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КАЧЕСТВО ПЫЛЬЦЫ И ЦИТОЭМБРИОЛОГИЧЕСКИЕ ПРИЗНАКИ 
ГАМЕТОФИТНОГО АПОМИКСИСА В ПОПУЛЯЦИЯХ ВИДОВ 
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Показано, что растения пяти исследованных видов (C. juncea, C. graminea, 
C. canescens, C. brevirostris и C. latifolia) характеризуются высокой степенью де-
фектности пыльцы (60–80%) и наличием цитоэмбриологических маркёрных при-
знаков гаметофитного апомиксиса. Это указывает на высокую вероятность их 
способности к семенному воспроизводству путём апомиксиса. Установлено, что 
частота обнаружения таких признаков существенно варьирует по годам и на меж-
популяционном уровне. Выявлено, что C. ambigua является, скорее всего, поло-
вым видом, так как характеризуется фактически отсутствием дефектной пыльцы 
и мегагаметофитов с признаками апомиктичного развития элементов.

Ключевые слова: гаметофитный апомиксис, цитоэмбриологические мар-
кёрные признаки, дефектность пыльцы, Chondrilla, Asteraceae.
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THE QUALITY OF POLLEN AND CYTOEMBRYOLOGICAL SIGNS  
OF GAMETOPHYTIC APOMIXIS IN THE POPULATIONS  

OF CHONDRILLA L. SPECIES THE LOWER VOLGA REGION

Yu. A. Polyakova, E. V. Ugolnikova, A. S. Kashin, А. О. Popova

It is shown that the plants of the five investigated species (C. juncea, C. graminea, 
C. ca-nescens, C. brevirostris, C. latifolia) are characterized by a high degree of defec-
tiveness of pollen (60–80%) and the presence of cytoembryological marker signs ga-
metophytic atomixis. This indicates a high probability of their ability to seed reproduc-
tion by apomixis. It is established that the frequency of detection of these signs varies 
significantly among years and between-population level. It is revealed that C. ambigua 
is probably, after sex, because actually characterized by the absence of defective pollen 
and megagametophytes with signs apomictical development elements.

Key words: gametophytic apomixis, cytoembryological marker when signs, de-
fections pollen, Chondrilla, Asteraceae.

Заключения о степени распространения апомиксиса в пределах 
рода Chondrilla  L. (Asteraceae) остаются довольно противоречивыми. 
Фрагментарные сведения по эмбриологии видов этого рода в литературе 
приведены лишь по 11  видам (Сравнительная…, 1987). Поэтому пред-
ставления о том, что диплоидные виды рода с числом хромосом 2n = 10 
размножаются половым путём, а все полиплоидные виды с числом хро-
мосом равным 15, 20 размножаются апомиктично (Bergman, 1952; Под-
дубная-Арнольди, 1976; van Dijk, 2003), во многом являются умозритель-
ными, сформировавшимися по аналогии с общими представлениями о 
структуре агамных комплексов у цветковых (Кашин, 1999, 2000). Имеет-
ся целый ряд противоречий в отнесении того или иного вида рода к по-
ловым или апомиктичным. Так, чаще всего указывается, что из примерно 
тридцати видов рода диплоидных половых вида два: C. ambigua Fisch. и 
C. chondrilloides Fisch. (Poddubnaja-Arnoldy, 1933; Bergman, 1952; Хромо-
сомные…, 1969; Числа…, 1990), причём один из них (C. ambigua Fisch.) 
некоторые авторы считают не самостоятельным видом, а лишь разновид-
ностью C. juncea var. ambigua Fisch. (Талиев, 1928). Сам же вид C. juncea 
является факультативно апомиктичным. Второй из перечисленных видов 
(C. chondrilloides) у ряда авторов указан как апомиктичный диплоспоро-
вый вид (Поддубная-Арнольди, 1964; Хохлов и др., 1978). Кроме того, в 
качестве диплоидного полового вида у ряда авторов указан C. pauciflora 
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(van Dijk, 2003), хотя, судя по другим данным, этот вид триплоиден (Хро-
мосомные…, 1969; Числа хромосом…, 1990; Хохлов и др., 1978) и апо-
миктичен (Хохлов и др., 1978; Carman, 1995). По мнению ряда авторов, 
все виды рода считаются апомиктичными (Ильин, 1930; Леонова, 1964, 
1989).

В связи с этим исследование особенностей системы семенного раз-
множения видов и цитогенетической структуры популяций родового 
агамного комплекса Chondrilla представляется весьма актуальным. Эм-
бриологическое изучение может дать дополнительные сведения о сте-
пени таксономического родства форм рода Chondrilla и пролить свет на 
причины трудной в интерпретации таксономической структуры и осо-
бенностей системы семенного размножения у видов рода.

Всё вышеуказанное делает настоятельно необходимым проведение 
исследования особенностей системы семенного размножения в пределах 
агамного комплекса Chondrilla.

Целью исследования было сравнительное изучение цитоэмбриоло-
гических признаков апомиксиса и степени дефектности пыльцы как кос-
венного признака, указывающего на высокую вероятность апомиксиса у 
той или иной таксономической формы (Хохлов и др., 1978; Куприянов, 
1989) в популяциях видов рода Chondrilla Нижнего Поволжья. При этом 
нам видится очень важным уточнение и подтверждение ранее получен-
ных данных (Добрыничева и др., 2005, 2006; Кашин и др., 2006), а также 
многолетний мониторинг параметров системы семенного размножения в 
одних и тех же популяциях исследуемых видов.

Материал и методика
Исследования проводили в 2013–2014  гг. В среднем в каждый год 

наблюдения исследовано по 30  растений из популяций C.  juncea L. и 
C.  graminea Bieb., произрастающих в Аткарском, Базарно-Карабулак-
ском, Краснокутском и Хвалынском р-нах, популяции C. canescens Kat. 
Et Kir., произрастающей в Хвалынском р-не Саратовской обл., а также по-
пуляции C. ambigua Fisch. и C. brevirostris Fisch. et Mey. из Астраханской 
и C. latifolia Bieb. из Волгоградской областей.

Соцветия для цитоэмбриологического анализа за 1–3 суток до цвете-
ния краевых цветков фиксировали в фиксаторе Кларка (96%-ный этило-
вый спирт и ледяная уксусная кислота в соотношении 3 : 1). Препараты 
зародышевых мешков готовили с использованием микропрепаровальных 
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игл после мацерации цитазой (Куприянов, 1982). Материал предвари-
тельно окрашивали 2%-ным ацетокармином. В качестве признаков апо-
миктичного развития зародышевых мешков считали преждевременную 
эмбрионию и (или) развитие эндосперма без оплодотворения. В среднем 
по каждой популяции исследовано около 150 зародышевых мешков.

Анализ качества пыльцы у растений проводили в 2014 г. Использо-
вали методику приготовления давленых препаратов пыльников, окрашен-
ных ацетокармином (Юдакова и др., 2012). Для анализа брали пыльники 
нижних цветков из колосков, расположенных в центральной части со-
цветия. Пыльцу окрашивали ацетокармином и заключали в глицерин-же-
латиновую смесь. Подсчет разных морфологических типов проводили в 
ходе анализа выборки из 300 пыльцевых зерен, представляющих собой 
смесь из пыльников 3–5 цветков соцветия. Определяли степень дефект-
ности пыльцы (СДП) как процентное отношение дефектных пыльцевых 
зёрен к общему числу проанализированных пыльцевых зёрен.

Приготовление препаратов осуществляли под стереомикроскопом 
Stemi-2000 (Karl Zeiss). Структуру зародышевых мешков и пыльцы из-
учали под микроскопом AxioLab (Karl Zeiss).

Результаты и их обсуждение
У большинства исследованных видов рода СДП была высокой и ва-

рьировала в диапазоне от 60 до 90%. Основная масса дефектных пыльце-
вых зёрен представляла собой лишённые цитоплазмы, деформированные 
пыльцевые зёрна или сильно плазмолизированные пыльцевые зёрна с 
дегенерирующим содержимым. Исключение составила только попу-
ляция C.  ambigua, растения которой характеризовались дефектностью 
пыльцы около 0% (табл. 1). Полученные по качеству пыльцы результаты 
говорят в пользу того, что C. ambigua, скорее всего, является половым 
видом, а остальные пять исследованных видов (C. juncea, C. graminea,  
C. canescens, C. brevirostris и C. latifolia) могут иметь склонность к семен-
ному воспроизводству путём апомиксиса.

Это заключение подтверждают и полученные при исследовании со-
стояния женского гаметофита результаты (табл. 2).

Во всех исследованных местообитаниях растения C.  juncea и 
C.  graminea произрастали в смешанных популяциях, при этом по так-
сономически значимым морфологическим признакам образовывали не-
прерывный спектр переходов от одной крайней форме к другой, так что 
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выделять «чистые» морфы растений того или другого вида с неперекры-
вающимися признаками было весьма проблематичным. По этой причине 
в 2014 г. во всех трёх местообитаниях из различных районов Саратовской 
области, а в 2013 г. – в одном из местообитаний (из Б.‑Карабулакского р-на) 
исследовали смешанную случайную выборку растений этих двух видов, 
не подразделяя их по видовым признакам. При этом в 2014 г. выборки 
растений C. juncea + C. graminea из Краснокутского и Б.‑Карабулакского 
р-нов по частоте встречаемости мегагаметофитов с признаками гамето-
фитного апомиксиса достоверно не различались между собой (36.13±8.07 
и 29.01±3.90% соответственно). Достоверно более низкая частота встре-
чаемости таких мегагаметофитов отмечена в выборке растений двух ис-
следуемых видов из Аткарского р-на (12.85±3.72%). Ещё более низкая 
частота цитоэмбриологических признаков апомиксиса обнаружена в по-
пуляциях из Хвалынского р-на. Исследование выборок растений, близ-
ких по комплексу морфологических признаков к тому или иному виду, 
показало, что частота цитоэмбриологических признаков гаметофитного 
апомиксиса в выборке растений, по морфотипу близких к C. graminae, 
более чем в 2 раза выше, чем в выборке растений, по морфотипу близких 
к C. juncea (7.91±0.42 и 3.75±0.25% соответственно) (см. табл. 2). Инте-
ресно, что при исследовании в 1999–2004 гг. выборок таких растений из 
популяций, произрастающих в других районах Саратовской обл. (Сара-
товский, Б.‑Карабулакский, Краснокутский р-ны), напротив, растения, по 
морфитипу близкие к C. juncea, вели себя как факультативно апомиктич-
ные, а растения, по морфитипу близкие к C. graminae, – как облигатно 
амфимиктичные (Кашин и др., 2006). При этом сходные результаты по-
лучены как при цитоэмбриологическом исследовании, так и при иссле-
довании реальной семенной продуктивности в условиях беспыльцевого 
режима цветения.

Полученные результаты свидетельствуют о том, что различные по-
пуляции этих двух видов в отношении параметров системы семенного 
размножения ведут себя по-разному, одни – как амфимиктичные попу-
ляции, другие – как факультативно апомиктичные. При этом частота об-
наружения признаков гаметофитного апомиксиса в одной и той же по-
пуляции может существенно варьировать по годам, как это наблюдалось 
в смешанной популяции растений этих двух видов из Б.‑Карабулакского 
р-на (в 2013 г. частота признаков апомиксиса была в 1.3 раза выше, чем 
в 2014 г.). В популяциях встречались все возможные варианты развития 
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элементов мегагаметофита без оплодотворения, т.  е.  преждевременная 
эмбриония, развитие эндосперма без оплодотворения, развитие в одном 
мегагаметофите зародыша и эндосперма без оплодотворения.

В популяции C. сanescens частота встречаемости мегагаметофитов с 
признаками апомиктичного развития в 2013 г. составила 7.5±0.5%. Чаще 
всего обнаруживалось развитие проэмбрио и/или эндосперма без опло-
дотворения, реже – развитие только проэмбрио. В 2005 г. частота обнару-
жения цитоэмбриологических признаков апомиксиса была почти в 6 раз 
выше, чем в 2013 г. При этом имели место два варианта развития элемен-
тов мегагамето-фита без оплодотворения: эндосперма и/или зародыша 
(Кашин и др., 2006).

В популяции C. latifolia в 2014 г. частота встречаемости цитоэмбрио-
логических признаков гаметофитного апомиксиса была достоверно выше 
(47.6±7.32%), чем в 2013 г. (30.0±5.1%) (см. табл. 2). При этом в 2013 г. 
почти у трети, а в 2014 г. – у около половины исследованных мегагаме-
тофитов были обнаружены цитоэмбриологические признаки апомиксиса. 
Как и в популяции C. Сanescens, чаще всего обнаруживалось развитие 
проэмбрио и/или эндосперма без оплодотворения, реже – развитие толь-
ко проэмбрио. В 2005 г. частота обнаружения признаков гаметофитного 
апомиксиса в той же популяции данного вида была существенно ниже (в 
2–3 раза), чем в 2013–2014 гг. (Кашин и др., 2006).

В популяции C. brevirostris в 2013 г. признаков гаметофитного апо-
миксиса не было обнаружено, в то время как в 2014 г. частота обнару-
жения таких признаков достигала почти 25% (см. табл. 2). При этом на-
блюдали с примерно одной частотой преждевременную эмбрионию и 
развитие проэмбрио и/или эндосперма без оплодотворения. В 2005 г. в 
популяции этого вида признаки гаметофитного апомиксиса обнаружены 
лишь примерно в 2.5% мегагаметофитов (Кашин и др., 2006), что в 10 раз 
ниже, чем в 2014 г.

В популяции C. ambigua в оба года наблюдения все мегагаметофи-
ты имели нормальное строение без признаков апомиктичного развития 
(см. табл. 2). Подобная же картина наблюдалась и в 2005 г. (Кашин и др., 
2006), т. е. популяция стабильно вела себя как облигатно амфимиктичная.

Таким образом, высокая степень дефектности пыльцы (60–80%) у 
растений пяти исследованных видов (C. juncea, C. graminea, C. canescens, 
C. brevirostris и C. latifolia) указывает на высокую вероятность их способ-
ности к семенному воспроизводству путём апомиксиса. Обнаруженные у 
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них при цитоэмбриологическом изучении женской генеративной сферы 
признаки апомиктичного развития элементов мегагаметофита подтверж-
дают это заключение. Частота обнаружения таких признаков существен-
но варьирует по годам и на межпопуляционном уровне. При этом чаще 
всего в одних и тех же популяциях (C. brevirostris и C. latifolia) в 2014 г. 
частота обнаружения таких признаков была существенно выше, чем в 
2013 г. Только в смешанной популяции C. juncea + C. graminea не было 
достоверности различий между частотами обнаружения цитоэмбриоло-
гических признаков апомиксиса в 2013 и 2014  гг. C. ambigua является, 
скорее всего, половым видом, так как характеризуется фактически отсут-
ствием дефектной пыльцы и мегагаметофитов с признаками апомиктич-
ного развития элементов.

Исследование выполнено при поддержке Российского фонда фунда-
ментальных исследований (проект № 15-04-04087).
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