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МОРФОЛОГИЯ И КАЧЕСТВО ПЫЛЬЦЫ У ВИДОВ РОДА PICEA (PINACEAE)
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Установлены особенности формирования и морфологические параметры пыльцы четырех видов Picea A. Di-
etr. из коллекции дендрария Института леса им. В.Н. Сукачева СО РАН. Выявлено высокое качество пыльцы 
у декоративной формы местного вида P. obovata и интродуцированных видов P. ajanensis и P. mariana. Пыль-
ца P. pungens имеет более низкую жизнеспособность (71.6 %) и повышенное число аномалий (14.1 %). 
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POLLEN MORPHOLOGY AND QUALITY IN PICEA (PINACEAE)
SPECIES FROM COLLECTION OF V.N. SUKACHEV INSTITUTE OF FOREST SB RAS
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V.N. Sukachev Institute of Forest, SB RAS,

660036, Krasnoyarsk, Academgorodok, 50/28, e-mail: kvitko@ksc.krasn.ru, msedaeva@ksc.krasn.ru
Peculiarities of pollen formation and morphological parameters of pollen grains in 4 Picea A. Dietr. species from 
collection of Institute of Forest SB RAS Arboretum (Krasnoyarsk) were determined. High pollen quality of ornamen-
tal form of local species P. obovata and introduced species P. ajanensis and P. mariana has been shown. Decreased 
viability (71.6 %) and high frequency of abnormal grains (14.1 %) were character for P. pungens pollen.
Key words: Picea, microgametogenesis, pollen, viability, introduction.

ВВЕДЕНИЕ
Представители рода Picea A. Dietr. широко ис-

пользуются в садово-парковом строительстве и ланд-
шафтном озеленении благодаря своей высокой деко-
ративности и неприхотливости к почвенным услови-
ям. Процессы половой репродукции елей изучены 
довольно подробно, однако данные об особенностях 
развития мужских генеративных структур у разных 
видов при искусственном разведении и интродукции 
немногочисленны (Размологов, 1964; Смирнов, 1977; 
Кищенко, Тихова, 1994). При выращивании древес-
ных растений в ботанических садах и дендрариях но-
вые природно-климатические условия могут спрово-
цировать у них экологический стресс, аномалии роста 
и развития, а также привести к повышению внутри-
видовой дифференциации и снижению продуктив-
ности (Некрасов, 1991; Мамаев, Андреев, 1996). Осо-

бенная чувствительность к новым условиям харак-
терна для ювенильной стадии онтогенеза и начала 
репродуктивной фазы, когда процессы споро- и гаме-
тогенеза входят в соответствие с новым температур-
ным и световым режимом (Шкутко, 1973). Изучение 
генеративной сферы растений в условиях интродук-
ции особенно актуально для выявления их репродук-
тивной способности. Определение качества пыльцы 
растений, вступивших в фазу семеношения, позволя-
ет судить об их репродуктивной способности и степе-
ни адаптации к условиям интродукции.

Настоящая работа посвящена сравнительному 
изучению морфологии и качества пыльцы, а также 
особенностей формирования мужского гаметофита у 
видов рода Picea при интродукции в условиях Цент-
ральной Сибири.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Объектами исследования служили интродуциро-

ванные виды Picea: два североамериканских (Picea 
mariana B.S.P. и P. pungens Engelm.) и один дальневос-
точный (P. ajanensis Fisch. ex Carr.), а также декоратив-
ная форма местного вида P. obovata Ledeb. f. semin-

skiensis Lucznik. Деревья произрастают в дендрарии 
Института леса им. В.Н. Сукачева СО РАН, который 
расположен в 38 км к северу от Красноярска в преде-
лах Красноярской лесостепи (Черепнин, 1957). В на-
стоящее время возраст деревьев составляет 45 лет.
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В районе исследований преобладают дерновые 
сильно- и среднеподзолистые легкосуглинистые поч-
вы, тип леса – сосняк вейниково-разнотравно-зеле-
номошный и бруснично-разнотравно-зеленомошный 
с примесью березы (Betula pendula Roth) и подлеском 
из шиповника (Rosa acicularis Lindl.). Климат резко 
континентальный. По многолетним данным средняя 
годовая температура воздуха составляет 1.6 °С, сред-
няя многолетняя норма зимних осадков – 80 мм, сум-
ма осадков теплого периода – 350 мм, безморозный 
период длится 85 дней, а вегетационный – 140 дней 
(Бугаева, Назимова, 2009).

В качестве материала исследовались мужские ге-
неративные почки, собранные в период их весеннего 
развития в конце апреля–начале мая. Микростроби-
лы фиксировали уксусным алкоголем (три части 
96-градусного этилового спирта и одна часть ледяной 
уксусной кислоты) и окрашивали ацетогематоксили-
ном для изучения стадий развития мужского гамето-
фита. Цитологический анализ проводился на времен-

ных давленых препаратах с помощью микроскопов 
МБИ-6, Микмед-6 и цифровой камеры-окуляра 
DCM 130. 

Пыльцу собирали в период массового пыления: 
у Picea ajanensis и P. obovata – во второй декаде мая, 
у P. pungens – в третьей декаде мая и у P. mariana – 
в первой декаде июня 2008 г. Для исследования мор-
фологии сухую пыльцу окрашивали ацетокарми-
ном. В каждом образце просматривали 500–1000 
пыльцевых зерен, подсчитывали количество нор-
мальной и аномальной пыльцы, определяли частоту 
встречаемости и спектр аномалий. Морфометричес-
кие па раметры определяли у 30 нормально развитых 
и лежащих в одной плоскости пыльцевых зерен в 
 каж дом образце. В полярном положении у пыльце-
вого зерна измеряли следующие параметры: длину 
(А) и высоту (В) тела, ширину (С) и высоту (D) воз-
душ ных мешков (рис. 1). Помимо определения абсо-
лютных величин, производилось вычисление отно-
шений между этими параметрами (Моносзон-Смо-
лина, 1949). Рассчи тывался индекс В/А, характери-
зующий форму тела пыльцевого зерна, которая у 
изучаемых видов варьирует от округлой до эллипти-
ческой.  Сравнение полученных данных проводили 
при по мощи t-критерия Стьюдента по стандартной 
мето дике.

Жизнеспособность пыльцы определяли стан-
дартным методом проращивания на 15%-м растворе 
сахарозы (Паушева, 1980). Пыльцу проращивали в 
термостате при 26 °С в течение 3–7 суток. Для опре-
деления динамики прорастания каждые сутки под-
считывалось количество проросших пыльцевых зе-
рен. После этого определяли суммарное количество 
жизнеспособных пыльцевых зерен и измеряли длину 
пыльцевых трубок. Жизнеспособными считались 
пыльцевые зерна, образующие трубки длиной, пре-
вышающей диаметр зерна. Кроме того, учитывали 
количество пыльцевых трубок с необычной морфоло-
гией (с ветвлениями, вздутиями и т. п.) и определяли 
частоту их встречаемости.

Рис. 1. Морфометрические параметры пыльцевых зерен 
 Picea:
А – длина, В – высота тела; С – длина, D – высота воздушного 
мешка.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Микрогаметогенез. Весеннее развитие микро-

стробилов у представителей рода Picea начинается в 
апреле. Мейоз в материнских клетках пыльцы у 
 P. ajanensis и местного вида P. obovata проходит в 
 третьей декаде апреля, у P. pungens и P. mariana – не-
сколько позднее, в первой декаде мая. Тетрады гапло-
идных микроспор в микроспорангиях наблюдаются 
в течение 3–5 дней (рис. 2, а), затем микроспоры на-
чинают увеличиваться в размерах, формируются 
 воздушные мешки (см. рис. 2, б). Развитие мужского 
гаметофита начинается после кратковременного пе-
риода покоя. В результате первых двух митотических 
делений в пыльцевом зерне образуются две протал-
лиальные клетки. После прохождения еще двух деле-
ний с образованием сифоногенной, сперматогенной и 

стерильной клеток, зрелый мужской гаметофит ели 
имеет пятиклеточное строение (см. рис. 2, в). Про-
хождение четвертого митотического деления до вы-
лета пыльцы свидетельствует о благоприятных погод-
но-климатических условиях региона для развития 
мужского гаметофита исследуемых видов ели (Некра-
сова, 1983). Раскрытие микроспорангиев и вылет 
пыльцы у P. оbovata, P. ajanensis и P. pungens происхо-
дит во второй–третьей декаде мая, у P. mariana – не-
сколько позднее, в первой декаде июня.

У P. mariana были обнаружены как пяти-, так и 
шестиклеточные пыльцевые зерна, содержащие три 
проталлиальные клетки (см. рис. 2, г). Эта находка 
представляет определенный интерес, поскольку ранее 
было установлено, что у всех представителей семей-
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ства Pinaceae в мужском гаметофите содержится две 
проталлиальные клетки (Цингер, Размологов, 1972; 
Fernando et al., 2010). Недавно пыльцевые зерна с 
 тремя проталлиальными клетками были найдены и 
у других представителей рассматриваемого семей-
ства – Abies sibirica Ledeb. (Bazhina et al., 2009) и Larix 
leptolepis Gord. (Zhang et al., 2008). На примере послед-
него показано, что в некоторых случаях проталлиаль-
ные клетки мужского гаметофита не только не дегене-
рируют, но и сохраняют способность к делению, а 
возможно, и функциональность. 

Морфология пыльцы. Морфометрические показа-
тели пыльцевых зерен изученных видов Picea приве-
дены в табл. 1. Наиболее мелкая пыльца образуется у 
P. mariana. Тело пыльцевого зерна округлое либо не-
сколько вытянутой формы – отношение высоты к 
длине (индекс В/А) варьирует от 0.90 до 0.99. Полу-
ченные данные в целом соответствуют результатам 
исследования пыльцы P. mariana в пределах ее естест-
венного распространения (Lindbladh et al., 2002; Major 
et al., 2005). Однако форма тела пыльцевых зерен в 
различных участках ареала ближе к эллиптической – 

Рис. 2. Развитие мужского гаметофита Picea (на примере P. mariana):
а – тетрада гаплоидных микроспор после формирования; б – молодая микроспора с возникающими воздушными мешками; в – 
пятиклеточное пыльцевое зерно; г – пыльцевое зерно с тремя проталлиальными клетками.

Таблица 1
Морфометрические параметры пыльцы изученных видов рода Picea

Вид Номер 
дерева

Размер тела пыльцевого зерна Размер воздушного мешка

А В С D

Х ± SX, мкм CV, % Х ± SX, мкм CV, % Х ± SX, мкм CV, % Х ± SX, мкм CV, %

P. obovata 1 74.7 ± 1.26 9.2 64.6 ± 1.26 10.6 43.6 ± 1.00 12.6 50.7 ± 1.30 14.0
P. pungens 1 85.6 ± 1.83 11.7 85.1 ± 1.70 10.9 47.3 ± 1.45 16.8 65.7 ± 1.51 12.6
P. ajanensis 1 82.3 ± 1.42 9.4 80.5 ± 1.82 8.3 47.7 ± 0.90 10.3 62.3 ± 1.30 11.7

P. mariana

1 56.1 ± 1.12 10.9 54.9 ± 0.74 7.3 33.4 ± 1.00 16.4 40.1 ± 1.34 18.3
2 61.6 ± 1.46 13.0 61.4 ± 0.98 8.7 34.6 ± 1.05 16.6 46.6 ± 1.19 14.0
3 59.3 ± 1.13 10.5 58.1 ± 0.97 9.2 33.9 ± 0.84 13.5 46.8 ± 1.27 14.9
4 57.7 ± 1.21 11.5 54.0 ± 0.96 9.7 35.7 ± 0.94 14.5 43.1 ± 0.98 12.4
5 54.0 ± 1.57 15.9 48.7 ± 1.12 12.6 35.3 ± 0.96 14.9 42.4 ± 0.98 12.7

Примечание. Х ± SX – среднее значение и его ошибка; CV – коэффициент вариации.
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индекс В/А составляет 0.76 и 0.89. Можно предполо-
жить, что высота тела пыльцевого зерна у данного 
вида характеризуется довольно высокой внутривидо-
вой изменчивостью. 

Пыльца P. pungens и P. ajanensis крупнее, чем у 
P. mariana. Тело пыльцевого зерна округлое, индекс 
В/А составляет 0.99 и 0.98 соответственно. Воздуш-
ные мешки крупные, симметричные, но у P. pungens 
наблюдается значительное варьирование по их разме-
ру. Пыльца декоративной формы местного вида 
P. obovata занимает промежуточное положение по 
морфометрическим параметрам – она крупнее, чем у 
P. mariana, но мельче, чем у P. pungens и P. ajanensis 
(различия статистически значимы при Р < 0.05). По 
форме тела пыльцевые зерна более вытянутые, индекс 
В/А составляет 0.86. Полученные данные в целом со-
ответствуют результатам исследования пыльцы ели 
сибирской из природных популяций Сибири (Некра-
сова, 1983; Владимирова и др., 2008).

У всех видов отмечались аномально мелкие пыль-
цевые зерна с 1–2 воздушными мешками. Размер тела 
у таких зерен был в 1.9–2.1 раза меньше средних пока-
зателей для вида, воздушных мешков – в 1.4–1.6 раза. 
Они могли быть как цитологически выполненными, 
так и проявлять признаки некробиоза. Их появление, 
возможно, связано с нарушениями мейоза, при кото-
рых происходит потеря части генетического материа-
ла в результате повреждения веретена деления или 
хромосомных мутаций (Бессонова, 1992; Махнева и 
др., 2003). У P. obovata мелкие пыльцевые зерна на-
блюдались с очень низкой частотой (0.2 %) и являлись 
единственным типом аномалий. У P. mariana и P. aja-
nen sis доля мелких зерен несколько выше (1.5 и 1.8 % 
соответственно). У P. pungens наблюдался более ши-
рокий спектр аномалий: мелкие пыльцевые зерна 
(13.9 %), зерна нормального размера с 3–4 воздушны-
ми мешками (0.2 %), а также линзовидные (0.1 %). 

Жизнеспособность пыльцы. Максимальная ин-
тенсивность прорастания пыльцы у всех видов наб-
людалась в первые сутки эксперимента (рис. 3). В на-

чале прорастания пыльцевое зерно набухает, из пор 
выпячивается интина. Одновременно с набуханием 
начинается синтез крахмала, который продолжается 
до окончания роста пыльцевых трубок. Пыльцевые 
трубки появляются уже через 14–18 часов после посе-
ва. Наблюдения проводились в течение 7 дней, однако 
уже на 3 сутки количество проросшей пыльцы у всех 
видов ели достигало максимального значения и впо-
следствии практически не изменялось. 

Согласно литературным источникам, для боль-
шинства видов Picea характерна высокая жизнеспо-
собность пыльцы – 85–90 % (Владимирова и др., 2008; 
Owens, Molder, 1980; Cram, Lindquist, 1984; Major et al., 
2005). Исследуемые нами виды различались по жиз-
неспособности пыльцы и длине формирующихся 
пыльцевых трубок (табл. 2). Наилучшие показатели 
были установлены для P. mariana (длина трубок 81.8–
557.6 мкм, жизнеспособность пыльцы 84.5–97.0 % 
у разных деревьев). Близкие значения показаны у 
P. ajanensis и местного вида P. obovata. Пыльца 
P. pungens имеет более низкую жизнеспособность и 
формирует более короткие пыльцевые трубки. Про-
веденный регрессионный анализ показал наличие вы-
сокой отрицательной связи между количеством ано-
мальных пыльцевых зерен (х) и жизнеспособностью 
пыльцы (y) (y = –1.7155x + 91.587; R2 = 0.9735), а так-
же положительной связи между жизнеспособностью 
пыльцы (x) и длиной пыльцевых трубок (y) (y = 
= 0.0563x2 – 4.7131x + 211.01; R2 = 0.8507). 

В процессе формирования пыльцевые трубки 
елей могут ветвиться, образовывать изгибы и вздутия 
(рис. 4). Причины появления таких трубок и их влия-
ние на фертильность пыльцы неясны. Некоторые ис-
следователи связывают ветвление пыльцевых трубок 
елей с избыточной влажностью среды при лабора-
торном проращивании (Смирнов, 1977). По мнению 
Н.В. Цингер и В.П. Размологова (1972), ветвление 
пыльцевых трубок у голосеменных является при-
способительным признаком, поскольку увеличение 
поверхности трубок компенсирует более низкую, чем 
у покрытосеменных, ферментную активность цито-
плазмы и стенок пыльцевых трубок.

Рис. 3. Динамика прорастания пыльцы видов рода Picea.

Таблица 2
Жизнеспособность пыльцы и длина

пыльцевой трубки изученных видов рода Picea

Вид Номер
дерева

Кол-во 
проросших
пыльцевых 

зерен, %

Длина пыльцевой трубки

Х ± SX, мкм lim, мкм CV, %

P. obovata 1 85.0 227.4 ± 14.76 79.4–397.9 35.5
P. pungens 1 71.6 181.5 ± 6.78 96.9–242.2 20.5
P. ajanensis 1 89.7 213.1 ± 12.83 96.9–346.0 32.9
P. mariana 2 84.5 184.9 ± 14.22 81.8–451.5 42.1

3 92.4 295.1 ± 20.47 109.1–557.6 38.0
4 97.0 280.8 ± 16.72 121.2–448.5 32.6
5 92.7 262.9 ± 20.31 81.8–509.1 42.3
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Наши исследования показали, что у 4.5 % про-
росших пыльцевых зерен P. mariana формировались 
двойные трубки, а 13.6 % трубок имели различные 
вздутия и изгибы. У P. ajanensis и P. pungens ветвление 
трубок наблюдалось в единичных случаях, а частота 

Рис. 4. Двойные (а, б) и разветвленные (в, г) пыльцевые трубки Picea (на примере P. mariana).

встречаемости двойных трубок составила 18.7 и 
29.8 % соответственно. У местного вида P. obovata ко-
личество трубок с необычной морфологией не превы-
шало 1.5 %, что значительно меньше по сравнению с 
интродуцентами. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Проведенные исследования выявили высокое 

 качество пыльцы P. ajanensis и P. mariana в условиях 
интродукции в Центральной Сибири. По жизнеспо-
собности пыльцы эти виды сходны или даже пре-
восходят местный вид P. obovata (84.5–97.0 %). В то же 
время у этих видов обнаружена высокая частота 
 формирования аномальных пыльцевых трубок (до 
29.8 %). Пыльца P. pungens содержит значительное ко-
личество аномальных зерен (14.1 %) и имеет более 
низкую жизнеспособность (71.6 %). Неоднородная по 
размеру и слабо прорастающая на питательной среде 
пыльца может свидетельствовать о том, что эколо-
гические условия района интродукции менее благо-

приятны для развития мужской генеративной сферы у 
этого вида. 
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