

РЕЗУЛЬТАТЫ

В соцветии подсолнечника бутоны развиваются 
асинхронно, кругами, в центростремительной по-
следовательности – первые раскрывшиеся бутоны 
и высыпание пыльцы наблюдаются на периферии 
корзинки.

Пыльники четырехгнездные (тетраспорангиатные), 
микроспорангии объединены в две теки. С адакси-
альной стороны пыльника гнезда имеют несколько 
меньший диаметр, чем расположенные с абакси-
альной стороны.

Нами не было выявлено существенных отклоне-
ний от нормального развития пыльников до стадии 

начала микроспорогенеза. Стенка микроспорангия 
развивается по центробежному типу (Teryokhin et al., 
1993). Сформированная стенка пыльника 4-слойная: 
эпидермис, эндотеций, средний слой (эфемерный) 
и тапетум. Археспориальные клетки пыльника дают 
начало спорогенным клеткам, число которых увели-
чивается путем митотических делений. Спорогенные 
клетки преобразуются в микроспороциты (рис. 1a, b, c).

Начиная с профазы мейоза и вплоть до стадии 
созревания пыльцевых зерен, были обнаружены 
различные аномалии.

В метафазе первого деления мейоза были замечены 
отстающие хромосомы, находящиеся вне веретена 
деления (рис. 1d). В дальнейшем эти хромосомы так 
и оставались сгустками генетического материала в 
цитоплазме.

Помимо нормально формирующихся диад с двумя 
ядрами на стадии анафазы I (рис. 1e) были обнаружены 
диады, где одно из ядер начинало дегенерировать – на 
препаратах оно выглядело интенсивно темноокра-
шенным, структура его не просматривалась (рис. 1f).

Во втором делении мейоза (рис. 1g) уже в метафа-
зе II наблюдались отклонения, которые приводили к 
нерегулярному паттерну в расхождении хромосом по 
клеткам тетрады – образовывались так называемые 
микро- и макронуклеусы (рис. 1h, i). Также обнару-
живались клетки с отдельными дегенерирующими 
ядрами в формирующихся тетрадах (рис. 2a, b), в 
дальнейшем в тетрадах наблюдались дегенерирую-
щие микроспоры, отличающиеся значительно более 
темной окраской ядра или ядра и цитоплазмы по 
сравнению с окружающими микроспорами (рис. 2c).

Заложение клеточных оболочек вокруг микро- и 
макроядер в конце анафазы второго деления мейоза 
приводило к формированию микроспор значитель-
но меньшего или, напротив, увеличенного размера 
по сравнению с нормальным большинством. Как 
правило, варьирование отмечалось в пределах од-
ной тетрады (рис. 2b). Также были обнаружены не 
только тетрады, но и триады, диады и даже мона-
ды микроспор, что, по-видимому, также связано с 
нарушениями в процессе мейоза – неправильном 
делении ядер или его отсутствии, а также в заложении 
клеточных оболочек между ядрами до достижения 
стадии тетрады (рис. 2d).

На стадии перехода от микроспоры к формирова-
нию пыльцевого зерна (микрогаметофита) отмечалась 
значительная их неоднородность по размерам. Кроме 
того, наблюдались деформированные, сжатые, в том 



	 БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 9     2024

878	 БАБРО, ВОРОНОВА	

Рис. 1. Формирование микроспороцитов и аномалии в процессе мейоза в пыльниках Helianthus occidentalis:
a – продольный срез гнезда пыльника со спорогенными клетками; b – микроспороциты, продольный срез 
пыльника; c – микроспороциты, поперечный срез пыльника; d – метафаза I, видны отстающие хромосомы вне 
веретена деления; e – образование диад на стадии анафазы I; f – диада, одно ядро дегенерирует; g – телофаза II; 
h, i – формирование микроспор, некоторые ядра значительно меньше других по размеру (микроядра). d n – де-
генерирующее ядро; en – эндотеций; ep – эпидермис; mn – микроядро; msc – микроспороцит; s c – спорогенная 
клетка; ta – тапетум. Масштабная линейка: 20 мкм.
Fig. 1. Microsporocytes formation and anomalies in male meiosis in Helianthus occidentalis
a – a locule with sporogenous cells, longitudinal section; b – microsporocytes, longitudinal section of anther; c – microsporocytes, 
transverse section of anther; d – metaphase I, residual chromosomes are seen outside the spindle; e – formation of dyads in 
anaphase I; f – dyad, one of the nuclei is degenerating; g – telophase II; h, i – microspores formation, some nuclei (micronuclei) 
are considerably smaller than the others. d n – degenerating nucleus; en – endothecium; ep – epidermis; mn – micronucleus; 
msc – microsporocyte; s c – sporogenous cell; ta – tapetum. Scale bar: 20 µm.
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Рис. 2. Микроспорогенез и его аномалии у Helianthus occidentalis:
a – тетрады с дегенерирующими ядрами; b – неоднородность микроспор по размеру, микроспоры с дегенериру-
ющими ядрами; c – дегенерирующие микроспоры в составе тетрад; d – диада и монада; серповидно деформиро-
ванная дегенерирующая микроспора в тетраде. d n – дегенерирующее ядро; d ms – дегенерирующая микроспора; 
dy – диада; ma c – макро-клетка в тетраде микроспор; mi c – микро-клетка в тетраде микроспор; mo – монада; 
te – тетрада. Масштабная линейка: 20 мкм.
Fig. 2. Microsporogenesis and its anomalies in Helianthus occidentalis:
a – tetrads with degenerating nuclei; b – heterogeneity of microspores by size and microspores with degenerating nuclei; 
с – some degenerating microspores within tetrads; d – dyad and monad; degenerating microspore within the tetrad with 
crescent-like deformation. d n – degenerating nucleus; d ms – degenerating microspore; dy – dyad; mc c – macro-cell within 
microspores tetrad; mi c – micro-cell within microspores tetrad; mo – monad; te – tetrad. Scale bar: 20 µm.
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Рис. 3. Аномалии в процессе формирования пыльцевого зерна у Helianthus occidentalis:
a – серповидно деформированные пыльцевые зерна; b – пыльцевые зерна серповидной и лопастной (напоминаю-
щей тетраду) формы среди пыльцевых зерен нормального строения; с – пыльцевые зерна лопастной формы среди 
нормальных; d – пыльцевые зерна с различными аномалиями (лопастные, маленького размера, с разрушенным 
содержимым) среди пыльцевых зерен нормального строения. a p g – пыльцевые зерна аномального строения; 
d p g – пыльцевое зерно в форме диады; en – эндотеций; ep – эпидермис; mi p – микро-пыльцевое зерно; p g – 
пыльцевое зерно нормального строения; s p g – стерильное пыльцевое зерно; t p g – пыльцевое зерно в форме 
нераспавшейся тетрады. Масштабная линейка: 20 мкм.
Fig. 3. Anomalies in pollen grain formation in Helianthus occidentalis:
a – pollen grains with crescent-like deformation; b – crescent and lobate (tetrad-like) pollen grains among normal ones; 
с – lobate pollen grains among normal ones; d – pollen grains with various anomalies (lobate, very small, with disintegrated 
content) among normal ones. a p g – anomal pollen grain; d p g – dyad-shaped pollen grain; en – endothecim; ep – epidermis; 
mi p – micro pollen grain; p g – normal pollen grain; s p g – sterile pollen grain; t p g – tetrad-shaped pollen grain. Scale 
bar: 20 µm.
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числе имеющие серповидную форму, микроспоры 
(рис. 2d) и пыльцевые зерна (рис. 3a). Были выявле-
ны аномальные пыльцевые зерна, имеющие сильно 
лопастную форму, похожие на неразделенную тетраду 
(рис. 3b); имеющие под внешней оболочкой структуру 
из диады или тетрады клеток (рис. 3d), по-видимому, 
сформированные в результате отсутствия заложения 
перегородок или неполного заложения перегородок 
между клетками по завершению мейоза.

Для подсолнечников характерна реорганизация 
тапетума в периплазмодий, которая у исследуемого 
вида отмечается в период формирования оболочки 
пыльцевого зерна (рис. 3с).

Среди зрелых пыльцевых зерен были выявлены 
экземпляры с неокрашивающимся содержимым 
или очень темной окраской всей цитоплазмы или 
ее отдельных элементов. Данные аномалии часто 
обнаруживались у пыльцевых зерен одновременно 
с деформацией (рис. 3d).

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведенная ранее оценка качества пыльцы Helianthus 
occidentalis для использования этого вида в селекцион-
ной работе (Voronova, Gavrilova, 2019) выявила суще-
ственную неоднородность образцов данного вида по 
качеству пыльцы и высокую степень вариабельности 
диаметра пыльцевых зерен – от 4–10 до 46–47 мкм. 
Следует отметить, что наибольшее число пыльцевых 
зерен имело размер 28–30 мкм. Подобная неодно-
родность отмечалась и в настоящем исследовании, 
причиной которой, как показал анализ материала, 
являются множественные нарушения в микроспо-
рогенезе и при формировании пыльцевых зерен.

Наблюдаемые нами отклонения во время микроспо-
рогенеза и развития пыльцевого зерна у H. occidentalis 
сходны с аномалиями, выявленными Л.К. Дзюбенко 
(Dziubenko, 1965) и С.С. Татинцевой (Tatintseva, 1971) 
у H. tuberosus. Как и в работе Татинцевой, нарушения 
в развитии мужского гаметофита и, как следствие, 
низкое качество пыльцы, можно объяснить сочетанием 
генетически обусловленных нарушений в процессе 
мейоза и развития тапетума и влиянием неблагопри-
ятных погодных условий в период цветения.

Выявлены различные нарушения при расхождении 
хромосом в процессе мейоза (мосты, отстающие или 
опережающие хромосомы, в дальнейшем – образование 
диад, триад и пентад) у растений подсолнечника, в 
основном, гибридного происхождения (Atlagić, 1996, 
2000, 2004; Atlagić et al.,1995, 2003; Atlagić, Skoric, 1999; 

Georgieva-Todorova, 1965, 1993). Наличие микроядер 
на стадии тетрад микроспор отмечали P.C. Binsfeld 
et al. (2001). Установлен метаболический механизм 
воздействия (окислительный стресс) на ход мейоза, 
приводящий к переключению мейоза на апомейоз 
и наоборот (de Arias et al., 2020).

У Arnica montana (Asteraceae) наблюдались отста-
ющие и расположенные вне веретена хромосомы, 
монады и диады, а также стерильные пыльцевые 
зерна, отличающиеся меньшим размером и темной 
окраской (Yankova-Tsvetkova et al., 2016).

Следует отметить, что сходные аномалии наблю-
дались в других систематических группах растений. 
У растений инбредной линии Zea mays обнаружи-
вались полиады, слияние клеток, микроядра (Ricci 
et al., 2007), а у гаплоидных растений этого же вида – 
полиады, беспорядочное распределение хроматина 
(Tang Qi-lin et al., 2009); у тетраплоидных растений 
Brachiaria ruziziensis (Gramineae) – неравномерное 
распределение хроматина, полиады с неравными по 
размеру ядрами (Risso-Pascotto et al., 2005).

Образование диад микроспор для исследуемого 
вида является отклонением от нормального хода 
микроспорогенеза, так как не соответствует си-
мультанному типу цитокинеза, характерному для 
подсолнечника (Toderich, 1988; Babro, Voronova, 
2018; Voronova, Ryazanova, 2022).

Что же может быть причиной того, что у дипло-
идного вида обнаруживаются такие разнообразные 
аномалии?

В литературе имеются данные о самонесовместимости 
у многих видов подсолнечника и об отсутствии барье-
ров межвидовой гибридизации у диких многолетних 
подсолнечников, о частых случаях этого явления, в 
том числе с участием исследуемого вида (Heiser et al., 
1962, 1969). Авторы выяснили, что для H. occidentalis 
известны естественные и искусственно созданные ги-
бриды с другими видами подсолнечника (например, с 
H. mollis, H. giganteus, H. grosseserratus и др.), при этом 
все искусственные гибриды имели пониженную окра-
шиваемость пыльцы (пониженную “фертильность”).

О многочисленных популяциях естественных гибри-
дов между H. occidentalis и H. mollis писали R.C. Jackson и 
A.T. Guard (Jackson, Guard, 1957). Ими же был получен 
искусственный гибрид между этими видами и было 
обнаружено, что у гибридов показатель окрашенной 
(фертильной) пыльцы падает ниже 50%. Причиной 
этого авторы посчитали хромосомные трансклока-
ции, случившиеся у одного из родителей. У гибридов 
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также было выявлено кольцо из четырех хромосом 
в диакинезе. Анализ гибридных популяций показал, 
что существуют многие промежуточные типы, воз-
никшие, по-видимому, в результате интрогрессии 
между H. mollis и H. occidentalis.

В то же время ранее сообщалось о нормальном 
прохождении мейоза у H. occidentalis и некоторых 
особенностях организации хромосом у гибридов при 
мейозе, завязываемость семян при этом у гибридных 
растений значительно ниже (Jackson, Guard, 1957).

Таким образом, одной из причин множественных 
аномалий в развитии и снижения качества пыльцы 
у H. occidentalis, вероятнее всего, является интро-
грессия хромосом одного из близких диплоидных 
видов в результате гибридизации, имевшей место в 
природной популяции.

Проведенное исследование еще раз подтверждает 
необходимость проведения цитологического анализа 
для определения потенциальных растений-опыли-
телей, используемых для селекционно-генетической 
работы с подсолнечником.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследованный вид интересен для селекционной 
работы, особенно, благодаря содержанию веществ, 
обеспечивающих устойчивость к воздействию вре-
дителей. Однако качество пыльцы растений данного 
вида нестабильно.

Выявленные у Helianthus occidentalis аномалии в ходе 
микроспорогенеза и формирования пыльцы являются 
причиной образования дефектных пыльцевых зерен, ко-
личество которых сильно варьирует. Подобные анома-
лии как в процессе микроспорогенеза, так и в строении 
пыльцевых зерен, выраженные в большей или меньшей 
степени, отмечались и у других видов подсолнечника.

При использовании в скрещиваниях H. occidentalis, а 
также и других видов подсолнечника, нужно учитывать 
степень дефектности пыльцы, для чего необходим 
постоянный цитологический контроль ее качества.
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PECULIARITIES OF MICROSPOROGENESIS AND POLLEN FORMATION  
IN HELIANTHUS OCCIDENTALIS (ASTERACEAE)
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Helianthus occidentalis is poorly studied embryologically, but it may be very useful in breeding due to its 
high resistance to pests and diseases. Significant variation in the viability and size of pollen grains in 
the samples of different origin is characteristic for this species. No essential deviations in the anther de-
velopment were noticed before microsporogenesis start. Further, the following anomalies were found: 
late chromosomes outside of the spindle; dyads with one nucleus being degenerating on anaphase I; for-
mation of micro- and macronuclei during the second division of meiosis; degeneration of several nuclei 
within a tetrad; formation of triads, dyads and monads of microspores instead of tetrads. We have no-
ticed significant heterogeneity of pollen grains by size. Deformed and compressed ones were noticed, as 
well as those with the structure of dyad or tetrad of cells within their wall. There is some data in litera-
ture on similar anomalies both in plants of other taxa and in Helianthus plants, mainly of the hybrid or-
igin. One of the supposed reasons of the multiple anomalies in development and deterioration of pollen 
quality in the sample of H. occidentalis under investigation is a possible introgression of chromosomes 
from one of closely related diploid species as a result of hybridization that took place in the natural pop-
ulation. The conducted study once again confirms the need for cytological analysis to identify potential 
pollinating plants for sunf lower breeding.

Keywords: Helianthus, Helianthus occidentalis, microsporogenesis, meiosis, tetrad of microspores, microspore, 
pollen grain
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