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Аннотация. В статье представлены результаты цитоэмбриологического анализа четырех ценопопуляций двух видов Anthoxanthum L. 
из флоры Саратовской области: A.bnitens (Weber) Y.Schouten & Veldkamp и A.brepens (Host) Veldkamp. У растений обоих видов зарегистри-
рованы эмбриологические признаки апоспории Hieracium-типа и псевдогамии: присутствие в одном семязачатке нескольких восьмия-
дерных семиклеточных зародышевых мешков и развитие зародыша в неоплодотворенных мегагаметофитах с интактными полярными 
ядрами. Наряду с зародышевыми мешками типичного строения были обнаружены характерные для апомиктичных злаков мегагаме-
тофиты с различными структурными аномалиями (тремя полярными ядрами, яйцеклеткоподобными синергидами, отсутствием от-
дельных элементов зародышевого мешка). Несмотря на высокое качество пыльцы и формирование в семязачатках жизнеспособных 
мегагаметофитов, растения A.bnitens завязывали единичные семена. Обсуждаются возможные причины низкой семенной продуктив-
ности данных растений.
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Abstract. The article presents the results of cytoembryological analysis of four cenopopulations of two Anthoxanthum L. species from the fl ora 
of the Saratov region: A. nitens (Weber) Y.Schouten & Veldkamp and A. repens (Host) Veldkamp. Embryological characters of Hieracium-type 
apospory and pseudogamy were recorded in plants of both species: (1) formation of several eight-nucleate seven-celled embryo sacs in the 
ovule; (2) development of the proembryo in unfertilized megagametophytes with intact polar nuclei. Megagametophytes with structural anom-
alies characteristic of apomicts were also found (embryo sacs with three polar nuclei, with egg-like synergids or with the absence of individual 
elements). Despite high-quality pollen and the formation of viable megagametophytes in the ovules, the A. nitens plants produced only a few 
seeds. Possible reasons for the low seed production of these plants are discussed.
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Введение

У покрытосеменных растений семенное 
размножение может реализовываться как по-
средством амфимиксиса, когда развитие заро-
дыша и эндосперма происходит в результате 
двойного оплодотворения, так и апомиксиса, 
в основе которого лежит партеногенез – раз-
витие яйцеклетки без оплодотворения [1]. Аль-
тернативные пути инициации эмбрионального 
развития (оплодотворение и партеногенез) 
определяют разную генотипическую структу-
ру зародышей: гибридную – при амфимиксисе 
и материнского типа – при апомиксисе, что, в 
свою очередь, наделяет будущие поколения 
разными адаптивными и эволюционными воз-
можностями [2, 3]. В связи с этим определение 
типа семенного размножения важно не только 
для правильного планирования селекционно-
генетических работ и природоохранных меро-
приятий, но и для решения ряда теоретических 
вопросов, касающихся, например, механизмов 
видообразования и направлений эволюции.

В системе покрытосеменных растений апо-
миктичные виды распределены неравномерно. 
В одних таксонах они крайне редки, либо во-
обще отсутствуют, в других – встречаются 
с повышенной частотой [1, 4]. К лидерам по 
количеству апомиктов относится семейство 
Poaceae L. – одно из наиболее крупных среди 
цветковых растений, объединяющее более 
11000 видов [5]. По разным оценкам в нем на-
считывается около 200–300 апомиктичных 
видов [4, 6, 7]. Эти цифры далеко неокончатель-
ные, поскольку у многих представителей се-
мейства способ семенной репродукции до сих 
пор не изучался, либо были проанализированы 
единичные растения или отдельные локальные 
популяции. Из-за факультативного характера 
и тесной связи апомиксиса с полиплоидией в 
пределах одного апомиктичного вида могут 
встречаться растения и даже целые популяции 
с половым способом репродукции, поэтому для 
констатации наличия или отсутствия у вида 
апомиксиса желательно использовать популя-
ционный подход, т. е. изучать репрезентатив-
ную выборку растений нескольких популяций.

Несмотря на то что к настоящему време-
ни разработаны разные методы выявления 
апомиксиса у растений [8], одним из наиболее 
информативных до сих пор остаётся цитоэм-
бриологический анализ женской генеративной 

сферы. Целью данного исследования стала 
диагностика способа семенной репродукции 
у двух видов Anthoxanthum L. из флоры Сара-
товской области: A. nitens (Weber) Y.Schouten 
& Veldkamp и A. repens (Host) Veldkamp. 

Материалы и методы

Объектами исследования послужили рас-
тения A. nitens, произрастающие на о. Чардым-
ский (Воскресенский район, пойма р. Волги), 
и трех ценопопуляций A. repens из следующих 
местообитаний: 1) Саратовский район (окрест-
ности г. Саратова , лесостепной участок); 
2) Воскресенский район (о. Чардымский, пойма 
р. Волги); 3) Краснокутский район (степной 
участок). Видовую принадлежность растений 
определяли по Н. Н. Цвелеву [9]. Названия 
видов и их авторы приведены в соответствии 
с «The Wold checklist of Vascular Plants (WCVP) 
(https://wcvp.science.kew.org). В каждой по-
пуляции в разгар цветения проводили сбор и 
однократную фиксацию ацетоалкоголем (3:1) 
соцветий 10–15 растений. Из зафиксированных 
цветков приготавливали препараты пыльни-
ков и семязачатков с использованием метода 
просветления растительных тканей [10, 11], 
которые анализировали с помощью микро-
скопа «AxioStar Plus» (С. Zeiss, Германия) в 
фазово-контрастном режиме. 

Результаты и их обсуждение

У растений всех изученных ценопопуля-
ций A. repens были обнаружены цитоэмбри-
ологические признаки апомиксиса. В зрелых 
семязачатках с высокой частотой наблюда-
лось формирование нескольких зародышевых 
мешков (табл. 1, рисунок, а). Они содержали 
яйцеклетку, две синергиды, антиподальный 
комплекс и центральную клетку с двумя по-
лярными ядрами. Для видов с одноклеточ-
ным археспорием присутствие в семязачатке 
нескольких биполярных восьмиядерных се-
миклеточных мегагаметофитов является диа-
гностическим признаком апоспории Hieracium-
типа [12]. При данном типе апомиксиса наряду 
с эуспорическими зародышевыми мешками 
развиваются один или несколько нередуциро-
ванных женских гаметофитов из соматических 
клеток нуцеллуса в результате трех последова-
тельных митотических делений [13].
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Таблица 1 / Table1
Структура семязачатков и зародышевых мешков Anthoxanthum repens и A. nitens

Structure of ovules and embryo sacs in Anthoxanthum repens and A. nitens

Место сбора 
материала / 

Place of collection 
of material

Количество семязачатков / 
Number of ovules

Количество зародышевых мешков / 
Number of embryo sacs

Всего, 
шт. / 
Total 

number, 
psc

С апоспори-
чес кими ини-
циалями, % / 

With aposporous 
initials, %

С несколькими 
зародышевыми 
мешками, % / 
With multiple 

embryo sacs, %

Всего, 
шт. / 
Total 

number, 
psc

Аномального 
строения, % / 

Abnormal 
structure, %

C проэмбрио 
и полярными 
ядрами, % / 

With proembryo 
and polar nuclei, %

A. repens

Саратовский район / 
Saratov district 80 0,0 25,0 105 7,6 15,2

Воскресенский район / 
Voskresensky district 60 3,3 18,3 72 5,5 2,7

Краснокутский район / 
Krasnokutsky district 71 0,0 38,0 98 3,0 1,0

A. nitens

Воскресенский район / 
Voskresensky district 91 4,4 16,5 107 5,6 0,9

Семязачатки с двумя зародышевыми мешками: а – один зародышевый мешок (слева) нормального 
строения, другой пятиклеточный (справа) содержит яйцеклетку, одно полярное ядро и три антиподы 
(A. repens), б – в одном зародышевом мешке (слева) отсутствуют синергиды, в другом (справа) при-

сутствует двухклеточный проэмбрио, интактные полярные ядра и антиподы (A. nitens)
Figure. Ovules with two embryo sacs: a – one embryo sac (on the left) has a normal structure, the other is 
fi ve-celled (on the right) and contains an egg cell, one polar nucleus and three antipodes (A. repens), b – one 
embryo sac (on the left) lacks synergids, the other (on the right) contains a two-celled proembryo, intact 

polar nuclei and antipodes (A. nitens)

Э. И. Кайбелева, О. И. Юдакова. Апомиксис у Anthoxanthum nitens и A. repens (Poaceae L.) 

а /a б/b
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В семязачатках без признаков проникнове-
ния в них пыльцевых трубок были обнаружены 
неоплодотворенные зародышевые мешки с про-
эбрио и интактными полярными ядрами (см. 
табл. 1). Опережающий эмбриогенез, или пре-
ждевременная эмбриония – явление, присущее 
исключительно псевдогамным апомиктам, у 
которых зародыш развивается партеногенетиче-
ски, а эндосперм – в результате оплодотворения 
центральной клетки. 

Кроме зародышевых мешков типичного 
строения были зарегистрированы мегагаме-
тофиты со структурными аномалиями (см. 
табл. 1), что часто встречается у апомиктичных 
растений [14]. У A. repens аномальные зароды-
шевые мешки, как правило, содержали дополни-
тельные полярные ядра, в единичных случаях 
в них отсутствовали антиподы или синергиды 
(см. рисунок, а).

Растения островной популяции A. nitens 
были зафиксированы на более ранней стадии 
развития. В связи с этим в исследованных 
семязачатках были обнаружены не только 
зрелые множественные мегагаметофиты, но и 
апоспорические инициали – крупные вакуо-
лизированные клетки нуцеллуса, из которых 
образуются апоспорические зародышевые 
мешки. Частота женских гаметофитов с ати-
пичной структурой составила 5,6% (см. табл. 1). 

Также как у A. repens, гаметофитные аномалии 
в основном были представлены дополнитель-
ными полярными ядрами или отсутствием 
некоторых элементов зародышевого мешка 
(см. рисунок, б).

Из-за того что соцветия были зафикси-
рованы в начале цветения, лишь в одном случае 
было зарегистрировано развитие зародыша при 
интактных полярных ядрах, свидетельствую-
щее о псевдогамии, которая ранее неоднократно 
была описана у A. nitens в популяциях Северной 
Америки, Западной Европы и Великобритании 
[15, 16]. Косвенным подтверждением наличия 
пседогамии у изученных нами растений могут 
служить следующие факты. На острове Чар-
дымский A. nitens представлен несколькими 
небольшими ценопопуляциями, занимающими 
площадь не более 50 кв. м, расположенными 
на расстоянии более 0,5 км друг от друга и 
разделенными полосой леса. Учитывая, что 
A. nitens является длиннокорневищным злаком, 
не исключено, что в таких локальных цено-
популяциях все наземные побеги могут быть 
образованы одной особью. В год наблюдения 
растения этих ценопопуляций завязывали 
единичные семена [17], несмотря на то, что 
подавляющее большинство мегагаметофитов 
(см. табл. 1) и около 80% пыльцы в пыльни-
ках имели нормальное строение (табл. 2). 

Таблица 2 / Table2
Морфометрические показатели генеративных структур 

Anthoxanthum nitens 
Morphometric indices of generative structures of Anthoxanthum nitens

Показатель / Indicator Значение / Value

Средняя степень дефектности пыльцы, % /
Average pollen defect rate, % 20,5

Средний диаметр пыльцевых зерен, мкм / 
Average pollen grain diameter, μm 26,87±1,49

Среднее количество пыльцы в пыльнике, шт. / 
Average pollen count per anther, pcs. 2023±189

Количество тычинок в цветке*, шт. / 
Number of stamens per fl ower*, pcs. 8

Количество семязачатков в цветке, шт. / 
Number of ovules per fl ower, pcs. 1

Среднее значение P/O, абс.ч. /
Average P/O ratio, abs. 30345

Примечание. *В колосках присутствуют два мужских цветка с тремя 
тычинками и один обоеполый с двумя тычинками. Тычинки из мужских и 
женских цветков содержат разное количество пыльцы.

Note. *The spikelets contain two male fl owers with three stamens and one 
bisexual fl ower with two stamens. The stamens from the male and female fl owers 
contain different amounts of pollen.
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Определение соотношения количества пыльце-
вых зерен к количеству семязачатков (Р/О ratio) 
показало, что его значение (30345) лежит в диапа-
зоне, характерном для облигатных аллогамов [18]. 
Если локальные ценопопуляции представлены 
одним вегетативно размножающимся растени-
ем, а погодные условия и рельеф местности не 
благоприятствуют перекрестному опылению, то 
из-за самонесовместимости завязи могут остаться 
неопыленными, а центральные клетки зародыше-
вых мешков неоплодотворенными. В отсутствие 
эндосперма у псевдогамных апомиктов парте-
ногенетические зародыши останавливают свое 
развитие на глобулярной стадии, зародышевые 
мешки дегенерируют, и семена не завязываются 
[19]. При изучении нескольких псевдогамных 
апомиктичных клонов A. nitens из Шотландии 
C. Ferris  с соавторами также выявили низкую 
семенную продуктивность растений (2%), кото-
рую они объяснили сочетанием самонесовмести-
мости и ограниченного количества совместимых 
пар в исследованном материале [20].

Существует мнение, что переход пере-
крестноопыляемых растений с амфимиксиса на 
апомиксис сопровождается нарушением само-
несовместимости с последующим переходом на 
автогамию [21]. Судя по всему, у апомиктич-
ного A. nitens такого перехода не произошло, 
и растения сохранили самонесовместимость и 
свойственные облигатным аллогамам высокие 
затраты на опыление, о чем свидетельствует 
большое значение Р/О (см. табл. 2).

Следует  отметить ,  что  в  отличие  от 
A. repens, который типичен для флоры Саратов-
ской области, A. nitens встречается очень редко. 
В последних списках флоры его нахождение в 
Саратовской области либо ставилось под со-
мнение [22, 23], либо вообще исключалось [24]. 
A. nitens – корневищная многолетняя трава пре-
имущественно северных широт. Ее экспансии в 
другие регионы может препятствовать наряду с 
другими факторами облигатная аллогамия, кло-
нальность и низкая семенная продуктивность. 

Заключение

Род Anthoxanthum относительно небольшой, 
в нем выделяют 52 вида, среди которых есть 
хорошо обособленные диплоиды и полиплоиды 
разного уровня (от 4 до 12х) [25]. Род довольно 
сложен в систематическом отношении из-за 
ряда особенностей биологии его представителей 
[25]. С учетом полученных нами данных можно 

констатировать наличие апомиксиса у 8 видов 
этого рода: A. australe (= Hierochloe australis 
(Schrader) Roemer Schultes) [26], A. glabrum 
(= H. glabra Trin. s. l.) [27, 28], A. monticola 
(= H. alpina (Willd.)) [29, 30], A. nitens (= H. odo-
rata (L.) Beauv, H. hirta (Schrank) Borbas) [15, 
16], A. odoratum [31], A. repens (= H. repens (Host) 
Beauv.) [28], A. submuticum (F.Muell.) Veldkamp 
(= H. monticola Mez) [30], A. wendelboi (G. Weim.) 
Veldkamp (= H. wendelboi G.Weim.) [4]. Всем им, 
за исключением A. submuticum [30], присуща 
апоспория Hieracium-типа и псевдогамия. Сле-
дует отметить, что A. nitens и A. repens, как и 
ранее изученный нами вид A. glabrum [27, 28], 
характеризуются не только одинаковым типом 
апомиксиса, но и сходным спектром гаметофит-
ных аномалий, среди которых особого внима-
ния заслуживает формирование зародышевых 
мешков с недостающими элементами. Такие 
аномалии являются следствием сокращения 
числа митотических делений в ходе мегагаме-
тофитогенеза. Образование апоспорических 
четырехъядерных зародышевых мешков в ре-
зультате двух митотических делений типично 
для апомиктичных форм вышестоящих по 
сравнению с Anthoxanthum таксонов злаков, 
таких как Panicum, Setaria и Echinochloa [4]. Об-
разование малоклеточных мегагаметофитов у 
вышеперечисленных видов Anthoxanthum может 
быть отражением эволюционной тенденции к 
уменьшению числа элементов зародышевого 
мешка за счет сокращения числа митозов при 
его формировании.
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