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АННОТАЦИЯ

Результаты сравнительного  исследования пыльцы ели сибирской в фоновых условиях и при повы-
шенном уровне загрязнения (граница крупного  промышленного  центра – ​г. Красноярска) показали,  что  
динамика развития и жизнеспособность пыльцы варьируют в  зависимости от погодных условий года 
развития в периоды формирования пыльцевых зерен и пыления,  техногенного  загрязнения. В условиях 
повышения уровня техногенной нагрузки на границе с городом снижаются прорастание пыльцы,  длина 
пыльцевых трубок,  накопление основного  питательного  вещества – ​крахмала.

Ключевые слова: Picea obovata Ledeb.,  техногенное загрязнение,  прорастание пыльцы,  длина пыль-
цевых трубок,  содержание крахмала.

sad et al., 2011]. Воздушные поллютанты (осо-
бенно  SO2,  O3,  C2H2,  HF,  тяжелые металлы) 
негативно  влияют на количество,  процессы 
развития и качество  пыльцы хвойных [Mej- 
nartowicz, 1983;  Ставрова,  1990;  Осколков,  
Воронин,  2003 Калашник и др.,  2008]. Жиз-
неспособность пыльцы снижается в условиях 
хронического  загрязнения,  высокого  уровня 
токсических веществ в среде,  обильных кис-
лых дождей и  туманов [Houston, Dochinger, 
1977; Cox, 1983; Sidhu, 1983; Keller, Beda, 1984; 
Wolters, Martens, 1987].

Реакция вида на действие воздушных пол-
лютантов контролируется генетически [Kar-
nosky, Stairs, 1974; Ecological genetics…, 1987]. 

ВВЕДЕНИЕ

Мужские репродуктивные структуры хвой
ных особенно  чувствительны к неблагоприят-
ным внешним воздействиям. Хотя развитие 
и качество  пыльцы значительно  варьируют 
в зависимости от погодных условий года раз-
вития и состояния деревьев,  локальные гра-
диенты факторов (загрязнение среды,  абсо-
лютная высота произрастания древостоев,  
геофизические аномалии,  техногенное за-
грязнение и др.) могут оказывать решающее 
значение на жизнеспособность пыльцы раз-
личных видов [Seidbold, 1968; Козубов,  1974;  
Karnosky, Stairs, 1974; Smith, 1990; Третья-
кова,  Бажина,  1994;  Delph et al., 1997; Pra- 
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При проращивании in vitro выявлены видо-
специфические реакции пыльцы на изменения 
рН среды [Cox, 1983]. Экспериментально  пока-
зано  снижение жизнеспособности темнохвой
ных видов (Picea omorica (Pancic) Purk.,  Abies 
sibirica Ledeb.) при повышении уровня загряз-
нения среды [Антипов,  Болотов,  1977;  Krug,  
1990]. Сравнение показателей аномальности 
и фертильности пыльцы Picea obovata Ledeb., 
растущей в условиях техногенного  загрязне-
ния,  показало  достоверно  более высокий уро-
вень и  широкий спектр  аномалий развития 
пыльцевых зерен (стерильные гипертрофиро-
ванные и мелкие,  пыльцевые зерна без воз-
душных мешков,  с одним и тремя воздушными 
мешками) по  сравнению с контролем при высо-
ких уровнях значимости [Калашник и др.,  2008].

Ель сибирская занимает обширный ареал 
от границы лесотундры на севере до  степной 
зоны на юге,  что  свидетельствует о  приспо-
собленности вида к воздействиям экстремаль-
ных факторов внешней среды [Каппер,  1954;  
Поликарпов,  1970]. Однако  в пределах ареа-
ла еловые леса распределены крайне нерав-
номерно,  в основном они приурочены к влаж-
ным экотопам Европейского  Севера и  гор  
Урала и Сибири. Ранее показано,  что  в усло-
виях повышенной влажности пыльца растений 
менее толерантна к техногенному загрязнению 
среды [Genetics effects…,  1987].

Цель настоящих исследований заключалась 
в  сравнительном изучении качества пыль-
цы ели сибирской,  произрастающей в усло-
виях техногенного  стресса (непосредственно  
на окраине крупного  промышленного  цент- 
ра – ​г. Красноярска) и в фоновых древостоях.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Объектами исследования являлись деревья 
ели сибирской,  растущие в 15–25 км к запа-
ду от г.  Красноярска: юго-восточная окраи-
на Западно-Сибирской равнины,  56°08′ с. ш. 
и 92°32′ в. д.,  долина р. Еловка,  300 м над ур. м.  
(пробная площадь (ПП1)) и окрестности пос. Су- 
хая,  250 м над ур. м. (ПП2) – ​фоновые усло-
вия и непосредственно  на юго-восточной гра-
нице города: отроги Восточного  Саяна,  охран-
ная зона национального  парка “Красноярские 
Столбы”,  55°57′ с. ш. и 92°47′ в. д.,  долина р. 
Базаиха,  250 м над ур. м. (ПП3) – ​повышен-
ный уровень загрязнения [Летопись…,  2014].

Для территории Западно-Сибирской рав-
нины характерен холмисто-увалистый ре-
льеф с  чередованием плоских водораздель- 
ных участков и  широких логов с  пологи-
ми и резко  крутыми склонами. Микрорельеф 
развит в виде бугров и понижений. Почвен-
ный покров по  склонам и вершинам увалов 
представлен темно-серыми и серыми лесны-
ми почвами. Влияние вредных выбросов про-
мышленных центров (в  основном г.  Красно-
ярска) незначительно  ввиду удаленности от 
источников выбросов и господствующего  на-
правления ветров. Территория национального  
парка относится к отрогам Восточного  Саяна. 
Расположение на окраине крупного  промыш-
ленного  центра с  объемом выбросов около  
200 тыс. т загрязняющих веществ в год обус- 
ловливает повышенный уровень загрязне-
ния на его  северо-восточной,  прилегающей 
к городу границе [Летопись..,  2014;  Государ-
ственный доклад …,  2019]. Климат района ис-
следований резко-континентальный,  с  гос- 
подствующим юго-западным направлени-
ем ветров,  холодной зимой и жарким летом. 
Среднегодовая температура воздуха +0,5 °С,  
среднегодовое количество  осадков 485 мм/год. 
Континентальность климата выражена боль-
шой годовой (38 °C по  среднемесячным зна-
чениям) и суточной (12–14 °C) амплитудами 
колебаний температуры воздуха. В летний пе-
риод над территорией устанавливается отрог 
Сибирского  антициклона,  который формирует 
ясную,  жаркую погоду,  весной и осенью ха-
рактер  погоды неустойчив. Средняя дата по-
следнего  заморозка весной – ​22 мая,  перво-
го  осенью – ​20 сентября,  продолжительность 
безморозного  периода – около  120 дней.

Сбор  пыльцы проводился в 2017 и 2018 гг. 
на временных ПП в период массового  пыле-
ния (первая декада июня),  с 25–29 средневоз-
растных деревьев на каждой ПП. Сумма эф-
фективных температур  ≥5 °С подсчитывалась 
по  данным ближайших метеостанций “Аэро-
порт” и “Роев ручей”.

В лабораторных условиях у свежесобран-
ной пыльцы (25–30 нормально  развитых 
пыльцевых зерен (ПЗ) в трехкратной повтор-
ности) определялись размеры ПЗ: длина и вы-
сота тела,  длина и высота воздушных мешков 
(ВМ),  а также частота встречаемости,  спектр  
аномалий и жизнеспособность. Для определе-
ния жизнеспособности пыльцу проращивали 
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in vitro в 10%-м растворе сахарозы при тем-
пературе 26 °C [Паушева,  1988] в течение 3–5 
суток,  в  каждом образце просматривалось 
около  300 ПЗ,  подсчитывалось число  пророс-
ших (в %),  измерялась длина 35–50 пыльце-
вых трубок (в мкм),  проводился гистохимичес- 
кий анализ пыльцы на содержание крахма-
ла [Дженсен,  1965]. Статистическая обработка 
результатов проводилась по  общепринятым 
методикам с использованием пакета анализа 
MICROSOFT EXCEL‑2000 и Statistica‑10 (Ла-
кин,  1990). Достоверность различий оценива-
лась по  критерию Стьюдента,  уровень измен-
чивости определялся по  С. А. Мамаеву [1973].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Пыление наблюдалось в  третьей дека-
де мая – ​первой декаде июня при сумме эф-
фективных температур  150–151,0 градусо- 
дней. Погодно-климатические условия в пери-
од исследований оказались благоприятными 
для развития пыльцы (положительные сред-
несуточные температуры воздуха и отсутствие 
осадков) (рис. 1).

Размеры пыльцевых зерен ели сибирской 
характеризуются достаточно  низким уровнем 
изменчивости (табл. 1). Морфометрические по-
казатели пыльцы в пределах одного  насажде-
ния (ПП) колебались от 8,4 до  24,5 %,  раз-
личия статистически не достоверны. Между 
насаждениями достоверно  отличалась пыль-
ца деревьев,  растущих на ПП2 (по  длине тела 
ПЗ и ВМ),  на ПП1 и ПП3 – ​по  высоте тела ПЗ.

Частота встречаемости аномальных ПЗ. 
Количество  аномальных ПЗ колебалось от 0 

до  31,6 %  у отдельных деревьев (табл. 2). Мак-
симальная частота аномалий отмечена у де-
ревьев,  растущих в долине р. Базаиха,  на кон-
трольных участках показатель не превышал 
7,4–8,1 %. Наиболее часто  встречались мелкие 
ПЗ (табл. 3). Предполагается,  что  они форми-
руются вследствие нарушений мейоза,  когда 
часть генетического  материала утрачивает-
ся в результате нарушений веретена деления 
или хромосомных мутаций [Rana et al., 2013]. 
Другие типы аномалий представлены в основ-
ном аномалиями по  числу воздушных меш-
ков  – ​ с  одним воротничковым или с  3–4,   
либо  без ВМ.

Жизнеспособность пыльцы. Прорастание 
и  длина пыльцевых трубок (ПТ) более зна-
чительно  варьировали в зависимости от года 
развития и места произрастания древостоев 
(14,7–38,5 %) и,  в меньшей степени,  на ин-
дивидуальном уровне (в пробах одного  дере-
ва) (рис. 2). Оценка данных методом квантиль-
квантиль показала,  что  значения показателей 
жизнеспособности пыльцы близки к нормаль-
ному закону распределения (рис. 3).

Прорастание пыльцы у  деревьев,  расту-
щих на ПП3,  в  среднем составляло  27,9–
28,6 %  (в контроле – ​63,4–64,9 и 55,0–76,6 %),  
у 41 %  деревьев здесь прорастало  менее 40 %  
ПЗ. Кластерный анализ выявил закономерное 
разделение массива данных на два кластера 
(рис. 4,  а),  стьюдент-тест показал,  что  разли-
чия достоверны на обоих уровнях значимости 
(α = 0,05 и 0,01). Диапазон варьирования по-
казателя,  как правило,  выше в условиях за-
грязнения,  в 2018 г. индивидуальные различия 
между деревьями были более значительны.

Рис. 1. Сроки пыления у ели сибирской в зависимости от температуры воздуха
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Значительные индивидуальные различия 
в зависимости от условий произрастания на-
блюдались и по  показателю длины ПТ – ​сред-
ние значения варьировали у  отдельных де-
ревьев от 62,1 до  235,03 мкм (на 73,6 %). При 

этом лишь 33–41 %  значений укладывается 
в доверительный интервал 2σ (рис. 5).

В  среднем для ценопопуляции длина ПТ 
была существенно  выше у деревьев,  расту-
щих на контрольных участках (126–149 мкм – ​

Т а б л и ц а  1
Размеры пыльцевых зерен, мкм*

Место   
произрастания

Пыльцевое зерно Воздушный мешок

Длина Высота Длина Высота

2017 г.

ПП1
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

ПП2
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

ПП3
62,79±0,506
33,24–92,15

55,63±0,659
20,83–100,24

35,83±0,473
18374–68,04

49,62±0,531
23,34–80,70

2018 г.

ПП1
70,97±0,281
49,27–95,52

49,81±0,273
29,30–71,72

43,41±0,210
24,14–61,12

41,60±0,217
26,26–64,40

ПП2
69,51±0,334
50,83–92,13

49,13±0,356
31,23–72,75

41,62±0,251
21,65–59,30

42,00±0,345
26,18–72,50

ПП3
70,88±0,324
43,80–96,64

46,76±0,259
28,35–75,50

42,25±0,226
26,40–65,76

40,96±0,207
26,26–63,98

* В числителе –  ​средние значения ± ошибка,  в знаменателе –  ​размах варьирования.

Т а б л и ц а  2
Показатели качества пыльцы, %

Место  произрастания

Доля пыльцевых зерен*

Аномальных
Давших положительную  

реакцию на крахмал
Проросших

2017 г.

ПП1
1,5

0–7,9
98,5

94,9–99,7
63,4

35,8–89,3

ПП2
0,8

0–2,7
98,2

94,2–99,6
64,9

15,2–81,6

ПП3 7,2
0–31,6

62,1
10,6–99,0

28,6
0–61,1

2018 г.

ПП1
2,2

0–7,4
93,4

83,0–100,0
55,0

10,3–89,1

ПП2
2,4

0–8,1
95,3

90,1–98,0
76,6

46,5–94,3

ПП3
2,1

0–9,9
89,1

64,1–100,0
27,9

1,2–81,3

* В числителе –  ​средние значения,  в знаменателе –  ​размах варьирования.
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Рис. 2. Прорастание пыльцы (%) в пробах 2017 г. (а –  ​ПП1,  б –  ​ПП2,  в –  ​ПП3) и длина ПТ (мкм) (г –  ​ПП1,   
д –  ​ПП2,  е –  ​ПП3) и 2018 г. (ж–и,  к–м соответственно);  каждый столбец соответствует одному дереву

Т а б л и ц а  3
Частота представленности аномалий пыльцевых зерен, %

Тип аномалии пыльцевых зерен Средняя (максимальная) частота

Мелкие пыльцевые зерна 1,560 (4,762)

Воротничковые воздушные мешки 0,036 (0,971)

Трехмешковые пыльцевые зерна 0,036 (0,493)

Четырехмешковые пыльцевые зерна 0,073 (1,905)

Пыльцевые зерна с одним воздушным мешком 0,073 (1,802)

Пыльцевые зерна без воздушных мешков 0,290 (7,207)
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в 2017  г. и 195–213 мкм – ​ в 2018  г.). В при-
городном древостое показатель уменьшался 
в разные годы до  81–140 мкм,  в 2017 г. был 
близок к критическому значению. При прора-
щивании на искусственных средах пыльца счи-
тается жизнеспособной,  если длина пыльцевых 
трубок превышает размеры пыльцевого  зерна 
[Третьякова,  Бажина,  1994;  Hak,  Russel,  2004].

Гистохимические исследования пыльцы. 
Жизнеспособность пыльцы в  значительной 
степени зависит от содержащихся в ней пи-
тательных веществ,  так как в начальный пе-
риод прорастания пыльцевые трубки разви-
ваются главным образом за счет собственных 
запасов [Поддубная-Арнольди,  1964]. Пыль-
ца видов Picea,  как и у большинства пред-

Рис. 3. Диаграмма размаха квантиль-квантиль для показателей прорастания

Рис. 4. Кластерный анализ показателей прорастания пыльцы (а,  ось y – функция плотности) и числа 
проросших и прокрашенных пыльцевых зерен (б).

Левый столбик — кластер  1,  правый — кластер  2
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ставителей голосеменных,  относится к  так 
называемому крахмальному типу. Гистохи-
мический анализ пыльцевых зерен показал,  
что  положительную реакцию на основное пи-
тательное вещество  – ​крахмал – дают 85,7–
100 %  пыльцевых зерен (см. табл. 2). Так же 
как число  проросших ПЗ,  данные группиру-
ются в два кластера (см. рис. 4,  б).

ОБСУЖДЕНИЕ

Репродуктивный успех растений во  мно-
гом определяется наличием жизнеспособной 
пыльцы,  поскольку от качества пыльцевых 
зерен во  многом зависит получение каче-
ственных семян [Поддубная-Арнольди,  1964;  
Wilcock, 2000]. Развитие и жизнеспособность 
пыльцы растений определяются как внутрен-
ними (состояние дерева,  особенности мета-
болизма),  так и  внешними (условия произ-
растания,  температура,  осадки) факторами. 
Виды Picea хорошо  адаптированы к умерен-
ному климату бореальной зоны,  ель сибир-
ская в  условиях Средней Сибири характе-
ризуется регулярным развитием и  высокой 
жизнеспособностью пыльцы [Бажина и  др.,  
2019,  2020]. Однако  техногенный стресс мо-
жет изменить резистентность организма,  при 
этом сила и  характер  воздействия опреде-
ляются свойствами организма и  зависят от 

его  исходного  состояния. Хотя пыльца хвой
ных менее чувствительна к  изменениям рН 
среды,  чем у широколиственных растений,  
и  прорастание,  и  длина пыльцевых трубок 
уменьшаются в условиях воздушного  загряз-
нения [Manning, Fewer, 1980; Cox, 1983; Eco-
logical genetics …, 1987; Kormutak et al., 1994]. 
Жизнеспособность снижается как при высо-
ких концентрациях,  так и при значительной 
продолжительности воздействия. Отмечает-
ся видоспецифичность реакции на поллютан-
ты,  в частности,  темнохвойные виды оказыва-
ются более чувствительны [Genetics effects…, 
1987;  Калашник и  др.,  2008]. Как показали 
настоящие исследования,  техногенный стресс 
оказывает негативное воздействие на функ-
циональные свойства пыльцы ели сибирской – ​
непосредственно  на границе крупного  про-
мышленного  центра прорастание и длина ПТ 
уменьшаются. Аналогичная картина наблюда-
лась ранее в этих условиях и у деревьев пих-
ты сибирской (Abies sibirica Ledeb.) [Бажи-
на,  2007]. Разделение массива данных на два 
кластера свидетельствует о  его  неоднородно-
сти – ​часть деревьев,  очевидно,  продуциру-
ет стерильные ПЗ. Увеличение стерильности 
пыльцы,  наблюдаемое в этих условиях,  мо-
жет привести к снижению генетического  раз-
нообразия ели,  а также к нарушению процес-
сов оплодотворения и формирования семян.

Рис. 5. Диаграммы концентрации жизнеспособности ПЗ (длина трубок и прорастание): а –  ​2017 г.,  б –  ​
2018 г.: 1 –  ​длина трубок,  2 –  ​медиана Тьюки,  3 – выбросы. Темный фон –  ​область 1,  содержит 50 %  
точек с наибольшей глубиной,  серый фон – ​многоугольник,  полученный растяжением области 1 в 1,5 раза
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Репродуктивные органы считаются силь-
ными потребителями питательных веществ,  
синтетические процессы в них зависят от ко-
личества поступающих ассимилянтов [Чи-
ков,  1987],  а следовательно,  и от состояния 
деревьев. В  условиях загрязнения у  хвой
ных наблюдаются нарушения метаболизма,  
даже когда видимые повреждения спорофита 
еще не проявляются. Очевидно,  на функцио-
нальных свойствах пыльцы прежде всего  ска-
зываются изменения в составе питательных 
и  физиологически активных соединений  – ​
углеводов,  служащих резервным источником 
энергии и поставщиком субстрата для роста,  
аминокислотного  состава,  обусловливающе-
го  изменения белковых компонентов и их ка-
талитических свойств [Поддубная-Арнольди,  
1964],  фенольных соединений,  накопление 
которых рассматривается как неспецифичес- 
кая реакция растений на стресс [Pont, Pezet, 
1991;  Судачкова и др.,  1997]. Установлено,  что  
пыльца с повышенным содержанием углево-
дов отличается более высокой жизнеспособ-
ностью [Stanley, Linskens, 1974; Некрасова,  
1983;  Третьякова,  Носкова,  2004]. Аналогич-
ная зависимость выявлена и для пыльцы ели 
сибирской – ​жизнеспособность пыльцы выше 
у деревьев,  большее число  ПЗ которых дает 
положительное окрашивание на крахмал,  од-
нако  связи не всегда функциональны. Значи-
тельная вариабельность показателей качества 
пыльцы ели в пробах одного  дерева свиде-
тельствует о   функциональной мультивари-
антности реакции особи на стресс,  что,  в ко-
нечном итоге,  обеспечивает выживание вида.

Анализ химических показателей загрязне-
ния среды часто  не отражает состояния эко-
систем,  так как на растения действует смесь 
нескольких загрязнителей одновременно  в со-
четании с природными факторами. Экосисте-
мы могут приспосабливаться к такому влия-
нию,  но  по  состоянию чувствительных видов 
можно  судить об уровне загрязнения. Влияние 
неблагоприятных условий сказывается в пер-
вую очередь на продолжительности жизни 
биоты и репродуктивных процессах,  в част-
ности на жизнеспособности пыльцы расте-
ний [Keller, Beda, 1984; Wolters Martens, 1987;  
Лямеборшай,  Родин,  2002].

Любые изменения внешней среды вызы-
вают в  живом организме соответствующие 
адаптивные реакции,  которые нередко  име-

ют достаточно  сложный характер. Они могут 
выражаться в изменении различных функцио- 
нальных систем,  определяя их качественно  
новую структуру. В результате изменивших-
ся условий существования в  организме вы-
рабатываются адекватные компенсаторные 
реакции,  обеспечивающие нормальную его  
жизнедеятельность и общий гомеостаз. Мы по-
лагаем,  что  значительные вариации качества 
ПЗ обусловлены как локальными различия-
ми в условиях произрастания (загрязнение),  
так и  состоянием,  генетическими особенно-
стями (способностью к адаптации) отдельных 
деревьев. Увеличение стерильности пыльцы,  
наблюдаемое при нарушении гомеостаза де-
ревьев в стрессовых условиях,  может приве-
сти к нарушению процессов оплодотворения 
и формирования семян,  как это  происходит 
у  пихты сибирской [Бажина,  1997]. Однако  
у ели сибирской,  как показали исследования,  
при настоящем уровне загрязнения,  очевид-
но,  происходит компенсация негативных воз-
действий,  хотя прорастание и длина пыльце-
вых трубок снижаются;  у основной массы ПЗ 
критических значений показатели пока не до-
стигают. Пыльцу ели сибирской можно  ис-
пользовать в работах по  комплексному мони-
торингу качества среды.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Picea obovata в  условиях Сибири харак-
теризуется регулярным развитием и  высо-
кой жизнеспособностью пыльцы,  в условиях 
повышения уровня загрязнения наблюдает-
ся некритичное снижение жизнеспособности 
и  увеличение вариабельности прорастания 
и длины ПТ,  что  свидетельствует о  функ-
циональной мультивариантности реакции 
особи на загрязнение. Уменьшение жизне-
способности пыльцы ели сибирской может 
привести к нарушению процессов оплодотво-
рения и формирования семян,  снижению ге-
нетического  разнообразия вида. Пыльцу ели 
сибирской можно  использовать в работах по  
комплексному мониторингу качества среды.

Работа выполнена в рамках базового  проекта 
№ FWES‑2021-0009 “Функционально-динамическая 
индикация биоразнообразия лесов Сибири”.

Авторы признательны дирекции национального  
парка “Красноярские Столбы” за возможность про-
ведения исследований на территории парка,  а так-
же канд. биол. наук А. К. Экарту за помощь в сбо-
ре образцов.
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The Siberian spruce (Picea obovata Ledeb.) pollen viability was studied on the border of Krasnoyarsk city 
as well as unpolluted growth conditions. The study discovered the variability and correlation between the 
functional characteristics of pollens, as well as a low rate of development anomalies. The viability of pollen 
growth in forest ecosystems of the Eastern Sayans middle mountains (northeast border of national park 
“Krasnoyarskie Stolby”) decreased under pollution press. A great variety of pollen viability characteristics 
of the Siberian spruce pollen makes evident the high degree of flexibility and adaptability of species′ repro-
ductive processes.

Key words: Picea obovata Ledeb., pollution, germination of pollen, length of pollen tubes, starch content.


