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Аннотация. Цель исследований – установить особенности в макроспорогенезе, ма-
крогаметогенезе и эмбриогенезе у видов Picea (аборигенного – P. abies и интродуци-
рованнных видов – P. canadensis и P. pungens) в Ботаническом саду Петрозаводского 
государственного университета (подзона средней тайги). Для изучения развития гене-
ративной сферы с 10 деревьев срезали побеги с генеративными почками и стробилами 
с юго-западной стороны кроны и фиксировали в смеси спирта и глицерина. Развитие 
женского гаметофита и зародыша изучали на постоянных препаратах. Препараты для 
анатомического исследования почек были приготовлены по стандартной методике. При 
этом применяли двойную фиксацию в глутаральдегиде и осмии, проводку через спирт 
и ацетон, заключение в эпоксидную смолу. Срезы толщиной около 1 мкм готовили на 
ультрамикротоме и окрашивали в 1% водном растворе метиленового синего. Исследо-
ваниями установлено, что в середине мая женский гаметофит находится еще на свобод-
ной стадии, а к началу июня он уже имеет клеточное строение. Эмбриогенез начинается 
в конце июля и заканчивается во второй декаде августа. У интродуцированных видов в 
развитии женской генеративной сферы и в ходе эмбриогенеза наблюдаются различные 
отклонения. Главными из них являются дегенерация женского гаметофита на свободно-
ядерной стадии и деструкция архегониев на стадии проэмбриогенеза. По этой причине 
от 37 до 51% семян интродуцентов лишены зародыша. Наибольший процент пустых се-
мян и наиболее поздние сроки прохождения основных этапов морфогенеза отмечается у 
P. pungens. Это свидетельствует о наименьшей степени адаптированности генеративной 
сферы данного вида интродуцента к новым условиям.
Ключевые слова: интродукция, макроспорогенез, макрогаметогенез, эмбриогенез, 
женский гаметофит, хвойные, Picea
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Abstract. The aim of the research was to establish features in macrosporogenesis, macrogametogenesis, and embryogenesis in Picea species 
(native species P. abies and introduced species P. canadensis and  P. pungens) in the Botanical Garden of Petrozavodsk State University (middle taiga 
subzone). To study the development of the generative sphere, shoots with generative buds and strobiles from the southwestern side of the crown were 
cut from 10 trees and fixed in a mixture of alcohol and glycerin. The development of the female gametophyte and the embryo was studied with constant 
preparations. Preparations for anatomical examination of the kidneys were prepared according to standard methods. In this case, double fixation 
in glutaraldehyde and osmium was used, wiring through alcohol and acetone, and encapsulation in epoxy resin. Sections with a thickness of about 
1 μm were prepared on an ultramicrotome and stained in a 1% aqueous solution of methylene blue. Studies have established that in mid-May, 
the female gametophyte is still at a free stage, and by the beginning of June it already has a cellular structure. Embryogenesis begins in 
late July and ends in the second decade of August. In introduced species, various deviations are observed in the development of the female 
generative sphere and during embryogenesis. The main ones are the degeneration of the female gametophyte at the free-nuclear stage and 
the destruction of archegonia at the stage of proembryogenesis. For this reason, from 37 to 51% of the seeds of introducers are devoid of the 
embryo. The largest percentage of empty seeds and the most recent stages of the passage of the main stages of morphogenesis are observed in 
P. pungens. This indicates the least degree of adaptability of the generative sphere of this species of introducer to new conditions.
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Дендрофлора северо-запада России нужда-
ется в обогащении новыми видами древесных 
растений, устойчивых к загрязнению среды. В 
связи с этим становится все более актуальным 
проведение интродукции. При этом особого вни-
мания заслуживают представители рода Picea. 
Многие виды этого рода, отличаясь высокой 
газоустойчивостью и декоративностью, могут 
быть использованы для озеленения населенных 
пунктов, в пейзажных посадках при организации 
лесопарков и реконструкции лесов зеленых зон, 
а также введены в культуру.

Перспективность интродуцентов оцени-
вается по ряду признаков. Важнейшим из них 
является степень соответствия ритмики роста 
и развития растений динамике экологических 
факторов места интродукции. Необходимо выяс-
нение особенностей и изменений, происходящих 
внутри вегетативных и генеративных почек, а 
также в стробилах [1–5]. Именно от особенностей 
прохождения всех этапов развития генеративных 
органов и степени сформированности мужского 
и женского гаметофитов зависят количество и 
качество семеношения [6–9]. Только отбором наи-
более адаптированных к новым условиям особей, 
выращенных из семян местной интродукции, 
новый вид можно ввести в культуру [4, 10, 11]. 

Цель настоящих исследований – установить 
календарные сроки прохождения отдельных 
стадий макроспорогенеза, макрогаметогенеза и 
эмбриогенеза у интродуцированных в Карелии 
видов Picea А. Dietr. Подобные исследования 
на северо-западе России ранее не проводились.

Материалы и методы

Исследования проводили в Ботаническом 
саду Петрозаводского госуни верситета, располо-
женном в средней подзоне тайги (61▫ 47’ с.ш., 34▫ 
20’ в.д.) в течение двух вегетационных периодов. 
Объектами исследования служили аборигенный 
вид – ель европейская Picea abies (L.) Karst. и два 
интродуцента – ель колючая форма голубая Picea 
pungens Engelm. f. glauca Regel. и ель канадская 
Picea canadensis (Mill.) Britt. (табл. 1).

Для изучения развития генеративной сферы 
с 10 деревьев каждого вида срезали по 1 побегу 
с генеративными почками, а затем стробилами 
с юго-западной стороны кроны через каждые 3 
суток. Далее их фиксировали в смеси спирта и 
глицерина (соотношение 3 : 1). За дату начала того 
или иного этапа морфогенеза принимали то вре-
мя, когда он отмечался не менее, чем у 30% почек 
того или иного вида. Объем выборки по каждому 
этапу морфогенеза составлял 10 почек, а затем 
стробилов для каждого вида. Развитие женского 
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гаметофита и зародыша изучали на постоянных 
препаратах. Препараты для анатомического 
исследования почек готовили по стандартной 
методике [12, 13]. При этом применяли двойную 
фиксацию в глутаральдегиде и осмии, проводку 
через спирт и ацетон, заключение в эпоксидную 
смолу. Срезы толщиной около 1 мкм готовили 
на ультрамикротоме и окрашивали в 1% водном 
растворе метиленового синего.

Результаты и их обсуждение

В развитии женского гаметофита хвойных 
хорошо различаются две стадии: свободноя-
дерная и клеточная. Первые фиксации в 2012 и 
2013 гг., проведенные соответственно 16−17. V, 
показали, что женский гаметофит у всех трех 
изучаемых видов рода Picea находится на свобод-
ноядерной стадии (табл. 2). В середине нуцеллуса 
семязачатка находится полость, выстилаемая 
слоем клеток секреторной ткани, так называе-
мого нуцеллярного тапетума. Свободные ядра 
макроспорогаметофита окружены мембраной, 
образующей на срезах круговую линию извили-
стой формы.

На препаратах, зафиксированных 1. VI 
(2012 г.) и 5. VI (2013 г.), видно, что инициация 
архегониев уже произошла, и гаметофит имеет 
клеточное строение (см. табл. 2). В это время 
центральная клетка архегония окружена одно-
рядным слоем клеток обкладки. Созревание ар-
хегония изучаемых видов в 2013 г. продолжалось 
до начала июля, тогда как в 2012 г. этот процесс 
закончился уже в июне. В одном женском гамето-
фите обычно образуется несколько архегониев. У 
интродуцированных видов нередко наблюдаются 
признаки дегенерации архегониев [14]. Судя по 
литературным данным, причиной дегенерации 
архегониев в семязачатках хвойных растений 
чаще всего является недоопыление или опыление 
стерильной пыльцой [15–17]. Другая форма деге-
нерации женского гаметофита у интродуцирован-
ных видов наблюдается на более поздней стадии, 
а именно − на стадии раннего эмбриогенеза. При 
этой форме дегенерации архегонии разрушаются. 
Яйцеклетка и клетки обкладки при этом уже не 
различимы, частично сохраняются лишь обо-
лочки клеток. Никаких следов проэмбрио или 
зародыша не обнаружено. Зародышевая полость 

Таблица 1 / Table 1
Возраст и высота деревьев изученных видов рода Picea, интродуцированных в Карелию
The age and height of the trees of the studied species of the genus Picea, introduced to Karelia

Вид / Species
Происхождение 

посадочного материала / 
Origin of planting material

Средний возраст, лет / 
Average age, years

Средняя высота, м / 
Average height, m

Наличие
семеношения / 
Availability seed

Picea pungens f. glauca С.-Петербург 45±3 16.2±0.7 есть
P. canadensis С.-Петербург 42±4 16.7±0.9 -»-
P. abies Петрозаводск 56±5 19,1±1.1. -»-

Таблица 2 / Table 2
Этапы развития женского гаметофита и эмбриогнеза изученных видов рода Picea, 

интродуцированных в Карелию
Stages of development of female gametophyte and embryogenesis of studied species of the genus Picea 

introduced into Karelia

Вид / 
Species

Год 
наблюдения / 

Year of 
observation

Этап 

Свободно-
ядерное 
строение / 

Free nuclear 
structure

Клеточное 
строение / 

Cell 
structure

Архегонии 
созрели / 

Archegonies 
are ripe

Ранний 
эмбриогенез / 

Late 
embryogenesis

Поздний 
эмбриогенез / 

Early 
embryogenesis

Семена с деге-
нерировавшими 
архегониями, % / 

Seeds with 
degenerated 
archaeans,%

Picea pungens 
f. glauca

2012 16. V 1. VI 26. VI 28. VII 11. VIII 34
2013 17. V 5. VI 7. VII 9. VIII 20. VIII 51

P. canadensis
2012 16. V 1. VI 21. VI 22. VII 7. VIII 27
2013 17. V 5. VI 5. VII 30. VII 15. VIII 35

P. abies
2012 16. V 1. VI 15. VI 15. VII 1. VIII 3
2013 17. V 5. VI 2. VII 28. VII 9. VIII 6
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в формирующемся семени пустая. Эндосперм 
имеется, но клетки его более светлые, чем у нор-
мальных семян. Подобная картина наблюдалась 

у Larix sibirica [18] и P. sibirica [19]. Строение 
женского гаметофита P. canadensis на разных 
стадиях развития представлено на рис. 1.

Начальные стадии развития зародыша хвой-
ных растений протекают в архегонии. После вы-
хода зародыша из архегония выделяют две фазы 
− раннего и позднего эмбриогенеза. На препаратах 
семян P. abies и P. canadensis, зафиксированных в 
конце июля 2013 г., зародыш находился на завер-
шающей стадии раннего эмбриогенеза. У P. pun-
gens подобная стадия наступила лишь 9. VIII (см. 
табл. 2). Аналогичная зависимость отмечалась и 
в 2012 г. только на 1−2 недели раньше. Эмбрион 
на данной стадии уже имеет характерную для 
хвойных растений удлиненно-цилиндрическую 
форму. На дистальном конце зародыша можно 
различить примордии семядолей и плюмулу, или 
зачаточный апекс побега. Между дистальным и 
проксимальным полюсами зародыша нет резкой 
границы. Его клетки слабо дифференцированы и 
характеризуются меристематической организаци-
ей. Рост зародыша заканчивается быстро и уже во 
второй декаде августа в семенах изучаемых видов 
рода Picea он достигает нормальной величины 
и состоит из листоподобных образований, или 
семядолей, и расположенной ниже семядолей 
стеблевой части, или гипокотиля. Помимо зача-
точного апекса побега у зародыша можно обнару-
жить зачаток корня, состоящего из меристемы и 
массивного корневого чехлика. После этой стадии 
видимых структурных изменений в зародыше уже 
не происходит [14]. Стадия позднего эмбриогенеза 

ранее всего отмечалась у P. abies 1−9. VIII, а позд-
нее всего – у Picea pungens f. glauca (11−20. VIII).

Зародыш в семенах рода Picea, как и других 
хвойных, окружен эндоспермом и защищен се-
менной кожурой. Эндосперм в семенах хвойных 
трансформируется из клеток женского гамето-
фита. Превращение клеток женского гаметофита 
в клетки запасающей ткани происходит в период 
оплодотворения и в фазе проэмбриогенеза. Ре-
зервные вещества эндосперма, по литературным 
данным, представлены запасными белками, 
жиром и крахмалом [20]. По типу запасных ве-
ществ в эндосперме выделяются две зоны. Клет-
ки внутренней зоны, непосредственно окружа-
ющей формирующийся зародыш, содержат в 
основном крахмал. Внутренняя зона эндосперма 
в процессе эмбриогеноза полностью резорбиру-
ется. В зрелом семени зародыш окружен эндо-
спермом, содержащим липиды и белки. Эти за-
пасные вещества утилизируются в ходе прорас-
тания семени. Строение семени Picea canaden-
sis на разных стадиях развития представлено 
на рис. 2.

Следует отметить, что от 37 до 51% семян 
интродуцентов лишены зародыша, но эндосперм 
они иногда содержат (см. табл. 2). Такое же 
явление в отношении Pinus sibirica в условиях 
интродукции наблюдали И. Н. Третьякова и др. 
[21] и В. С. Свинцова и И. Н. Третьякова [22]. 

Рис. 1. Развитие женского гаметофита P. canadensis (2012 г.): а − ранняя стадия свободноядерного гаметофита 
(17.V),  б − клеточный гаметофит,  молодые архегонии (5.VII), в − архегоний в момент оплодотворения (12.VII), г − де-

генерирующий гаметофит. а, б, в − ×290, г − ×95 (фото В. В. Тренина) 
Fig. 1. The development of female gametophyte P. canadensis (2012): a − early stage of a free nuclear gametophyte (17.V), 
b − cellular gametophyte, young archegonies (5.VII), c − archegonies at the time of fertilization (12.VII), d − degenerating 

gametophyte. a, b, c − × 290, d − × 95 (photo by V. V. Trenin)

а/а б/b в/c г/d

И. Т. Кищенко, В. В. Тренин. Развитие женского гаметофита и эмбриогенез 
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Подобные отклонения у аборигенных видов 
встречаются гораздо реже [23]. Истинная при-
рода отмеченной аномалии остается до конца не 
выясненной. Существует гипотеза о существо-
вании так называемого скрытого генетического 
груза [24]. По мнению автора, при перекрестном 
опылении основная часть этого груза остается 
невыраженной. Однако даже при незначитель-
ном самоопылении действие рецессивных генов 
быстро обнаруживается. Большая часть видов 
хвойных растений, как известно, лишена меха-
низмов, препятствующих самооплодотворению 
после самоопыления. Сравнительно небольшое 
число особей изучаемых видов и их удален-
ность друг от друга препятствует перекрестному 
опылению. Поэтому гипотеза о генетическом 
грузе, приводящем к образованию пустых семян, 
представляется весьма вероятной. По мнению 
И. И. Харовой [25] и М. Ф. Сурсо [17], дегенера-
ционные процессы в неопыленных семязачатках 
и блокирование развития женского гаметофита 
у P. sylvestris также происходят в условиях сво-
бодного самоопыления. По мнению М. Ф. Сурсо 
[17], опыление, отсутствие опыления и опы-
ление нежизнеспособной пыльцой приводит к 
деструктивному типу развития семязачатков на 
ранних стадиях у большинства видов хвойных, 
что является одной из причин формирования 
недоразвитых семян. Автор показал, что низкая 
энергия роста пыльцевых трубок, стерильность 
мужского гаметофита, а также гибель эмбрионов 
в раннем эмбриогенезе приводят к некрозу семя-
зачатков на более поздних стадиях их развития, 

следствием чего является образование «пустых» 
семян. Последствия самоопыления и самоопло-
дотворения у Pinaceae начинают проявляться в 
проэмбриогенезе и раннем эмбриогенезе из-за 
физиологической несовместимости тканей за-
родыша и женского гаметофита [9, 26−29]. Эти 
нарушения приводят к увеличению выхода «пу-
стых» семян [30−34]. Все это приводит к резкому 
снижению всхожести семян интродуцированных 
видов хвойных растений [35, 36]. Подобные 
отклонения у аборигенных видов встречаются 
гораздо реже [23, 37]. 

Таким образом, из всех изучаемых видов 
рода Picea максимальное запаздывание в прохож-
дении всех основных этапов морфогенеза, а также 
наибольший процент пустых семян отмечается 
у P. pungens, что свидетельствует о наименьшей 
степени адаптированности генеративной сферы 
данного вида интродуцента к новым условиям.

Выводы

1.  Процессы макрогаметогенеза и эмбриоге-
неза у аборигенного и интродуцированных видов 
характеризуются сходными этапами. В середине 
мая женский гаметофит находится еще на сво-
бодной стадии, а к началу июня он уже имеет 
клеточное строение. Эмбриогенез начинается в 
конце июля и заканчивается во второй декаде 
августа.

2.  В развитии женской генеративной сферы 
и в ходе эмбриогенеза у интродуцированных 
видов встречаются различного рода отклонения. 
Главными из них являются дегенерация жен-

Рис. 2. Строение семени P. canadensis на разных стадия развития (2013 г.): а − дегенерация зародыша на ранней ста-
дии эмбриогенеза (26.VII),  б − зародыш на начальной стадии позднего эмбриогенеза (9.VIII),  в − зрелый зародыш 

(16.VIII), ×95 (фото В. В. Тренина)
Fig. 2. The structure of P. canadensis seed at different stages of development (2013): a − embryo degeneration at an early 
stage of embryogenesis (26.VII), b − the embryo at the initial stage of late embryogenesis (9.VIII), c − mature embryo 

(16.VIII), × 95 (photo by V. V. Trenin)

  

                                                          
а/а б/b в/c
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ского гаметофита на свободноядерной стадии и 
деструкция архегониев на стадии проэмбриоге-
неза. В результате от 37 до 51% семян лишены 
зародыша, хотя часто и имеют эндосперм. 

3.  Наиболее поздние сроки прохождения ос-
новных этапов морфогенеза, а также наибольший 
процент пустых семян отмечается у P. pungens, 
что свидетельствует о наименьшей степени адап-
тированности генеративной сферы данного вида 
интродуцента к новым условиям.
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