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Проведена диагностика способа семенной репродукции четырех 
видов вейников – представителей флоры Камчатского полу-
острова (Calamagrostis langsdorffii (Link) Trin., C. lapponica Wahl., 
C. neglecta (Ehrh.) Gaertn., C. sesquiflora Trin.). Растения C. lapponi-

ca и C. neglecta характеризуются высокой степенью дефектности 
пыльцы (61,2 и 24,8% соответственно) и значительным варьиро-
ванием ее размеров в пределах пыльника (CV = 17,4 и 18,7%), 
что присуще апомиктичным формам. В ходе анализа женской 
генеративной сферы этих видов также были выявлены эмбрио-

логические особенности, характерные для апомиктов (форми-
рование зародышевых мешков с дополнительными полярными 
ядрами или яйцеклетками, развитие в семязачатках нескольких 
мегагаметофитов, нетипичное для половых злаков соотношение 
темпов эмбриогенеза и эндоспермогенеза). У растений C. langs-

dorffii и C. sesquiflora эмбриологических признаков апомиксиса не 
обнаружено. 
Ключевые слова: апомиксис, зародышевые мешки, пыльца, 
злаки, Calamagrostis. 

Имаго эльмид, или речников, являются водными и 

околоводными обитателями, предпочитают ручьи 

и небольшие быстротекущие реки, питаются в 

основном детритом или перифитоном, плавают 

плохо, чаще крепятся к погруженному в воду суб-

страту, камням или деревьям, реже передвигаются 

по берегу вдоль уреза воды.

Обнаруженные виды можно разделить на сле-

дующие экологические группы [6]. Настоящие во-

дные жуки (26,3%) – представлены политопными 

лимнофилами: Laccobius minutus, L. gracilis, Och-
thebius minimus, O. remotus и реофильным видом 

Macronychus quadrituberculatus. Остальные могут 

быть отнесены к полуводным жесткокрылым 

– факультативные и прибрежные водные жуки 

(63,2%), среди последних выделяется комплекс 

псаммофильных видов, это: Omophron limbatum, 

Stenus palposus, Philonthus rufi manus, Georissus 

costatus, скважники Dyschirius thoracicus, Bledius 
tibialis, B. verres, Augyles hispidulus и Heterocerus 
marginatus (75% от группы полуводных жуков).

Два вида из сборов не имеют прямого от-

ношения к водным объектам (10,5%), это эври-

топные виды Anotylus sculpturatus и Nehemitropia 
sordida.

Относительно небольшое количество видов 

можно объяснить отсутствием погруженных ма-

крофитов, а также довольно большими участками 

берега, лишенными растительности, к тому же 

песок как субстрат создает весьма специфиче-

скую среду для существования жесткокрылых, 

требующую определенных адаптивных свойств.
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Diagnostics of Seed Reproduction Mode 
in Some Species Calamagrostis Adans. 
from Flora of Peninsula Kamchatska 

O. I. Yudakova

The mode of seed reproduction in four species Calamagrostis of 
peninsula Kamchatka (Russia) flora has been examined (C. langs-

dorffii (Link) Trin., C. lapponica Wahl., C. neglecta (Ehrh.) Gaertn., 
C. sesquiflora Trin.). In C. lapponica and C. neglecta studied plants 
are characterized by highly degree of pollen sterility (61,2 and 
24,8% respectively) and significant variation of pollen grains size 
(CV = 17,4 and 18,7%), which is typical for apomictic forms. The 
embryological particulars specific to apomictic plants were found in 
the analysis of female generative sphere too. There are the develop-
ments of the multiple megagametophytes in some ovules, the for-
mations of embryo sac with additional polar nuclei or eggs, atypical 
for sexual cereals ratio of embryogenesis and endospermogenesis. 
The embryological signs of apomixis in C. langsdorffii and C. ses-

quiflora are not found.
Key words: apomixis, embryo sacs, pollen, cereals, Calamagrostis.

Триба Poeae семейства злаков включает мно-

го родов, состоящих из политипических видов, 

характеризующихся внутривидовой гибридиза-

цией и полиплоидией [1]. К их числу относится 

и род Calamagrostis Adans., большинство видов 

которого высоко полиморфны и отличаются силь-

ным варьированием числа хромосом в популяциях 

[2–8]. Именно внутри таких родов сосредоточено 

основное количество апомиктичных форм [9, 

10]. Среди вейников апомиксис зарегистриро-

ван у 12 видов: C. canadensis (Michx.) P. Beauv., 
C. chalybaea (Laest.) Fr., C. crassiglumis Thurb., 

C. hakonensis Fr. et Sav., C. inexpansa A. Gray, 
C. langsdorffi i (Link) Trin., C. lapponica Wahl., 

C. nutkaensis (J. Presl) Steudel, C. purpurascens R. 

Br., C. purpurea (Trin.) Trin., C. sticta (Timm) Koeler, 
C. sachalinensis F. Schmidt [2, 11–15]. 

У большинства исследованных американ-

ских и японских вейников пыльца полностью 

отсутствует, а у некоторых европейских видов 

материнские клетки микроспор сливаются, об-

разуя крупный плазмодий, заполняющий гнездо 

пыльника. Зародышевые мешки, как правило, раз-

виваются из нередуцированных материнских кле-

ток мегаспор (апоспория*) [16, 17]. У C. purpurea в 

отдельных клонах способ развития зародышевых 

мешков в семязачатках (от эуспории к апоспории) 

меняется по годам, а у C. nutkaensis тенденция к 

апомиксису обнаруживается только при неблаго-

* Типы апомиксиса представлены в соответствии с 

классификацией Н. А. Шишкинской, согласно которой 

диплоспория – развитие зародышевого мешка из нере-

дуцированной мегаспоры; апоспория – из материнской 

клетки мегаспор, апоархеспория – из соматической клетки 

семязачатка [16, 17].

приятных условиях [2, 11]. Развитие эндосперма, 

как и зародыша, у изученных апомиктичных форм 

происходит без оплодотворения. 

Целью данной работы явилась диагностика 

способа семенной репродукции растений четырех 

видов вейников – представителей флоры Камчат-

ского полуострова. 

Материал и методы

Материалом исследования послужили рас-

тения популяций злаков, произрастающих на тер-

ритории Камчатского полуострова: C. langsdorffi i 
(Link) Trin., C. lapponica Wahl., C. neglecta (Ehrh.) 

Gaertn., C. sesquifl ora Trin. В местах естественно-

го произрастания в период открытого цветения 

фиксировали 10–15 растений каждого вида. В 

качестве фиксатора использовали смесь Чем-

берлена. Из соцветий приготавливали не менее 

двух глицерин-желатиновых препаратов пыльцы 

[18] и не менее 20 препаратов просветлённых 

семязачатков [18, 19]. Анализировали структуру 

микро- и мегагаметофитов, определяли размер 

пыльцевых зерен и степень дефектности пыль-

цы (СДП) растений как отношение количества 

дефектной пыльцы к общему количеству иссле-

дованных пыльцевых зерен, выраженное в про-

центах [20]. Апомиктичный способ репродукции 

констатировали при наличии у изученных рас-

тений эмбриологических признаков апомиксиса, 

касающихся качества пыльцы, особенностей 

развития мужского и женского гаметофитов, за-

родыша и эндосперма [21–23]. 

Результаты и их обсуждение

Зрелые микрогаметофиты исследованных 

видов вейников имели типичное для злаков 

строение. Помимо трехклеточной пыльцы с вы-

полненной цитоплазмой встречались пыльцевые 

зерна с разной степенью плазмолиза и пустые 

(рис. 1, а). Их присутствие в пыльниках в разной 

степени снижало качество пыльцы растений 

(табл. 1, рис. 2). Как известно, апомиктичные 

формы характеризуются высокой СДП, варьи-

рованием размеров микрогаметофитов и асин-

хронностью их развития в пределах пыльника 

[21, 23, 24]. В трех из изученных популяций 

вейников (C. lapponica, C. neglecta и C. sesqui-

fl ora) показатели СДП значительно превышали 

пограничную величину (11,7%), разделяющую 

по признаку «качество пыльцы» половые и 

апомиктичные виды [20] (см. табл. 1). Однако 

только у C. lapponica и C. neglecta наблюдалось 

существенное варьирование размеров зрелой 

пыльцы (см. табл. 1, рис. 1, в, г). У этих же видов 

процессы микрогаметофитогенеза в пыльниках 

протекали асинхронно, о чем свидетельствует 

О. И. Юдакова. Диагностика способа семенной репродукции у камчатских представителей
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одновременное присутствие в них одноклеточ-

ных, двухклеточных и трехклеточных пыльцевых 

зерен (рис. 1 б). 

Зрелые женские гаметофиты исследованных 

видов содержали трехклеточный яйцевой аппарат, 

двухъядерную центральную клетку и антиподаль-

ный комплекс, состоящий из 3–6 крупных одно-

ядерных и многоядрышковых клеток. У C. langs-

dorffi i и C. sesquifl ora все проанализированные 

мегагаметофиты имели типичное для злаков 

строение. Эмбриологических признаков, указы-

вающих на апомиксис, не обнаружено (табл. 2). 

В семязачатках растений C. lapponica на-

ряду с мегагаметофитами нормального строе-

ния встречались зародышевые мешки с двумя 

яйцеклетками или тремя полярными ядрами (см. 

табл. 2, рис. 3, а, б). Отличительной особенно-

стью постгамных процессов этого вида явилось 

нетипичное соотношение темпов эмбриогенеза и 

эндоспермогенеза в части семязачатков (14,0%). 

Если обычно у половых злаков зиготе соответ-

ствует 8–16-ядерный эндосперм, глобулярному 

проэмбрио – стадия заложения клеточных пере-

городок в эндосперме [23, 24], то у C. lapponica 

Таблица 1
Качество пыльцы и размеры пыльцевых зеренрастений камчатских популяций вейников

Вид
Средняя СДП 
растений, %

Размер пыльцевых зерен, мкм Коэффициент вариации 
размера пыльцевых зерен, %средний минимальный максимальный 

C. langsdorfi i 11,9 21,0±1,8 14,6 26,1 8,5

C. lapponica 61,2 41,4±7,2 19,5 63,8 17,4

C. neglecta 24,8 35,9±6,7 7,4 53,1 18,7

C. sesquifl ora 26,6 39,6±3,3 20,8 52,2 8,4

Рис. 1. Пыльцевые зерна растений камчатских популяций вейников: а – выполненные (вып) и пустое (пуст) пыльцевые 
зерна (C. langsdorfi i); б – микрогаметофиты на разных стадиях развития, выделенные из одного пыльника (C. lapponica); 

в, г – варьирование размеров пыльцевых зерен (C. lapponica, C. neglecta). Масштаб – 0,02 мм

 

а б

в г

а б

в г
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Таблица 2
Структура женских гаметофитов растений камчатских популяций вейников

Вид

Количество 
семязачатков

Количество зародышевых мешков

всего
с несколь-

кими ЗМ, %
всего

нормального 
строения, 

%

с двумя 
яйцеклетками, 

%

с тремя 
полярными 
ядрами, %

с нетипичным соотношением 
темпов эмбрио- и эндо-

спермогенеза, %

C. langsdorfi i 66 0,0 66 100,0 0,0 0,0 0,0

C. lapponica 64 0,0 64 76,7 7,8 1,5 14,0

C. neglecta 63 7,3 68 89,8 7,3 2,9 0,0

C. sesquifl ora 65 0,0 65 100,0 0,0 0,0 0,0
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Рис. 2. Варьирование степени дефектности пыльцы растений камчатских популяций 
вейников, %

встречались зародышевые мешки с зиготой и 

36 ядрами эндосперма, а клеточный эндосперм 

формировался на стадии 5–6-клеточного про-

эмбрио. Такие соотношения стадий эмбрио- и 

эндоспермогенеза встречаются у автономных 

апомиктичных форм, у которых и зародыш, и 

эндосперм развиваются без оплодотворения [24].

У C. neglecta, так же как и у C. lapponica, 

зарегистрированы зародышевые мешки с до-

полнительными яйцеклетками и полярными 

ядрами (см. табл. 2), что нетипично для половых 

злаков. Кроме того, в 7,3% семязачатков форми-

ровалось несколько (2–3) мегагаметофитов (см. 

рис. 3, в, г). Развитие множественных зароды-

шевых мешков в одном семязачатке у злаков 

является признаком, который косвенно указывает 

на апоархеспорию – образование нередуциро-

ванных женских гаметофитов из соматических 

клеток нуцеллуса [24]. 

Низкое качество пыльцы, гаметофитные 

аномалии (дополнительные полярные ядра, яйце-

клетки и зародышевые мешки), нетипичное для 

половых злаков соотношение темпов эмбриоге-

неза и эндоспермогенеза свидетельствуют о воз-

можности апомиктичного способа репродукции 

у растений двух видов вейников – C. lapponica 

и C. neglecta. Следует отметить, что для вида 

C. neglecta эмбриологические признаки апомик-

сиса отмечены впервые.

Ранее апомиксис был зарегистрирован у 

высокополиплоидных растений западноевро-

пейских и японских популяций C. langsdorffi i 

[11, 13], тогда как тетраплоидные формы 

C. neglecta, напротив, были описаны как ам-

фимиктичные [11]. Полученные нами данные 

свидетельствуют о наличии противоположных 

способов семенной репродукции у камчат-

ских популяций этих видов: амфимиксиса 

у C. langsdorffi i и апомиксиса у C. neglecta. 

Возможно, это обусловлено иным уровнем 

плоидности изученных популяций по срав-

нению с западноевропейскими и японскими. 

Степень дефектности пыльцы
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Как известно [25–29], полиплоидия тесно связана 

с апомиксисом, и у одного и того же вида нередко 

растения с низким уровнем плоидности являются 

половыми, а высокополиплоидные – апомиктич-

ными. В японских популяциях C. langsdorffi i 

тетраплоидные растения повсеместно размно-

жались половым путем, тогда как октоплоиды с 

острова Хоккайдо были половыми, а произрас-

тающие на острове Хонсю могли размножаться 

апомиктично [13]. В обзорной работе Н. С. Про-

батовой [8], посвященной кариологическому 

анализу злаков флоры Дальнего Востока, от-

мечается, что растения камчатских популяций 

C. neglecta имеют высокие числа хромосом (2n =

= 70 – 100), a популяции C. langsdorffi i, напро-

тив, представлены диплоидными растениями 

(2n = 28), реже тетраплоидными. Косвенным 

указанием на низкую плоидность изученных 

нами экземпляров C. langsdorffi i может служить 

тот факт, что их пыльцевые зерна характеризо-

а б

в г

пр

яц

пр

пя

Рис. 3. Просветленные семязачатки: а – зародышевый мешок с двумя яйцеклетками 

(C. lapponica); б – зародышевый мешок с тремя полярными ядрами (C. lapponica); 

в, г – семязачаток с двумя зародышевыми мешками, в каждом из которых присутствует 

проэмбрио (пр) и ядерный эндосперм (C. neglecta). Масштаб – 0,05 мм
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вались наименьшим диаметром по сравнению с 

микрогаметофитами других видов (см. табл. 1), 

поскольку у вейников размер пыльцы, как прави-

ло, коррелирует с плоидностью [3–6]. Наличие у 

C. neglecta и C. langsdorffi i популяций с альтер-

нативными способами семенной репродукции 

(апомиктичных и амфимиктичных) позволяет 

использовать их в качестве модельных объек-

тов для изучения генетической детерминации 

апомиксиса.
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