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Аннотация. Обобщены результаты сравнительного изучения различных аспектов репродуктивной биологии 12 видов растений из 
11 семейств (Magnoliaceae, Annonaceae, Ericaceae, Campanulaceae, Anacardiaceae, Lamiaceae, Ranunculaceae, Davidiaceae, Nyssaceae, 
Onagraceae, Papaveraceae); представлены некоторые закономерности формирования системы репродукции, заключающиеся в со-
пряженности развития мужских и женских элементов, созревании гамет и в процессе опыления. Сделано заключение о высоком 
репродуктивном потенциале изученных видов, выражающемся в нормальном развитии генеративных структур и успешных процес-
сах опыления и оплодотворения. Показана возможность использования знаний о репродуктивных процессах цветковых растений и 
антэкологических аспектов их репродукции при селекции сельскохозяйственных растений, в определении стратегии размножения 
и сохранении фиторазнообразия.
Ключевые слова: мужские и женские генеративные структуры, микроспорангий, семязачаток, зародышевый мешок, опыление, эм-
бриогенез, зародыш, эндосперм
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Abstract. The paper presents the results of a comparative study of the reproductive biology of a number of Crimean fl ora species and valuable 
plants introduced to the south of Russia belonging to various families (Magnoliaceae, Annonaceae, Ericaceae, Campanulaceae, Anacardiaceae, 
Lamiaceae, Ranunculaceae, Davidiaceae, Nyssaceae, Onagraceae, Papaveraceae), which made it possible to establish some features and 
regularities in the formation of the generative structures of the reproductive system, consisting in the conjugation of the development of 
male and female elements, the maturation of sexual gametes and the process of pollination in entomophilous plants. A conclusion was drawn 
concerning the high reproductive potential of the studied species, which is expressed in the formation of a suffi  cient number of full-fl edged 
seeds to reproduce. The possibilities of using the knowledge of the reproductive processes of fl owering plants in solving certain issues of 
taxonomy, determining the strategy of reproduction and conservation of phytodiversity, and showing the importance of antecological as-
pects in plant reproduction, breeding and nature protection were demonstrated. The material is of scientifi c interest to botanists, ecologists, 
breeders and other specialists.
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С. В. Шевченко, Ю. В. Плугатарь. Особенности развития генеративных структур 

Введение

Как известно, репродуктивная биология 
растений – отрасль ботанической науки, из-
учающая процессы развития цветка и его 
элементов, опыление, семяобразование, дис-
семинацию и прорастание семян. По мнению 
известного ученого-теоретика и практика 
Эдуарда Семеновича Терехина, изучению 
процессов воспроизведения и размножения 
растений в современной ботанике уделяется 
явно недостаточное внимание [1]. Этот вывод 
основывается на сознании того исключитель-
ного значения, которое процессы репродукции 
имеют не только в регулярном возобновлении 
растительного покрова, но и при восстанов-
лении нарушений вследствие антропогенного 
воздействия. К мнению Э. С. Терехина присо-
единяется ряд других ученых [2–4], поскольку 
знание репродуктивных процессов позволяет 
выявить критические периоды в развитии и 
учитывать их при разработке приемов опти-
мизации размножения растений.

Следует также подчеркнуть, что знания про-
цессов репродуктивной биологии растений при-
обретают особое значение для решения вопросов, 
связанных не только с проблемой сохранения 
фиторазнообразия [5–7], но и для решения спор-
ных вопросов систематики и филогении [8–10], а 
также в связи с задачами создания новых форм 
и сортов ресурсных растений [11], выявления 
закономерностей формирования генеративных 
структур [10, 12–14], особенностей антэкологии, 
семяобразования и диссеминации [15–58]. Цель 
данной работы состояла в том, чтобы на осно-
вании полученных эмбриологических данных 
выявить особенности развития генеративных 
структур, опыления, оплодотворения и образова-
ния семян у ряда редких и интродуцированных 
растений Крыма в связи с проблемой сохранения 
фиторазнообразия.

Материалы и методы

В качестве объектов для сравнительного 
анализа были взяты редкие виды флоры Крыма 
(Arbutus andrachne L. (Ericaceae), Pistacia mutica 
Fisch. еt Mey. (Anacardiaceae), Campanula taurica 
Juz., Adenophora taurica (Campanulaceae), Aspho-

deline taurica (Pall.) Endl., Asphodeline lutea (L.) 
Rchb (Asphodelaceae), Adonis vernalis L. (Ra-
nunculaceae), Paeonia tenuifolia L. (Paeoniaceae), 
Fumana thymifolia L. (Cistaceae), Scilla bifolia (As-
paragaceae), Lamium glaberrimum (C.Koch) Taliev 
(Lamiaceae), Glaucium fl avum Grantz (Papavera-
ceae), а также некоторые ценные декоративные 
виды, интродуцированные на Южный берег 
Крыма (Davidia involucrata Baill. (Davidiaceae), 
Camptotheca acuminata Decne (Nyssaceae), Mag-
nolia kobus var. boreales Sarg. (Magnoliaceae), 
Olea europaea L. (Oleaceae), Asimina triloba (L.) 
Dunal. (Annonaceae), Oenothera speciosa Nutt и 
Oenothera missouriensis Sims (Onagraceae). 

При определении типов тех или иных струк-
тур и процессов использовали соответствующие 
классификации. При определении типа микро-
спорангия ориентировались на классификацию 
Т. Б. Батыгиной [2, 18–20], строение тапетума 
описывали по классификации О. П. Камелиной 
[11, 12], особенности развития семязачатков 
определяли по классификациям М. И. Савченко 
[23] и И. И. Шамрова [42, 43], при описании ан-
тэкологии ориентировались на работы А. Н. По-
номарева, Е. И. Демьяновой [24, 25], P. Е. Левиной 
[26], А. Л. Тахтаджяна [27, 28].

Наблюдения за процессами цветения и 
опыления осуществляли согласно методикам 
А. Н. Пономарева [22, 25], В. Н. Голубева и 
Ю. С. Волокитина [30, 31]. 

Изучение эмбриологических процессов 
проводили на постоянных препаратах, приго-
товленных по общепринятым методикам [32, 
33]. Для фиксации бутонов, цветков и завязей 
использовали фиксаторы Карнуа (96% этиловый 
спирт – 6, хлороформ – 3 части, уксусная кислота 
ледяная – 1 часть) и Чемберлена (спирт этиловый 
70% – 90 частей, формалин 40% – 5 частей и ле-
дяная уксусная кислота – 5 частей). Парафиновые 
срезы толщиной 8–10 μm получали с помощью 
ротационного полуавтоматического микротома 
RMD-3000 («МедТехникаПоинт» Россия). Срезы 
окрашивали гематоксилином по Гейденгайну и 
метилгрюнпиронином с подкраской алциановым 
синим [34, 35]. Анализ постоянных препаратов 
проводили с помощью микроскопа AxioScope 
A.1 (Carl Zeiss). Микрофотографии получены с 
помощью системы анализа изображения AxioCa-
mERc 5s (Carl Zeiss). 
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Результаты и их обсуждение 

В процессе изучения развития элементов 
репродуктивной сферы установлены особен-
ности генеративных структур, а также спец-
ифические приспособления, обеспечивающие 
эффективность опыления, оплодотворения и 
формирования полноценных плодов и семян. 
Известно, например, что одной из важнейших 
структурно-функциональных частей цветка 
является андроцей, представляющий собой со-
вокупность тычинок, состоящих из тычиночной 
нити и пыльника, строение и расположение 
которых могут быть различными. Так, у Paeonia 
tenuifolia тычинки располагаются спирально, 

у Davidia involucrata – мутовчато и, поскольку 
раскрываются пыльники постепенно, такое рас-
положение тычинок увеличивает возможности 
эффективного опыления. Крепиться пыльники 
могут к тычиночной нити своей центральной 
частью, обеспечивая бóльшие возможности 
опыления, например, у Asphodeline lutea, Scilla 
bifolia (рис. 1, а, б) и Oenothera speciosa [4]. У 
некоторых видов, например, у Magnolia kobus 
и Asimina triloba, четкая граница между ты-
чиночной нитью и пыльником отсутствует, 
тычиночная нить у них плавно переходит в 
связник, при этом может формироваться круп-
ный надсвязник, как, например, у Asimina triloba 
(см. рис. 1, в). 

Рис. 1. Приспособления тычинок для опыления: К – прикрепление тычиночной нити к 
центральной части пыльника у Asphodeline lutea (а), Scilla bifolia (б), в – формирование 
массивного надсвязника в пыльнике тычинок у Asimina triloba (в): ОС – надсвязник, 

М – микроспороциты, Tr – трабекулы
Fig. 1. Adaptations of stamens for pollination: К – Attachment of fi lament and anther in 
Asphodeline lutea (a), Scilla bifolia (b) and scheme of microsporangium in Asimina triloba (c): 

OC – overconnective, M – microsporocytes, Tr – trabeculas

а /a б/b в/c

Развитие андроцея начинается с заложения 
примордиев тычинок на начальных этапах фор-
мирования цветка. У большинства изученных 
нами видов пыльник 4-гнездный (но может быть 
и двугнездный, как, например, у видов родов 
Canna или Fumana), 2-тековый, стенка микро-
спорангия развивается либо в центростреми-
тельном, либо в центробежном направлении. При 
центростремительном типе развития тапетум 
образуется в результате деления вторичной па-
риетальной ткани, средний слой обычно пред-
ставлен несколькими рядами клеток (у Magnolia 
kobus, Asimina triloba, Adonis vernalis, Camptotheca 
acuminata, Arbutus andrachne средний слой 
представлен тремя-четырьмя рядами). При цен-
тробежном типе тапетум является результатом 
развития первичного париетального слоя, стенка 
микроспорангия представлена меньшим числом 
средних слоев, как, например, у видов рода 
Campanula, у Adonis vernalis или Oenothera mis-
souriensis одним, редко – двумя рядами (рис. 2).

Обычно сформированная стенка микро-
спорангия состоит из эпидермиса, эндотеция, 
среднего слоя и тапетума. Спорогенная ткань 
представлена довольно крупными клетками по 
сравнению с другими, густой цитоплазмой и 
четко выраженным ядром. После прекращения 
делений спорогенной ткани клетки ее обосо-
бляются, формируются микроспороциты, во-
круг которых происходит отложение каллозы и 
начинается мейоз.

Микроспорогенез может быть сукцессивно-
го или симультанного типов. При сукцессивном 
типе первое деление мейоза сопровождается за-
ложением клеточных перегородок и образовани-
ем двух клеток, последующее деление которых 
формируют тетраду микроспор, как происходит, 
например, у Oenothera speciosa, Asphodeline lutea, 
Asphodeline taurica, Scilla bifolia. При симультан-
ном типе после первого деления мейоза клеточ-
ные перегородки не образуются, и формирование 
четырех микроспор происходит одновременно 



Биология 305

путем заложения борозд от периферии к центру 
и перешнуровывания протопласта микроспоро-
цита (Paeonia tenuifolia, Arbutus andrachne). 

 Расположение микроспор (в соответствии 
с классификацией Г. Эрдтманa [36]) может быть 
тетраэдральное, изобилатеральное и крестоо-
бразное, как, например, у Oenothera speciosa. В 
период мейоза в стенке микроспорангия проис-
ходят значительные изменения, приводящие к 
деструкции клеток среднего слоя. После распада 
тетрад микроспоры постепенно увеличиваются 
в размерах, ядра в них четко определяются и 
сдвигаются к оболочке, где и происходит диф-
ференцирующее деление, приводящее к образо-
ванию двух неравных клеток – вегетативной и 
генеративной. Чаще всего дальнейшее развитие 
2-клеточных пыльцевых зерен происходит в 
тканях столбика, когда спермиогенное деление 
происходит на рыльце пестика или в пыльцевой 
трубке с образованием двух спермиев [13]. У не-
которых видов спермиогенное деление с образо-
ванием двух спермиев происходит в пыльцевом 
зерне, как, например, у Arbutus andrachne, тетра-
ды микроспор не распадаются, они объединены 
между собой висциновыми нитями, которыми 
пыльцевые зерна в процессе опыления крепятся 
к насекомым. Вскрываются пыльники чаще все-
го продольной щелью (Magnolia kobus, Asimina 
triloba), но иногда и апикальными порами, как у 
Arbutus andrachne [4].

Одним из основных и наиболее защи-
щенных от воздействия внешних факторов 
среды элементов цветка является женская ге-
неративная сфера (гинецей), представляющая 
собой сложную интегрированную систему, 
нормальное развитие которой в значительной 

степени определяет успешность последующего 
оплодотворения и формирования полноценных 
семян [2, 43]. Как известно, гинецей у цветковых 
растений – это совокупность плодолистиков 
(мегаспорофиллов), образующих один или не-
сколько пестиков [44]. Плодолистики могут 
быть свободными, не сросшимися друг с другом 
(апокарпный гинецей) или сросшимися в еди-
ное целое (ценокарпный гинецей). Например, 
у Adonis vernalis гинецей – апокарпный, пред-
ставлен множеством свободных плодолисти-
ков, расположенных спирально на коническом 
удлиненном цветоложе, а у Lamium glaberrimum 
ценокарпный гинецей, представленный двумя 
плодолистиками, которые срастаются до рыльца 
и образуют один сложный пестик. Ценокарп-
ный гинецей может быть синкарпным, когда 
плодолистики срастаются боковыми стенками 
(Campanula taurica), паракарпным (плодолисти-
ки срастаются краями) (Brassica taurica) или 
лизикарпным, когда срастаются края и боковые 
стенки, образуя колонку. 

На плаценте завязи закладываются семяза-
чатки, которые в зависимости от формы фунику-
луса и расположения оси нуцеллуса и микропиле 
по отношению к плаценте и фуникулусу могут 
быть ортотропными, или атропными, анатроп-
ными (рис. 3, а, б), гемитропными, кампилотроп-
ными или амфитропными [23]. 

Например, у Fumana thymifolia семязачатки 
атропные, у Arbutus andrachne и Paeonia tenuifolia 
они анатропные. У Pistacia mutica зрелый семяза-
чаток анатропный, но после оплодотворения по 
мере последующего развития структура семени 
меняется, семя становится кампилотропным, а 
затем цирцинотропным (рис. 4), что, по мнению 

Рис. 2. Фрагменты микроспорангиев Adonis vernalis (а) и Oenothera missouriensis (б): 
Е – эпидермис; End – эндотеций; SS – средний слой; Т – тапетум; Spt – спорогенная ткань
Fig. 2. Fragments of microsporangium of Adonis vernalis (a) and Oenothera missouriensis (b): 
E – epidermis; End – endothecium; SS – middle layer; T – tapetum; Spt – sporogenic tissue

а /a б/b
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некоторых исследователей [45–47], создает бо-
лее благоприятные условия для дальнейшего 
развития зародыша. Необходимо подчеркнуть, 
что тип семязачатка следует определять перед 
оплодотворением, так как после оплодотворе-
ния уже начинает развиваться семя, и часто его 
структура и положение меняется.

Семязачатки различаются по степени 
массивности нуцеллуса: крассинуцеллятные, 
тенуинуцеллятные и медионуцеллятные, 
по количеству интегументов: битегмальные 
(двупокровные) (рис. 5), унитегмальные (одно-
покровные) и атегмальные (беспокровные) 
[42, 43].

Рис. 3. Анатропные семязачатки у Magnolia kobus (а) и у Lamium glaber-
rimum (б) (цвет онлайн)

Fig. 3. Аnatropic in Magnolia kobus (a) and in Lamium glaberrimum (b) ovules 
(color online)

Рис. 4. Семязачаток Pistacia mutica на разных стадиях развития семени: 
а – на стадии зиготы, б – эндоспермогенеза и в – эмбриогенеза (цвет 

онлайн)
Fig. 4. Pistacia mutica ovule at different stages of seed development: a – at the 
stage of zygote, b – endospermogenesis and c – embryogenesis (color online)

а /a б/b

а /a б/b

в/c
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Риc. 5. Общий вид битегмального семязачатка Asphodeline lutea: ОP – опер-
кулум; ES – зародышевый мешок; II – наружный интегумент; Аr – ариллус; 

ВI – внутренний интегумент; N – нуцеллус; Ch – халаза
Fig. 5. General view of the bitegmal ovule of Asphodeline lutea: OP – operculum; 
ES – embryo sac; EI external integument; Ar – aryllus; II – internal integument; 

N – nucellus; Ch – chalase 

У изученных нами видов растений встре-
чаются семязачатки различных типов. Так, у 
Magnolia kobus, Asimina triloba, Ziziphus jujubа 
и др. семязачаток анатропный, битегмальный, 
крассинуцеллятный, у Camptotheca acuminatа – 
унитегмальный, тенуинуцеллятный, у Davidia 
involucrata – анатропный, крассинуцеллятный, 
унитегмальный [4, 11, 12, 17].

Зародышевый мешок у изученных нами 
видов чаще всего моноспорический Polygonum-
типа, у Oenothera speciosa зародышевый ме-
шок моноспорический Oenothera-типа, у Olea 
europaea зародышевый мешок биспорический 
Allium-типа. У Olea europaea в результате 
гетеротипического деления образуется диада 
мегаспор, микропилярная мегаспора постепенно 
дегенерирует, а из халазальной после второго 
деления мейоза формируется двуядерная клет-
ка, дающая начало зародышевому мешку.

Следует заметить, что почти на всех этапах 
репродуктивного процесса происходит элими-
нация некоторого числа генеративных элемен-
тов. Так, в процессе формирования мужских 
генеративных структур наиболее уязвимым 
является период мейоза, который проходит в 
довольно узком диапазоне температуры воздуха 
(различной для разных видов) и резкие коле-
бания ее приводят к нарушениям нормального 
хода. Например, у Paeonia tenuifolia и Brassica 
taurica при среднесуточной температуре возду-
ха ниже 13ᵒС аномалии выражались в выбросе 
хромосом за пределы метафазной пластинки 

на стадии метафазы 1 и отставании хромосом 
при их расхождении на стадии метафазы. На-
блюдались также нарушения и в процессе диф-
ференцирующего митоза, что в конечном итоге 
приводило к снижению числа морфологически 
нормальных пыльцевых зерен. Женская генера-
тивная сфера менее подвержена действию экс-
тремальных условий, и нарушения в ее развитии 
встречаются значительно реже. Однако, напри-
мер, у Brassica taurica только 38–62% (изредка 
84%) семязачатков развиваются в полноценные 
семена. Поддержанию успешной репродукции 
может способствовать образование большого 
количества пыльцы, а также увеличение чис-
ла репродуктивных клеток (археспориальных 
клеток, мегаспороцитов, функциональных 
мегаспор) в женских структурах. Например, у 
Lamium glaberrimum дифференцируется две, а у 
Paeonia tenuifolia несколько клеток археспория, 
хотя зародышевый мешок часто формируется 
только один [55, 56].

Необходимо особо подчеркнуть, что одним 
из важнейших этапов репродуктивного цикла 
является период цветения, во время которого 
происходят процессы опыления и оплодотворе-
ния, обусловливающие последующее формиро-
вание плодов и семян. Наиболее прогрессивным 
является биотическое опыление, поскольку 
при таком опылении в процессе эволюции про-
исходит сопряженная трансформация обоих 
компонентов – цветка и опылителя. Выделяют 
разные формы биотического опыления, среди 
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которых наиболее распространено опыление 
насекомыми (энтомофилия). Привлекают на-
секомых чаще всего аромат нектара и окраска 
цветков. Но у некоторых растений цветки 
лишены нектарников, например, у Glaucium 
flavum насекомых привлекает ярко-желтая 
окраска цветков, жиросодержащая пыльца, вы-
сыпающаяся на лепестки, и движение тычинок. 
Также в качестве обманного аттрактанта может 
служить аромат цветков Melilotus tauricus L. 
(Fabaceae), растущего рядом c Glaucium fl avum. 
Все это способствует эффективности опыления 
данного растения.

Следует заметить, что обычно для обеспе-
чения эффективного опыления имеются специ-
фические приспособления – особые механизмы 
для обеспечения переноса пыльцы насекомыми 
у энтомофильных растений или строение и 
размеры пыльцевых зерен у анемофильных 
растений. Например, у Arbutus andrachne опы-
ление обеспечивается особым механизмом, при 
котором насекомые, посещая цветок, задевают 

имеющиеся на пыльниках отростки (рис. 6) и 
этим способствуют «выстреливанию» пыльцы 
через апикальные поры (см. рис. 6, б) и ее по-
паданию на тело насекомых (см. рис. 6, б) [19]. 
Особым приспособлением к энтомофилии у 
Lamium glaberrimum является гладкая экзина 
пыльцевых зерен, покрытая полленкитом, спо-
собствующим склеиванию пыльцевых зерен и 
прикреплению их к насекомым-опылителям. У 
Paeonia tenuifolia приспособлениями для эффек-
тивного аллогамного опыления служат яркая 
окраска цветка, наличие нектарного диска у 
основания плодолистиков, двулопастное рас-
крытое рыльце, имеющее наполненный слизью 
канал и трихомы, которые счесывают с тела на-
секомых и удерживают пыльцевые зерна. Кроме 
того, для Paeonia tenuifolia также характерно 
самоопыление, которое обеспечивается такой 
характерной особенностью, связанной с воз-
можностью пыльников тычинок центрального 
круга, которая, раскрываясь, наклоняется к 
рыльцам, густо осыпая их пыльцой [48].

Рис. 6. Раскрытый цветок Adonis vernalis (а) с насекомым на нем; фрагмент цветка Arbutus 
andrachne (б): A – отростки на верхушке пыльников, П – апикальные поры пыльников

Fig. 6. An open fl ower of the Adonis vernalis (a) with an the insect on it; fragments of an Arbutus and-
rachne fl ower (b): A – appendages at the top of the anthers, P – apical pores of the anthers

Для анемофильных растений характерны 
иные приспособления для эффективного опы-
ления. Например, у Pistacia mutica это мелкая 
(15–20 μm), легкая пыльца, с гладкой поверх-
ностью экзины, толщина которой незначитель-
ная, что облегчает перенос пыльцы ветром, в 
то время, как у энтомофильной Asimina triloba 
пыльцевые зерна в диаметре могут быть более 
300 μm. Для анемофильных растений также не-
маловажную роль в процессе опыления играют 
погодные условия, которые могут способство-
вать опылению или, напротив, препятствовать 
ему. Немаловажное значение в период опыления 
имеют погодные условия: для энтомофильных 
растений необходимо наличие насекомых-опы-
лителей и возможность переноса ими пыльцы, а 

для анемофильных – солнечные ветреные дни. 
Следует заметить, что синдром опыления пред-
ставлен также такими приспособлениями, как 
разновременное созревание мужских и женских 
элементов в цветке (протандрия у Magnolia 
kobus и протогиния у Adonis vernalis), а также 
геркогамией (пространственное разграничение 
мужских и женских элементов цветка у Arbutus 
andrachne, Pistacia mutica), которые препятствуют 
самоопылению или ограничивают его. У неко-
торых видов цветковых растений наблюдается 
смешанный способ опыления, как, например, у 
Olea europaea и Camptotheca acuminatа, у которых 
обычно в начале цветения пыльца переносится 
насекомыми, а затем ветром. Зрелая пыльца их 
мелкая (25–30 μm), экзина тонкая с простым 

а /a б/b



Биология 309

рельефом, покрыта тонким слоем полленкита, 
способствующим прикреплению пыльцы к на-
секомым. Полленкит с течением времени под-
вергается ферментативному расщеплению, в 
результате чего остается на поверхности экзины 
в столь незначительном количестве, что пыльца 
подсыхает, становится сыпучей и может легко 
переноситься ветром. Цветение у Olea europaea 
и Camptotheca acuminatа продолжается в течение 
нескольких дней и указанные приспособления 
обеспечивают процесс опыления и насекомыми 
(в начале цветения), и затем ветром. Эти осо-
бенности цветения и опыления у данных видов 
служат показателем адаптивной эволюции их 
репродуктивной сферы, свидетельствующим о 
достижении равновесия с условиями окружаю-
щей среды [4].

Ключевыми этапами репродуктивного про-
цесса цветковых растений являются оплодотво-
рение, эндоспермо- и эмбриогенез. Нарушение 
данных процессов может существенно повлиять 
на показатели воспроизведения вида и его воз-
обновление в условиях природного ареала.

У изучаемых нами видов растений оплодот-
ворение порогамное, за исключением Pistacia mu-
tica, которой свойственна халазогамия. После по-
падания пыльцы на рыльце пестика пыльцевые 
зерна прорастают, образуя пыльцевую трубку, 
которая по тканям пестика растет и входит снача-
ла в семязачаток, а затем в зародышевый мешок, 
где вскрывается, освобождая спермии, участвую-
щие в оплодотворении. Эффективному процессу 
прорастания пыльцы и росту пыльцевой трубки 
способствуют различные приспособления, на-
пример, фуникулярные и интегументальные об-
тураторы, тяжи вертикально вытянутых клеток 
в микропилярной зоне нуцеллуса крассинуцел-
лятных семязачатков, нуцеллярные колпачки, 
нитчатый аппарат синергид, открытый пестик 
с каналом внутри, как, например, у Campanula 
taurica, Adenophora taurica [13, 24, 49, 51].

Последующие эффективно протекающие 
процессы развития эндосперма и зародыша при-
водят к формированию полноценных семян и 
плодов. Типы формирования эндосперма и после-
дующее его развитие могут быть различными. 
Например, у Paeonia tenuifolia и Pistacia mutica эн-
досперм нуклеарный, а у Magnolia kobus, Asimina 
triloba, Arbutus andrachne, Davidia involucrata 
он целлюлярный [4, 11, 37, 38]. У одних видов 
эндосперм используется зародышем полностью 
и в зрелом семени отсутствует (Pistacia mutica), 
у других вследствие неодинаковой активности 
роста интегументов и эндосперма может форми-

роваться руминированный эндосперм (Asimina 
triloba) [52]. У Lamium glaberrimum и Campanula 
taurica в процессе развития эндосперма формиру-
ются терминальные гаустории, способствующие 
питанию зародыша и эндосперма в процессе раз-
вития полноценного семени. 

Для Magnolia kobus, Asimina triloba и Pistacia 
mutica свойствен Onagrad-тип эмбриогенеза, для 
Olea europaea и Arbutus andrachne – Solanad-тип, 
для Lamium glaberrimum характерен Asterad-тип, 
а для Paeonia tenuifolia свойствен описанный 
М. С. Яковлевыми и М. Д. Иоффе [53] специфи-
ческий Paeonad-тип эмбриогенеза, при котором 
зигота сперва делится без цитокинеза, т.е. фор-
мируется ценоцитная структура, в которой в ходе 
развития ядра начинают концентрироваться по 
периферии и между ними закладываются кле-
точные стенки. Из клеток этого периферического 
слоя формируется зародыш, который и развива-
ется дальше в семени [13, 17, 47, 53].

Отмечена низкая семенная продуктивность 
у Arbutus andrachne и Pistacia mutica, которая со-
ставляет 2–3% и обусловлена различными при-
чинами. Так, у Arbutus andrachne – это результат 
увеличения гомозиготности в ценопопуляциях, 
вызванной малочисленностью и изоляцией попу-
ляций на северной границе ареала данного вида, 
и незначительным числом особей в популяциях, 
а также долговечностью особей (до 800–1000 лет) 
и близкородственным скрещиванием. У Pistacia 
mutica пустосемянность является результатом 
поедания зародышей семян фисташковым семее-
дом [57]. Немаловажными причинами снижения 
семенной продуктивности некоторых видов и 
малочисленности их популяций могут быть так-
же нарушения в репродуктивном процессе, как 
результат аномалий в закладке генеративных по-
чек при формировании генеративных структур, 
отсутствие насекомых-опылителей, недостаточ-
но эффективного опыления и оплодотворения, 
слабого обмена генетической информацией 
вследствие прерывистости ареала, его изоля-
ции. Антропогенное воздействие (физическое 
уничтожение при освоении и распашке земель, 
сборы на букеты, техногенное загрязнение), а 
также повреждения и поедание частей растений 
животными приводят к снижению численности 
особей тех или иных видов. Однако, несмотря на 
возможные нарушения, приводящие к снижению 
семенного размножения, у некоторых растений 
возобновление особей и сохранение популяций 
обеспечивается не только семенным размно-
жением (семенная продуктивность 30–45% у 
Paeonia tenuifolia и Adonis vernalis, 60–70% у La-
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mium glaberrimum, до 84% у Brassica taurica), но 
поддерживается и вегетативным размножением.

Следует отметить возможность развития 
дополнительных зародышей в результате ис-
тинной полиэмбрионии (функционирование двух 
мегаспороцитов у Ziziphus jujubа, в отдельные 
годы у зизифуса сорта Китайский-60 до 50% се-
мян содержали по два зародыша), адвентивной 
полиэмбрионии (Ziziphus jujubа, Olea europaea), 
апогаметии (Ziziphus jujubа), которые могут уве-
личить число полноценных семян с развитым 
зародышем и дать жизнеспособные проростки.

Улучшению естественного возобновления 
редких видов способствует увеличение числен-
ности особей в популяциях за счет образования 
дополнительных генеративных побегов (Brassica 
taurica, Adonis vernalis), вегетативного разраста-
ния (Pistacia mutica, Arbutus andrachne, Paeonia 
tenuifolia). Рядом специфических приспособле-
ний обеспечивается процесс диссеминации, 
при котором семена могут распространяться, 
например, с помощью птиц (Arbutus andrachne, 
Paeonia tenuifolia), муравьев (Adonis vernalis), 
спирально закручивающихся створок стручка 
(Cardamine graeca), механического воздействия 
ветров или животных (Lamium glaberrimum, 
Pistacia mutica).

Заключение

Проблема сохранения биологического раз-
нообразия, в том числе фиторазнообразия, в 
настоящее время является одной из наиболее 
важных, поскольку «… угроза сохранению от-
дельных видов и экосистем еще никогда не была 
так велика, как сегодня, когда рост населения и 
последствия его хозяйственной деятельности 
приводят к необратимым изменениям природы 
нашей планеты» [58, с. 5]. 

На основании полученных эмбриологиче-
ских данных у ряда редких и интродуцирован-
ных растений выявлены особые черты развития 
генеративных структур, опыления, оплодотво-
рения, образования семян и их диссеминации. 
Знания процессов репродуктивной биологии 
растений приобретают особое значение для 
решения вопросов, связанных не только с про-
блемой сохранения фиторазнообразия [2–5], но 
и для решения спорных вопросов систематики 
и филогении [7–12], выявления закономерностей 
формирования генеративных структур [6, 13–15, 
58], особенностей антэкологии, семяобразования 
и диссеминации [16, 17, 29, 30, 48, 49], а также в 
связи с задачами создания новых форм и сортов 

ресурсных растений [14]. Наблюдаемые нами 
приспособления для обеспечения эффективного 
процесса опыления, специфичные практически 
для каждого вида растений, свидетельствуют 
о надежности системы воспроизведения и раз-
личных способах ее проявления. Обеспечи-
вается она как морфологическими системами 
несовместимости (дихогамия, геркогамия), так 
и морфофизиологическими особенностями цвет-
ка. Чрезвычайно важную роль для успешности 
опыления играет сопряженность процессов 
формирования элементов цветка, генеративных 
структур, цветения растений и особенностей 
развития опылителей, а также параллельными 
им эволюционными преобразованиями. 

Система репродукции цветковых растений 
обладает большими потенциальными возмож-
ностями и репродуктивным успехом, которые в 
значительной степени мобилизуются при воздей-
ствии неблагоприятных условий окружающей 
среды и проявляются в особых стратегиях выжи-
вания и размножения. Например, описываемые 
приспособления для опыления и диссеминации 
являются дополнительной иллюстрацией своего 
рода адаптаций, направленных на обеспечение 
этих процессов. Тем не менее, современное со-
стояние природных ценопопуляций многих 
цветковых растений указывает на необходимость 
строгого соблюдения мер их охраны и опреде-
ления условий антропогенного воздействия и 
репатриации [5, 6, 50, 57]. 

Развитие и размножение растений чрезвы-
чайно важны для сохранения жизни на земле, 
и основополагающими при этом являются про-
цессы их воспроизведения и распространения. 
Реализацию репродуктивного успеха растений 
обусловливает нормальное развитие генератив-
ных структур, эффективные антэкология и по-
следующие процессы оплодотворения, семяобра-
зования и диссеминации, которые обеспечивают 
преемственность поколений и сохранение вида.
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