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Исследована жизнеспособность пыльцы ели сибирской (Picea obovata Ledeb.) в оптимальных усло-
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тельное варьирование показателей жизнеспособности. Изменчивость функциональных показате-
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Ель сибирская (Picea obovata Ledeb.), один из
основных лесообразователей Сибири, занимает
обширный ареал от северо-востока Европейской
части России до побережья Охотского моря и гор-
ных районов Урала, Алтая и Саян (Атлас, 1973).
В пределах ареала еловые леса приурочены в ос-
новном к влажным экотопам Европейского севе-
ра, гор Урала и Сибири. Распространение ели си-
бирской свидетельствует о приспособленности к
воздействиям экстремальных факторов внешней
среды, что в значительной степени определяется
эффективностью размножения вида (Грант, 1991).

Одним из важнейших элементов репродуктив-
ной системы растений, оказывающих непосред-
ственное влияние на эффективность семенного
размножения, являются мужские и женские га-
меты (Singh, 1978; Delph et al., 1997; Runions, Ow-
ens, 1999). У хвойных мужских гамет (пыльцевых
зерен) формируется на несколько порядков боль-
ше, чем женских, они более подвержены воздей-
ствию внешних факторов и, очевидно, играют ве-
дущую роль в гаметном отборе (Friedman, Floyd,
2001). Дефицит жизнеспособной пыльцы у расте-
ний может быть одним из основных факторов, от-
ветственных за нарушения оплодотворения и
низкую продукцию жизнеспособных семян (Aris-
ta, Talavera, 1994; Bazhina, 2018).

Развитие и функции пыльцевых зерен различ-
ных видов рода Picea исследовались на протяже-

нии ХХ в. (Hutchinson, 1915; Andersson, 1980; Ow-
ens et al., 1987). Показано, что жизнеспособность
пыльцы зависит от особенностей генотипа, мор-
фологических и физиологических характеристик
пыльцевых зерен, химических и физических
условий прорастания (Christiansen, 1972; Dawkins,
Owens, 1993; Nikkanen et al., 2000). В экстремаль-
ных условиях произрастания – на границе ареала,
при интродукции, загрязнении среды – фертиль-
ность и жизнеспособность пыльцы, как правило,
снижаются (Владимирова и др., 2008; Калашник,
2008). Однако виды рода Picea демонстрируют
удовлетворительную жизнеспособность пыльцы
при интродукции (Макогон, Коршиков, 2012; Ба-
жина, Седаева, 2017).

Перспективность существования вида в зна-
чительной степени определяется биотическим
(репродуктивным) потенциалом, который прояв-
ляется в оптимальном для его биологических воз-
можностей сочетании условий среды (Chapman,
1928; Грант, 1991). Исследования, проводимые в
оптимальных условиях, позволяют охарактеризо-
вать степень эволюционной адаптации вида, его
репродуктивный потенциал, дать прогноз полу-
чения продуктивного потомства, а также вносят
существенный вклад в развитие лесного семено-
водства.

Цель настоящих исследований заключалась в
изучении жизнеспособности пыльцы ели сибир-
ской (Picea obovata Ledeb.) в природных популя-
циях юга Средней Сибири.

1 Исследования выполнены в рамках Госзадания по базово-
му проекту 0356-2017-0741 (0356-2019-0024).
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ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА

Исследования проводились в лесных биоце-
нозах долин рр. Еловка и Сухая. Для территории
исследований характерен холмисто-увалистый
рельеф, с чередованием плоских водораздельных
участков и широких логов как с пологими, так и
резко крутыми склонами. Микрорельеф развит в
виде бугров и понижений. Почвенный покров
представлен темно-серыми и серыми лесными
почвами, преобладает разнотравная группа типов
леса. Климат района резко континентальный, с
господствующим юго-западным направлением
ветров, холодной зимой и жарким летом. Средне-
годовая температура воздуха составляет 0.5°С,
среднегодовое количество осадков – 485 мм/год.
Континентальность климата выражена значи-
тельной годовой (38°С по среднемесячным значе-
ниям) и суточной (12–14°С) амплитудой колеба-
ний температуры воздуха (Агроклиматический
справочник, 1961). Средняя продолжительность
безморозного периода – 120 дней, средняя дата
последнего заморозка – 22 мая. В зимний и лет-
ний периоды над районом устанавливается отрог
Сибирского антициклона, который приносит хо-
лодные воздушные массы и формирует зимой хо-
лодную ясную погоду с сильными морозами, а ле-
том – ясную, жаркую. Весной и осенью характер
погоды неустойчив. Влияние вредных выбросов
промышленных центров незначительно ввиду
удачного географического положения и господ-
ствующего направления ветров.

Сбор пыльцы проводился в 2017 и 2018 г. в пе-
риод массового пыления (первая декада июня) с де-
ревьев ели сибирской, произрастающих в ельниках
разнотравных в долине р. Еловка (56°08′ с.ш. и
92°32′ в.д.) – пробная площадь “Еловка” и долине
р. Сухая (56°22′ с.ш. и 92°45′ в.д.) – пробная пло-
щадь “Сухая”. Погодные условия в период иссле-
дований оказались благоприятными для развития
пыльцы и пыления (положительные среднесуточ-
ные температуры воздуха). Количество осадков за
период пыления составляло (мм) 0.6 (2018 г.) –
13.6 (2017 г.), дожди наблюдались, в основном, в
ночные и вечерние часы. Сумма эффективных
температур (Tэф > 5°) рассчитывалась согласно об-
щепринятой методике (Агроклиматический
справочник, 1961; Sarvas, 1967). Пыльца собира-
лась с деревьев, растущих в центре насаждений, а
в долине р. Еловка дополнительно и на опушке на
обращенном к открытому пространству склоне.
На каждой пробной площади с верхней части
кроны 20–25 типичных деревьев секатором сре-
залось несколько веток, пыльники отделялись от
ветвей, пыльца просеивалась через марлю и упа-
ковывалась в кальку.

В лабораторных условиях у свежесобранной
пыльцы определялись размеры пыльцевых зерен:
длина и высота тела, длина и высота воздушных

мешков, а также частота встречаемости и спектр
аномалий, потенциальная и реализованная жиз-
неспособность. Для исследования морфологии
пыльцу окрашивали ацетокармином. Морфомет-
рические параметры пыльцы определялись для
каждого дерева у 25–30 нормально развитых
пыльцевых зерен в трехкратной повторности, за-
тем данные усреднялись для каждого дерева и да-
лее – для каждой пробной площади. Потенциаль-
ная жизнеспособность определялась по гистохи-
мической реакции на содержание крахмала
(Дженсен, 1965). Для определения фактической
жизнеспособности пыльцу каждого дерева прора-
щивали in vitro на 10%-ном растворе сахарозы при
температуре 26°С (Паушева, 1980) в течение 5 су-
ток. Оценка проводилась по числу проросших
пыльцевых зерен (%) – по 100–120 шт. для каждо-
го дерева, и длине пыльцевых трубок (мкм) – по
30–40 шт. на дерево; данные усреднялись для
каждого дерева и пробной площади. Статисти-
ческая обработка проводилась по общеприня-
тым методикам с использованием пакета анализа
MICROSOFT EXCEL 2000. Достоверность раз-
личий оценивалась дисперсионным анализом,
уровень изменчивости определялся согласно
С.А. Мамаеву (1972).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Весеннее развитие микростробилов у ели си-
бирской начинается в третьей декаде апреля при
сумме эффективных температур Тэф > 5° = 48.8–
55.6 град.-дней (3.0–3.4% от Тэф>5° за год). Пыле-
ние наблюдается во второй декаде мая при сумме эф-
фективных температур 150.0–151.0 град.-дней (9.2–
9.3% от Тэф > 5° за год), что соответствует значени-
ям, установленным для ели сибирской (Некрасо-
ва, 1976). Зрелая пыльца, как и у других видов рода
Picea (Бажина, Седаева, 2017), состоит из остатков
двух проталлиальных, сифоногенной, спермио-
генной и стерильной клеток.

Р а з м е р ы  п ы л ь ц е в ы х  з е р е н  характе-
ризуются достаточно низким уровнем изменчиво-
сти (табл. 1). Средние различия морфометриче-
ских показателей размеров пыльцевых зерен у де-
ревьев, растущих в пределах одного насаждения
(7.7–18.0%) статистически не достоверны, между
насаждениями составляли 8.8–15.3%. Морфо-
метрические показатели тела и воздушных меш-
ков пыльцевых зерен достоверно коррелировали
при р = 0.05–0.001 (рис. 1), однако связи слабо
функциональны (коэффициент детерминации не
превышал 0.3–0.4).

Обследованные популяции характеризуются
достаточно низким уровнем нарушений пыльцы.
Аномальные пыльцевые зерна выявлены у 41.2%
обследованных деревьев, доля у отдельных из них
не превышала 8.16% (табл. 2). Наиболее часто
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встречающейся аномалией являются мелкие, сте-
рильные пыльцевые зерна (рис. 2а). Предполага-
ется, что они формируются вследствие наруше-
ний мейоза, когда часть генетического материала

утрачивается в результате аномалий веретена де-
ления или хромосомных мутаций (Rana et al.,
2013). Другие типы нарушений (менее 0.28%)
представлены аномалиями по числу воздушных

Рис. 1. Взаимосвязь между морфометрическими показателями, мкм: длиной тела пыльцевых зерен и высотой тела (а),
длиной воздушных мешков (б), между высотой тела пыльцевых зерен и высотой воздушных мешков (в), длиной воз-
душных мешков (г). R2 – коэффициент детерминации.
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Таблица 1. Морфометрические показатели пыльцы ели сибирской

Примечание. В табл. 1 и 2 в числителе приведены среднее значение ± ошибка среднего, в знаменателе – минимальные и мак-
симальные значения признака. 
* Различия на разных пробных площадях достоверны при p = 0.05.

Пробная площадь

Размеры пыльцевого зерна, мкм

тело воздушный мешок

длина* высота длина* высота

2017 г.

Еловка

Сухая

2018 г.

Еловка

Сухая

78.4 0.27
57.9 97.0

±
−

60.3 0.26
38.1 76.8

±
−

40.7 0.20
25.5 53.9

±
−

47.2 0.21
34.0 62.5

±
−

74.6 0.33
53.3 103.7

±
−

60.6 0.31
34.1 85.6

±
−

39.0 0.27
21.1 65.6

±
−

47.2 0.28
31.3 68.6

±
−

71.0 0.28
49.3 95.5

±
−

49.9 0.28
29.3 73.0

±
−

43.4 0.21
24.1 61.1

±
−

41.6 0.22
26.3 64.4

±
−

69.5 0.33
50.8 92.1

±
−

49.1 0.36
31.2 72.8

±
−

41.6 0.25
21.6 59.3

±
−

42.0 0.35
25.2 72.5

±
−
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мешков – с 1 воротничковым или 3–4 воздушными
мешками, а также сросшимися по проксимальной
стороне пыльцевыми зернами (рис. 2б–2г).

Ж и з н е с п о с о б н о с т ь  п ы л ь ц ы  в значи-
тельной степени зависит от содержащихся в ней
питательных и физиологически активных ве-
ществ, так как в начальный период прорастания
пыльцевые трубки развиваются, главным обра-
зом, за счет собственных запасов (Поддубная–
Арнольди, 1964). Пыльца видов рода Picea, как и у
большинства представителей голосеменных, от-
носится к так называемому “крахмальному ти-
пу”. Гистохимический анализ пыльцевых зерен
показал, что в отдельные годы исследований у
76–97% деревьев более 90% пыльцевых зерен да-
ют положительную реакцию на основное пита-
тельное вещество – крахмал (табл. 2).

Высокая потенциальная жизнеспособность
реализуется при прорастании пыльцы – практи-
чески все деревья продуцировали жизнеспособ-
ную пыльцу. При проращивании на искусствен-
ных средах пыльца считается жизнеспособной,
если длина пыльцевых трубок превышает разме-
ры тела пыльцевого зерна (Hak, Russel, 2004). По-
казатели жизнеспособности достоверно коррели-
руют между собой (рис. 3а), при этом наблюдает-
ся значительное их варьирование у отдельных
деревьев в разные годы и в зависимости от усло-
вий произрастания: по числу проросших пыльце-
вых зерен – в 1.6–9.7 раз, по длине пыльцевых
трубок – в 26–76 раз. Исследования выявили по-
ложительные зависимости между длиной пыль-
цевых трубок и содержанием крахмала в пыльце
(рис. 3б), однако дисперсионный анализ показал,
что связи не всегда функциональны.

Морфологические и функциональные харак-
теристики пыльцы в различных географических и

экологических условиях характеризуют адапта-
ционные процессы хвойных видов (Козубов,
1974; Некрасова, 1976). Родиной ели сибирской
считаются горные районы Южной Сибири, она
хорошо адаптирована к резко континентальному
климату (Поликарпов, 1970; Попов, 1999). Разви-
тие мужских генеративных структур и пыление у
ели сибирской начинается при более низкой сум-
ме эффективных температур, чем у других видов
рода Picea (Sarvas, 1967; Major et al., 2005), что, ве-
роятно, является биологической особенностью
данного вида и свидетельствует о высокой подго-
товленности репродуктивных структур к весенне-
му развитию.

Условия формирования микроспор оказывают
влияние на их репродуктивный потенциал, бла-
гоприятные способствуют повышению адаптаци-
онных возможностей (Sarvas, 1967; Prasad et al.,
2011). При отклонении условий среды от опти-
мальных у растений происходит снижение мор-
фогенетического гомеостаза и стабильности раз-
вития. Виды с высоким адаптивным потенциалом
демонстрируют низкий уровень изменчивости
морфологических признаков и аномалий разви-
тия (Мамаев, 1972; Holsinger, 2000). Исследова-
ния показали низкий уровень аномалий разви-
тия, скоррелированность морфологических ха-
рактеристик пыльцевых зерен и более высокую
их изменчивость в исследованных популяциях по
сравнению с северными и южными (Козубов,
1974; Владимирова, 2008). Фенотипическая пла-
стичность свидетельствует об оптимальных для
вида условиях в популяциях юга Средней Сибири.

Основная функция пыльцевых зерен – достав-
ка мужских гамет к женской яйцеклетке – у ели
сибирской, как и у большинства семенных расте-
ний, осуществляется посредством сифоногамии

Таблица 2. Жизнеспособность пыльцы ели сибирской

Примечание. Пояснение – см. табл. 1.

Пробная площадь
Доля, %

Длина пыльцевых 
трубок, мкмокрашенных 

пыльцевых зерен
проросших 

пыльцевых зерен
аномальных 

пыльцевых зерен

2017 г.

Еловка

Сухая

2018 г.

Еловка

Сухая

98.2 0.31
94.9 99.7

±
−

62.3 3.47
35.8 89.3

±
−

1.51
0 7.94−

118.81 2.313
15.88 414.31

±
−

98.1 0.39
94.2 99.6

±
−

60.9 5.40
15.2 92

±
−

0.79
0 2.73−

149.32 4.116
18.76 524.27

±
−

94.1 0.95
83.0 100

±
−

63.5 4.88
10.3 100

±
−

2.21
0 7.41−

194.58 2.255
16.36 1219.47

±
−

95.4 0.66
90.1 98.0

±
−

89.7 3.17
56.3 94.3

±
−

2.43
0 8.16−

212.46 4.888
15.27 1166.67

±
−
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(роста пыльцевых трубок), на развитие которых
негативное влияние оказывают как эндогенные
(генотип, возраст, состояние растения, обеспе-
ченность питательными веществами), так и экзо-
генные (химические и физические показатели
среды) факторы (Stanley, 1971; Christiansen, 1972;
Dawkins, Owens, 1993; Taylor, Hepler, 1997; Nik-
kanen et al., 2000; Galen, Stanton, 2003). Изменчи-

вость функциональных показателей пыльцы у
ели сибирской свидетельствует о высокой пла-
стичности и адаптивности репродуктивных про-
цессов данного вида.

Функциональные свойства пыльцы, как пра-
вило, тесно коррелируют с ее составом. Пыльца
хвойных растений характеризуется высоким раз-
нообразием химических соединений, таких как

Рис. 2. Аномалии пыльцы: мелкое пыльцевое зерно (а), сросшиеся пыльцевые зерна (б), пыльцевое зерно с воротнич-
ковым воздушным мешком (в), пыльцевое зерно с тремя воздушными мешками (г).

(а)

(в)

(б)

(г)

Рис. 3. Регрессия между долей прорастания пыльцы, % и длиной пыльцевых трубок, мкм, (а), длиной пыльцевых тру-
бок и числом пыльцевых зерен, давших положительную реакцию на крахмал (б).
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крахмал, углеводы, жиры, белки, аминокислоты,
фитогормоны (Цингер, Размологов, 1972). Пыль-
ца, содержащая большее количество углеводов,
окислительных ферментов, питательных и фи-
зиологически активных веществ, характеризуется
лучшей жизнеспособностью, так как на первых
этапах прорастание происходит главным образом
за счет собственных веществ, а затем используют-
ся запасные вещества среды, на которой она рас-
тет (Поддубная-Арнольди, 1964; Stanley, 1971).
Настоящие исследования в целом подтверждают
направление зависимостей между жизнеспособ-
ностью и обеспеченностью питательными веще-
ствами пыльцы, однако связи не всегда функцио-
нальны.

Заключение. Пыление ели сибирской в экоси-
стемах Средней Сибири наблюдается во второй
декаде мая, при сумме эффективных температур,
соответствующей значениям, установленным для
данного вида. Исследования показали скоррели-
рованность морфологических характеристик
пыльцевых зерен и их более высокую, чем в экс-
тремальных условиях среды, изменчивость, функ-
циональные зависимости между жизнеспособно-
стью пыльцы и обеспеченностью пыльцевых зерен
питательными веществами. Фенотипическая пла-
стичность, достаточно низкий процент аномаль-
ных пыльцевых зерен, функциональные свойства
пыльцы ели сибирской свидетельствуют об опти-
мальных для вида условиях, которые в настоящее
время сложились в популяциях юга Средней Сиби-
ри. Наблюдающиеся вариации могут быть обуслов-
лены генетическими особенностями и различиями
реакций отдельных деревьев, определяющими их
способность к адаптации, а также локальными раз-
личиями в условиях произрастания.
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The Vitality of Siberian Spruce Pollen in the Southern Taiga of Krasnoyarsk Territory
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The vitality of the Siberian spruce (Picea obovata Ledeb.) was studied in optimal growth conditions. The study
discovered the variability and correlation between the morphological characteristics of pollen grains, as well
as a low rate of development anomalies. Growing in vitro has led to a great variaty of vitality characteristics.
Such variability of the functional characteristics of the Siberian spruce’s pollen makes evident the high degree
of f lexibility and adaptability of this species’ reproductive processes.
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