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ФЕНОЛОГИЯ РЕПРОДУКТИВНЫХ ЦИКЛОВ 
И КАЧЕСТВО СЕМЯН ХВОЙНЫХ (Pinaceae, Cupressaceae)  

В СЕВЕРНОЙ ТАЙГЕ1
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Методами световой микроскопии изучена микрофенология репродуктивных циклов сосны (Pinus syl-
vestris L.), ели (Picea abies (L.) Karst. × P. obovata Ledeb.), лиственницы (Larix sibirica Ledeb.) и можже-
вельника (Juniperus communis L.) в северной тайге. Приведены результаты многолетних наблюдений за 
феноритмикой развития женских репродуктивных структур и эмбриогенеза хвойных видов. выявлены и 
описаны нарушения в морфогенезе репродуктивных структур и дана оценка вклада этих нарушений в 
общую структуру урожая семян и их влияния на качество семян. На примере сосны и лиственницы по-
казана роль условий опыления в формировании структуры урожаев семян хвойных видов. Потенциальная 
семенная продуктивность и соотношение семян по категориям качества в структуре общего урожая вида, 
популяции и каждого отдельного дерева определяются большим количеством факторов и сильно варьиру-
ют. Показано, что опыление является одним из наиболее значимых факторов в формировании структуры 
урожаев хвойных видов. Отсутствие опыления и опыление нежизнеспособной пыльцой приводит к де-
структивному типу развития семязачатков на ранних стадиях у большинства видов, что является одной 
из причин формирования недоразвитых семян. Низкая энергия роста пыльцевых трубок, стерильность 
мужского гаметофита, а также гибель эмбрионов в раннем эмбриогенезе приводят к некрозу семязачатков 
на более поздних стадиях их развития, следствием чего является образование «пустых» семян. высказано 
предположение, что наиболее высокими адаптивными возможностями к репродукции в условиях Европей-
ского Севера России обладает можжевельник. Менее всех среди изученных видов адаптирован к холодно-
му климату репродуктивный цикл сосны. 

Ключевые слова:  северная тайга, хвойные виды, репродуктивные структуры, феноритмика, каче-
ство семян, структура урожая семян, условия опыления.
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Качество семян анемофильных хвойных ви-
дов определяется эффективностью опыления и 
последующей интеракцией между структура-
ми пыльцевой трубки и тканями и структурами 
мегаспорангия и женского гаметофита. Скоор-
динированная взаимная интеракция мужского 
и женского гаметофитов, при отсутствии меж-
ду ними прямого контакта вплоть до момента 
оплодотворения, подтверждается исследова-
ниями биологии опыления и оплодотворения, 
опытами по контролируемому опылению и 
искусственному межвидовому и межродовому 
скрещиванию.

все представители семейства Pinaceae яв-
ляются однодомными раздельнополыми вида-
ми, однако в литературе описаны многочислен-
ные случаи гермафродитизма у сосны (Pinus 
sylvestris L.) [1], ели (Picea abies (L.) Karst. × P. 
obovata Ledeb.) [2] и лиственницы (Larix sibiri-
ca Ledeb.) [3, 4]. Единственный представитель 
семейства Cupressaceae на Европейском Севе-
ре – можжевельник обыкновенный (Juniperus 
communis L.) – облигатный двудомный вид, 
случай однодомности у описан лишь однажды – 
в работе О. Реннэ [5]. 

Наличие фертильной пыльцы на нуцеллусе 
семязачатка – необходимое условие для фор-
мирования выполненных семян [6, 7]. Случаи 
партенокарпии у хвойных были описаны для 
Pseudotsuga, Larix и Picea [8, 9]. Партеноге-
нетическое деление неоплодотворенного ядра 
яйцеклетки было обнаружено у Pinus sylvestris,  
P.  sibirica и Abies sibirica, имевших врожден-
ные аномалии развития [10], однако все попыт-
ки индуцировать стимулятивный тип партено-
карпии при помощи экстрактов биологически 
активных веществ из свежесобранной пыльцы 
и опыления семяпочек стерильной пыльцой 
окончились неудачей. 

Единственным механизмом, препятствую-
щим самоопылению у Pinaceae, является ярус-
ная локализация мужских и женских генера-
тивных органов в кроне. У взрослых деревьев 
способность к заложению макростробилов 
снижается в базипетальном направлении, по-

этому женские шишки более приурочены к 
верхней части кроны, что особенно заметно 
у темнохвойных видов (ель, пихта) в урожай-
ные годы. Способность к заложению мужских 
генеративных органов, наоборот, снижается 
акропетально, поэтому бόльшая часть микро-
стробилов локализована в среднем и нижнем 
ярусах кроны.

Эффективных механизмов, препятствую-
щих самооплодотворению у Pinaceae, нет. в пе- 
риод роста пыльцевых трубок в тканях ну-
целлуса развитие семязачатков у сосны при 
гейтоно- и ксеногамии мало чем отличается. 
При самоопылении не наблюдается заметных 
отклонений от нормы по скорости роста пыль-
цевых трубок, нет существенных нарушений в 
микрогаметогенезе, ткани женского гаметофи-
та также развиваются нормально, и оплодотво-
рение протекает успешно. Отсутствие барье-
ров самооплодотворения у Pinaceae во многом 
обусловлено отсутствием механизма двойного 
оплодотворения [11]. Это нашло подтвержде-
ние в многочисленных, хотя и не всегда успеш-
ных, опытах по межвидовым и межродовым 
скрещиваниям [12–14].

Последствия самоопыления и самоопло-
дотворения у Pinaceae  начинают проявляться 
в проэмбриогенезе и раннем эмбриогенезе из-
за физиологической несовместимости тканей 
зародыша и женского гаметофита [7, 15–19]. 
Эти нарушения приводят к увеличению выхода 
«пустых» семян [20–27].

Целью работы являлось изучение микро-
фенологии женских репродуктивных циклов 
хвойных видов в северной тайге и влияния ус-
ловий опыления на качество семян этих видов.

Материалы и методы. Материал для изу-
чения морфогенеза женских репродуктивных 
структур сосны, ели, лиственницы и можже-
вельника собирали в северотаежных популяци-
ях этих видов (север Архангельской области) с 
1986 по 2016 год. Образцы женских шишек и 
семяпочек фиксировали по Навашину, Карнуа 
или в уксусном алкоголе. Периодичность фик-
саций определялась стадией развития генера-
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тивных органов и структур и составляла от 1-2 
до 10-15 дней. Микротомные срезы толщиной 
8–12 мкм окрашивали гематоксилином по Гей-
денгайну, метиловым зеленым – пиронином 
G или галлоцианином. Просмотр и фотогра-
фирование изображений выполняли при по-
мощи лабораторного микроскопа «AxioScope 
A1» (Zeiss, Германия) в комплекте с цифровой 
фотокамерой «Canon G10». Редактирование 
изображений производили при помощи лицен-
зионной программы «AxioVision LE Release 
4.8.1».

При изучении структуры урожаев семян 
объем выборки в каждой популяции состав-
лял 30–40 деревьев, для каждого из них отби-
рали отдельный образец. Количество шишек в 
каждом таком образце составляло не менее 20 
для сосны, 5 – для ели, 50 – для лиственницы 
и 20–50 для можжевельника. После высушива-
ния шишек из них извлекали все семена, при 
необходимости шишки для этого разрушали. 
Семена можжевельника извлекали путем пере-
тирания «шишкоягод». После обескрыливания 
(кроме можжевельника) семена сортировали 
по следующим категориям: выполненные, «пу-
стые», недоразвитые, механически поврежден-
ные. У сосны и ели разделение выполненных 
и «пустых» семян производили механическим 
путем, у лиственницы и можжевельника – пу-
тем взрезывания каждого семени или после 
рентгенографического изучения. Определяли 
процентное соотношение разных категорий 
семян, их среднее количество в одной шишке, 
массу 1000 выполненных семян.

Опыты по искусственному опылению со-
сны и лиственницы проводили в искусствен-
ных посадках плантационного типа. Испы-
тывали следующие варианты: изоляция без 
опыления, ксеногамия, гейтоногамия, опыле-
ние некротированной пыльцой (убитой высоко-
температурным шоком). Использовали пыльцу, 
полученную в год проведения опытов. Пыльцу 
извлекали в лабораторных условиях, помещая 
ветви с микростробилами в вазоны с водой. 
При этом смешивание пыльцы разных дере-

вьев исключалось. После высыпания пыльцу 
просеивали через мелкие сита и хранили до 
использования в эксикаторах над хлористым 
кальцием при 0…+2 °С. Изоляцию макростро-
билов производили до начала пыления единич-
ных деревьев, при этом из-под изоляторов уда-
ляли все мужские шишки (кроме вариантов с 
гейтоногамным опылением). в качестве изоля-
торов использовали пакеты из плотного поли-
этилена. Искусственное опыление проводили 
в фазе «открытая шишка». Съемку изоляторов 
осуществляли после смыкания семенных че-
шуй макростробилов. После сбора созревших 
опытных шишек делали их морфометрию и 
из них извлекали все семена. Анализ опытных 
семян производили путем взрезывания каж-
дого семени или рентгенографически. Семена 
разделяли на следующие категории: недораз-
витые (семяпочки, погибшие на ранних стади-
ях развития); «пустые»; поврежденные (с по-
врежденными энтомовредителями наружными 
покровами, склерофицированными эндоспер-
мами, с личинками семеедов внутри семени и 
т. д.); выполненные. Относительную автосте-
рильность (R) определяли как отношение доли 
(%) выполненных семян при самоопылении к 
доле (%) выполненных семян при ксеногамии 
[28]. Число летальных эквивалентов на зиготу 
(2B) рассчитывали по упрощенной эмпириче-
ской формуле [29].

Результаты. Репродуктивный цикл сосны 
обыкновенной составляет 3 года. Макростро-
билы закладываются латерально вблизи апекса 
ауксибластов на побегах текущего года. К концу 
первого года зачаточные макростробилы состо-
ят из покровных чешуй и примордиев брактей 
в нижней части стробилов. Дифференциация 
тканей семязачатка начинается на второй год, 
незадолго до опыления. Ко времени опыления, 
которое в северной тайге на широте г. Архан-
гельска чаще всего происходит в конце первой 
– начале второй декад июня, семязачатки со-
сны дифференцированы на интегумент, состо-
ящий из 3-4 рядов клеток, и нуцеллус. Мейоз 
материнских клеток макроспор наблюдается 
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вскоре после опыления. Развитие нуклеарного 
гаметофита продолжается до конца вегетаци-
онного периода. в начале третьего вегетацион-
ного периода в женском гаметофите возобнов-
ляются свободноядерные деления. Инициали 
архегониев появляются в начале формирова-
ния клеточного гаметофита. Оплодотворение у 
сосны происходит примерно через 13 месяцев 
после опыления. На широте г. Архангельска 
оно случается обычно в середине июля. Мор-
фологическая дифференциация зародышей у 
сосны обыкновенной на севере Архангельской 
области заканчивается в конце августа – начале 
сентября.

У ели макростробилы закладываются апи-
кально, чаще всего на боковых побегах второго 
или третьего порядков ветвления. Примордии 
макростробилов к концу первого года развития 
более дифференцированы по сравнению с со-
сной. Мейоз в материнских клетках макроспор 
и формирование нуклеарного гаметофита в ме-
гаспорангиях у ели в северной тайге происхо-
дят в конце мая – начале июня и совпадают по 
времени с опылением. Оплодотворение проис-
ходит в конце первой декады – в середине июля. 
Период между опылением и оплодотворением 
составляет около 40 дней. Морфологическая 
дифференциация эмбрионов у ели в северной 
тайге завершается к концу первой декады – се-
редине августа.

У лиственницы макростробилы развива-
ются из почек брахибластов, из апикальной 
меристемы. Степень дифференциации зало-
жившихся макростробилов в конце первого 
года их развития может варьировать по годам. 
Иногда семязачатки лиственницы переходят к 
состоянию зимнего покоя уже на стадии про-
фазы I мейоза. Более выраженная дифференци-
ация тканей женских генеративных органов у 
лиственницы, как и у ели, перед переходом их 
к зимнему покою объясняется тем, что мегага-
метофит формируется в течение одного вегета-
ционного периода [30]. Мейоз в материнских 
клетках макроспор происходит в середине мая 
и совпадает по времени с опылением. Функци-

ональная (халазальная) макроспора дает нача-
ло нуклеарному гаметофиту. Клеточный гаме-
тофит начинает формироваться в начале июня, 
а уже в начале июля происходит оплодотворе-
ние. Морфологическая дифференциация заро-
дыша у лиственницы на севере Архангельской 
области завершается к концу первой декады 
августа.

У можжевельника примордии макростро-
билов закладываются на женских растениях в 
пазухах хвои на побегах первого года жизни. 
в северной тайге семяпочки можжевельника 
к концу первого вегетационного периода уже 
дифференцированы на нуцеллус и интегумент. 
Семенные чешуи с семязачатками располага-
ются в самой верхней части стробила. К концу 
первого вегетационного периода макростро-
бил почти полностью скрыт под чешуевидны-
ми листьями, из-под которых виднеются лишь 
кончики интегументов. Начало формирования 
спорогенных тканей чаще всего приурочено к 
началу второго года вегетации. Мейоз материн-
ских клеток макроспор в мегаспорангии у мож-
жевельника также  происходит на второй год и 
совпадает по времени с  опылением (конец пер-
вой – середина второй декады июня). Оплодот-
ворение происходит лишь на следующий год, 
спустя примерно 400 дней после опыления.  
К зимнему покою вновь формирующийся спо-
рофит переходит в стадии раннего эмбриогене-
за (недифференцированные эмбрионы булаво-
видной формы). Семязачатки и «шишкоягоды» 
к этому времени уже почти достигают своих 
максимальных размеров. Полная морфологи-
ческая дифференциация эмбриона у можже-
вельника в условиях северной тайги заверша-
ется лишь на четвертый год к середине первой 
декады июля, когда «шишкоягоды» все еще 
остаются зелеными.

Микрофенология репродуктивных циклов 
северотаежных хвойных видов адаптирована 
к климату и может быть описана в терминах 
сумм эффективных температур, выраженных в 
процентах от их среднемноголетних значений 
(табл. 1).
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Таблица 1 

ФЕНОРИТМИКА РАЗВИТИЯ ЖЕНСКИХ РЕПРОДУКТИВНЫХ СТРУКТУР И ЭМБРИОГЕНЕЗА  
ХВОЙНЫХ ВИДОВ (Pinaceae, Cupressaceae) С НАЧАЛА РЕЦЕПТАЦИИ ДО ФОРМИРОВАНИЯ  

МОРФОЛОГИЧЕСКИ ДИФФЕРЕНЦИРОВАННОГО ЗАРОДЫША В СЕВЕРНОЙ ТАЙГЕ

Микрофенофаза

Сумма эффективных температур, % 
от среднемноголетних значений (год развития)

Сосна Ель Лиственница Можже-
вельник

Заложение примордиев макростробилов 80,0
(1)

70,2
(1)

65,3
(1)

74,3
(1)

Начало дифференциации семязачатков 17,4–18,0
(2)

74,3
(1)

70,2
(1)

82,2
(1)

Начало дифференциации спорогенных тканей в мега-
спорангии

19,0–21,4
(2)

4,3
(2)

75,9
(1)

13,0
(2)

Завершение дифференциации спорогенных тканей. 
Мейоз материнских клеток макроспор и образование 
тетрады (триады) или комплексов тетрад (триад) 
макроспор

22,4–24,0
(2)

5,4
(2)

3,0–5,9
(2)

15,0–18,0
(2)

Начало формирования нуклеарного гаметофита 24,9
(2)

6,7
(2)

6,4
(2)

19,0
(3)

Начало формирования целлюлярного гаметофита 
и появление инициалей архегониев

16,1
(3)

15,4
(2)

11,4–18,4
(2)

36,0–43,0
(3)

Оогенез, образование ядра яйцеклетки и шейковых 
клеток, формирование обкладки архегониев (архе-
гониальных комплексов), вакуолизация архегониев. 
Перемещение ядра яйцеклетки в центр архегония, 
оплодотворение и проэмбриогенез. Начало раннего 
эмбриогенеза – удлинение первичных суспензоров

24,9–47,5
(3)

24,0–45,6
(2)

19,1–40,7
(2)

45,0–60,0
(3)

Ранний эмбриогенез – недифференцированные эм-
брионы шаровидной формы

51,4–59,1
(3)

48,5
(2)

41,7
(2)

60,0–80,0
(3)

Ранний эмбриогенез – недифференцированные эм-
брионы булавовидной формы

60,1–67,5
(3)

50,4
(2)

50,4
(2)

18,0–22,0
(4)

Поздний эмбриогенез – начало морфологической 
дифференциации эмбриона

69,3
(3)

51,4–59,1
(2)

51,4–69,3
(2)

24,0
(4)

Полная морфологическая дифференциация зародыша 85,9
(3)

70,2
(2)

70,2
(2)

36,0
(4)
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Потенциальная семенная продуктивность 
и соотношение семян по категориям качества 
в структуре общего урожая вида, популяции и 
каждого отдельного дерева сильно варьирует 
(табл. 2).

Опыты по искусственному опылению со-
сны показали, что опыление – необходимое 
условие дальнейшего развития семязачатка. 
в неопыленных стробилах дегенерация тка-
ней семязачатков наблюдалась уже через 5– 
7 дней после окончания периода рецептации. 
Через 2 недели в неопыленных стробилах  
не было зарегистрировано ни одной нор-
мально функционирующей семяпочки. Че-
рез 30 дней почти все неопыленные семяпоч-
ки погибли. Массовая гибель неопыленных 
стробилов сосны, начавшаяся в конце пер-
вой декады июля почти одновременно у всех 
деревьев, завершилась через 70 дней после 
«цветения» (рис. 1).

Засыхание стробилов происходит из-за 
дисфункции их проводящей системы. в месте 
соединения «ножки» стробила с побегом фор-
мируется разделительная ткань, и стробил от-
падает (рис. 2).

Отсутствие опыления у сосны ведет к де-
генерации тканей мегаспорангия уже в течение 
первого года развития неопыленных семяза-
чатков. в результате исключается возможность 
образования не только выполненных, но и «пу-

стых» семян в шишках, достигших зрелости. 
Следствием этого является увеличение количе-
ства недоразвитых семян.

Для семяпочек, опыленных некротирован-
ной пыльцой, характерны все стадии деграда-
ции, наблюдавшиеся в неопыленных семяпоч-
ках. Однако дегенерация тканей семязачатков 
протекает медленнее, наблюдаются также те-
ратологические изменения гаметофитов. При 
опылении стробилов некротированной пыль-
цой отпад их начинается позже, длится значи-
тельно дольше и менее выражен по сравнению 
с неопыленными стробилами.

При гейтоногамии число семяпочек, по-
гибших на ранних этапах развития, значитель-
но превышало аналогичные показатели при 
ксеногамии, что выражалось и в большем от-
паде стробилов. в дальнейшем все структуры 
семяпочки развивались нормально до момента 
оплодотворения. Если оплодотворение произо-

Таблица 2 

ПОТЕНЦИАЛьНАЯ СЕМЕННАЯ ПРОДУКТИВНОСТь И ДОЛЯ «ПУСТЫХ» СЕМЯН  
В СТРУКТУРЕ УРОЖАЕВ ВИДОВ Pinaceae В СЕВЕРОТАЕЖНЫХ ПОПУЛЯЦИЯХ 

Показатель Сосна Ель Лиственница 

Количество фертильных мегаспоро-
филлов в макростробиле

20,1±1,6
19,3

81,8±4,4
16,0

30,1±1,19
13,3

Количество рецептивных семязачат-
ков в макростробиле

40,1±3,2
19,3

163,0±9,0
16,6

60,2±2,37
13,4

Относительное количество «пустых» 
семян, % (от – до)

10,5–30,0
28,3–75,3

12,3–57,0
6,2–66,4

43,8–80,8
26,3–64,7

Количество недоразвитых семян, % Не определялось 4,8–41,5
32,8–115,3 Не определялось

Примечание. в числителе – среднеарифметическое значение, в знаменателе – коэффициент вариации.
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шло, развитие эмбриона могло прекратиться 
на стадии проэмбриогенеза. Проталкиваемые 
суспензорами в коррозионную полость эндо-
сперма булавовидные зародыши обычно до-
стигают зрелости и дают всхожие семена. При 
гейтоногамном типе опыления у сосны снижа-
ются средняя масса зрелых шишек, среднее ко-
личество и общая масса семян в одной шишке, 
а также жизнеспособность семян, их техниче-
ская всхожесть и энергия прорастания, возрас-
тает количество недоразвитых семян. Размеры 
шишек, масса выполненных семян, абсолютная 
всхожесть семян, средний семенной покой и 
длина гипокотиля практически не изменяются 
по сравнению с ксеногамным типом опыления.

Недоразвитие эмбрионов, неполное вы-
зревание семян или развитие их по полиэм-
бриональному типу может приводить также 
к разного рода случаям аномального прорас-
тания семян, что особенно характерно для со-
сны обыкновенной. Чаще всего аномальное 
прорастание семян обусловлено дисфункцией 
апикальных меристем корня – подавлением 
либо слабой митотической активностью этих 

Рис. 1. Динамика отпада женских стробилов сосны в опыте по контролируемому опылению в северной тайге: 
а – макростробилы второго года развития, б – макростробилы третьего года развития; 1 – изоляция без опыления, 
2 – ксеногамия, 3 – гейтоногамия, 4 – опыление некротированной пыльцой

Рис. 2. Граница отделения «ножки» стробила со-
сны от побега (отделительный слой показан стрелкой)

                                                   а                                                                                                    б
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меристем. все аномальные проростки нежизне-
способны. Кливажные эмбрионы сосны в пода-
вляющем большинстве случаев недоразвиты и 
также нежизнеспособны. Разнояйцевые эмбри-
оны, образующиеся в результате полизиготиче-
ской полиэмбрионии, могут иногда прорастать 
оба, однако эти случаи довольно редки, и такие 
проростки чаще всего нежизнеспособны. 

У лиственницы существенных различий в 
сохранности стробилов и в средних размерах 
зрелых шишек в разных вариантах опытов не 
наблюдалось (табл.  3). Статистически недо-
стоверны различия среднего количества семян 
в одной шишке при разных вариантах опыле-
ния. Отсутствие опыления не препятствовало 
формированию тканей спермодермы семяза-
чатков. Семена, полученные из неопыленных 
женских стробилов, ни по своим размерам, ни 
по окраске не отличались от семян, сформи-
ровавшихся после ксено- или гейтоногамного 
опыления.

Самоопыление существенно (в среднем в 
10–25 раз по сравнению с перекрестным опы-
лением) снижает вероятность формирования у 
лиственницы семян с полноценными зароды-

шами, однако не всегда ксеногамия дает луч-
шие результаты. Средние значения относитель-
ной автофертильности (R) и числа летальных 
эквивалентов на зиготу (2В) составили от 0,04 
до 0,10 и от 9,2 до 12,9 соответственно. При-
веденные данные согласуются со значениями 
летальных эквивалентов, полученными для 
других хвойных видов: Pinus  taeda – 8,5 [31], 
Pinus sylvestris – 8,9 [32], Picea abies – 9,6 [32], 
Picea glauca – 9,8 [28], Pseudotsuga menziesii – 
10,0 [33], Larix laricina – 10,8 [34]. в варианте 
опыления некротированной пыльцой из более 
чем 1,5 тыс. проанализированных семян было 
обнаружено одно с наличием развитого эндо-
сперма.

Обсуждение. Структура урожаев семян 
хвойных зависит от успешности прохождения 
всех фаз их репродуктивных циклов и опре-
деляется множеством факторов. Нарушения в 
морфогенезе женских репродуктивных струк-
тур приводят к деструктивному типу развития 
семязачатков. 

У сосны и ели опыление является необхо-
димым условием дальнейшего развития семя-
зачатка.

Таблица 3

ПОКАЗАТЕЛИ КАЧЕСТВА СЕМЯН ЛИСТВЕННИЦЫ В ЭКСПЕРИМЕНТЕ 
ПО КОНТРОЛИРУЕМОМУ ОПЫЛЕНИЮ В СЕВЕРНОЙ ТАЙГЕ

Вариант 
опыта

Среднее 
количество 

семян 
в одной шишке

Распределение семян по категориям, % Масса 1000 семян, г

недо-
развитые

механически 
повреж-
денные

«пустые»
с личин-

ками 
семеедов

выпол-
ненные

несорти-
рованных

выпол-
ненных

Ксеногамия 29,0 5,4 18,7 64,2 4,8 6,9 5,49 10,71

Гейтоногамия 30,0 4,8 14,7 75,5 4,3 0,7 6,05 11,38

Опыление
некротированной 
пыльцой

33,7 1,5 15,3 80,3 2,9 0* 6,53 –

Без опыления 25,4 7,7 13,2 77,0 2,1 0 4,29 –

Примечание: * – только одно семя было с эндоспермом, но без зародыша.
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У сосны обыкновенной ко времени опыле-
ния лишь несколько десятых долей процента от 
общего количества семязачатков в фертильной 
зоне макростробилов подвергаются некрозам. 
Дифференциация будущего урожая по каче-
ству семян начинается вскоре после опыления 
и обусловлена как наследственными, так и не-
наследственными факторами. Основные при-
чины, приводящие к некрозу семязачатков: от-
сутствие опыления, низкая жизнеспособность 
или стерильность мужского и  женского гамето-
фитов, гейтоногамия. в случае гибели семяза-
чатка вскоре после опыления, до начала форми-
рования нуклеарного гаметофита, на кончике 
крылатки остается лишь едва заметное пик-
нотическое образование – крылатки без семян 
(пикноты). Если некроз семязачатка произошел 
на стадии формирования нуклеарного гамето-
фита или на начальной стадии формирования 
клеточного гаметофита, образуются очень мел-
кие семена, по сути – засохшие семяпочки, с 
полностью некротированным внутренним со-
держимым и недоразвитой семенной кожурой. 
Гибель семязачатков на более поздних стадиях 
эмбрионального развития приводит к образо-
ванию «пустых» семян, по размерам близких к 
выполненным, но с полностью деструктуриро-
ванными мягкими тканями.

Отсутствие опыления или опыление нежиз-
неспособной пыльцой у сосны приводит к де-
генерации семязачатков на ранних стадиях их 
развития, следствием чего является увеличение 
количества пикнот и недоразвитых семян. Нео-
пыленные стробилы засыхают и отпадают уже 
к середине вегетационного периода.

Низкая энергия роста пыльцевых трубок, 
стерильность мужского гаметофита, а также 
гибель эмбрионов в раннем эмбриогенезе при-
водят к некрозу семязачатков на более поздних 
стадиях их развития, следствием чего является 
образование «пустых» семян.

У ели ко времени опыления общее число 
случаев дегенерации и гибели семязачатков в 
фертильной зоне макростробилов не превыша-
ет 1 %. Начало дифференциации будущего уро-
жая по качеству семян у ели также происходит 

вскоре после опыления. Доля недоразвитых се-
мян у ели в северной тайге довольно высокая: 
в годы со слабым или средним «цветением» ко-
личество таких семян в шишках у отдельных 
деревьев может достигать 90 % и более. «Пу-
стые» семена образуются из-за низкой фертиль-
ности пыльцы, нарушений в проэмбриогенезе  
и гибели эмбрионов в раннем эмбриогенезе; 
доля таких семян в общей структуре урожаев у 
ели в северной тайге также довольно большая 
и может достигать 50 % и более.

Результаты препарирования женских ши-
шек лиственницы в период рецептации пока-
зали, что к этому времени в них практически 
отсутствовали некрозные семязачатки. Прорас-
тание пыльцевых зерен в пыльцевые трубки у 
лиственницы происходит спустя 5-6 недель по-
сле опыления, незадолго до оплодотворения. 
Спермодерма к этому времени дифференциро-
вана на 3 слоя клеток (склеротесту, саркотесту 
и эндотесту). Некроз тканей мегагаметофита 
и мегаспорангия в неопыленных семязачатках 
у лиственницы совпадает с началом образо-
вания архегониев, когда семенная кожура уже 
сформировалась, поэтому ко времени созрева-
ния шишек такие семязачатки перерождают-
ся в «пустые» семена, внешне неотличимые 
от выполненных. Таким образом, причинами 
формирования «пустых» семян в шишках ли-
ственницы являются как стерильность пыльцы 
и гейтоногамия, так и отсутствие опыления. 
Доля «пустых» семян в структуре урожаев у 
лиственницы в северотаежных популяциях со-
ставляет в среднем от 40 до 80 %, у отдельных 
деревьев она может достигать 98–99 %.

У можжевельника более половины нару-
шений в гистогенезе женских репродуктивных 
структур происходит еще до опыления, на ран-
них стадиях развития семязачатков. Дегради-
ровавшие семязачатки можно наблюдать уже в 
год их заложения, до начала формирования спо-
рогенных тканей. Это приводит к уменьшению 
общего количества семян в «шишкоягодах» ко 
времени их созревания. Нарушения в развитии 
клеточных гаметофитов и формировании архе-
гониальных комплексов совпадают по времени 
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с началом дифференциации тканей семенной 
кожуры и приводят к образованию «пустых» 
семян. Нарушения в эмбриогенезе (особенно в 
проэмбриогенезе и раннем эмбриогенезе) мо-
гут вызывать гибель эмбриональных инициа-
лей и эмбрионов на ранних стадиях развития.  
в этих случаях формирование мегагамето-
фитов протекает деструктивно и также при-
водит к образованию «пустых» семян. Коли-
чество «пустых» семян в общей структуре 
урожаев у можжевельника имеет средний 
уровень индивидуальной изменчивости (ко-
эффициент вариации обычно не превышает 
20–30 %). в значительно большей мере этот 
признак подвержен клинальной географиче-
ской изменчивости. С продвижением на север 
доля «пустых» семян закономерно снижается. 
Так, по нашим данным, количество выпол-
ненных семян у можжевельника составляет 
в среднем: в тундре, лесотундре и северной 
тайге – 60–70 %, в восточных Карпатах – 20– 
30 %, на Северном Кавказе (Приэльбрусье) – 
около 5 %, на Пиренеях – 1–3 %.

Рентгенографический анализ семян (всего 
для этих целей было проанализировано 1540 се- 
мян) в северотаежных популяциях можже-
вельника показал довольно высокий уровень 

полиэмбрионии. в среднем количество семян 
с двумя (крайне редко – более) зародышами у 
можжевельника здесь составляет 3,9 %. все 
выявленные случаи полиэмбрионии у можже-
вельника относятся к простой (полизиготиче-
ской) полиэмбрионии. Уровень полиэмбрио-
нии в северотаежных популяциях составляет 
в среднем: у сосны – 1,4 %, ели – 1,6 %, ли-
ственницы – 0,7 %.

Наибольшими адаптивными возможностя-
ми к репродукции в условиях Европейского 
Севера обладает можжевельник, поскольку у 
этого вида раньше других наблюдается полная 
морфологическая дифференциация эмбриона, 
а сформировавшиеся семена могут дозревать 
в течение 1-3 лет в опавших «шишкоягодах». 
Адаптивные возможности к репродукции в ус-
ловиях холодного климата у ели и лиственни-
цы примерно одинаковы, но вызревание семян 
здесь у ели более вероятно, поскольку у этого 
вида раньше наблюдается переход к фазе позд-
него эмбриогенеза. Однако у ели, по сравне-
нию с лиственницей, более выражена перио-
дичность семеношения, что является одним из 
сдерживающих факторов ее расселения. Менее 
всех среди изученных видов адаптирован к хо-
лодному климату репродуктивный цикл сосны.
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PHENOLOGY OF REPRODUCTIVE CYCLES AND QUALITY  
OF CONIFER SEEDS (Pinaceae, Cupressaceae) IN THE NORTHERN TAIGA

Microphenology of reproductive cycles of pine (Pinus sylvestris L.), spruce (Picea abies (L.) Karst. × 
P. obovata Ledeb.), larch (Larix sibirica Ledeb.) and juniper (Juniperus communis L.) is studied by light 
microscopy methods in the northern taiga. The paper presents the results of long-term observations 
of the pheno-rhythmic development of female reproductive structures and embryogenesis of conifers.  
Disorders in morphogenesis of reproductive structures are revealed and described. The contribution 
of these disorders to the overall structure of the seed yield and their influence on the seeds quality are 
estimated. We demonstrate the role of pollination conditions in the formation of the coniferous seed yield 
formula by the example of pine and larch. Potential seed production and seed ratio by quality categories 
in the total yield structure of species, population and each individual tree are determined by a large 
number of factors and vary greatly. Pollination is one of the most important factors in the formation of the 
structure of yields of coniferous species. The absence of pollination and pollination with unviable pollen 
leads to the destructive development of ovules in the early stages in most species. This is one of the 
reasons for the formation of abortive seeds. The low energy growth of pollen tubes, the sterility of the 
male gametophyte, and the death of embryos in early embryogenesis leads to necrosis of ovules at the 
later stages of their development, resulting in the formation of “empty” seeds. It is suggested that juniper 
has the highest adaptive capacity for reproduction in the European North of Russia. The reproductive 
cycle of pine is less than all among the studied species adapted to the cold climate. 

Keywords: northern taiga, conifers, reproductive structure, pheno-rhythmics, seed quality, seed yield 
formula, pollination conditions.
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