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ОБСУЖДЕНИЕ
В Антарктике дефицит воды, заморозки и

сильные ветра во время цветения растений созда-
ют значительные препятствия для осуществления
у них ключевых стадий половой репродукции –
опыления и оплодотворения. Можно предполо-
жить, по меньшей мере, два направления адапта-
ции системы семенного размножения к таким
условиям: 1) исключение из цикла развития наи-
более “уязвимых” стадий (опыления и оплодо-
творения) и переход на апомиксис; 2) сохранение
амфимиксиса за счет выработки приспособле-
ний, защищающих эмбриологические структуры

и/или процессы от действия неблагоприятных
факторов, обеспечивающих надежность и устой-
чивость половой репродукции.

Для ранее изученных популяций D. antarctica
был констатирован половой способ репродук-
ции, обеспечиваемый клейстогамией (Parodi,
1949; Skottsberg, 1954; Moore, 1970; Gielwanowska,
2005; Gielwanowska et al., 2005; Kravets, 2008;
Szczuka et al., 2008; Gielwanowska et al., 2011;
Domaciuk et al., 2013). Однако разные популяции
одного и того же вида могут характеризоваться
разным способом семенного размножения. В
большинстве случаев это обусловлено плоидно-

Рис. 2. Семязачатки: а – зрелый зародышевый мешок D. beringensis (я – яйцклетка, пя – полярные ядра, ант – анти-
поды); б – сформированный зародышевый мешок D. аntarctica; в – зрелый зародышевый мешок D. аntarctica; г – зре-
лый зародышевый мешок с нетипично расположенными полярными ядрами (D. аntarctica); д, е – завязи, выделенные
из одного соцветия (D. аntarctica); д – дегенерировавшая завязь с остатками семязачатка (сем); е – проэмбрио (пр) и
клеточный эндосперм (энд). Масштаб: 10 мкм.
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стью растений. Репродукция диплоидных форм,
как правило, осуществляется половым путем, а
полиплоидные могут переходить на апомиксис
(Nogler, 1984; Asker, Jerling, 1992). Принимая во
внимание неблагоприятные для половой репро-
дукции условия местообитания антарктических по-
пуляций D. antarctica и показанную для растений не-
которых из них анеуплоидию (Cardone et al., 2009) и
миксоплоидию (Парникоза и др., 2006, 2013), в
проведенном исследовании особое внимание мы
уделяли анализу эмбриологических стадий и осо-
бенностей строения генеративных структур, ко-
торые прямо или косвенно могли бы указывать на
апомиксис. Тем не менее, каких-либо цитоэм-
бриологических предпосылок апомиксиса у рас-
тений изученной популяции D. antarctica не обна-
ружено. Это дает основание предполагать, что
стратегия адаптивной эволюции данного вида
строилась на усилении устойчивости и надежно-
сти параметров полового способа репродукции. В
результате такой эволюции могли сформировать-
ся специфические эмбриологические особенно-
сти, отличающие D. аntarctica от других близко-
родственных видов. Проведенный сравнитель-
ный анализ D. аntarctica и D. beringensis показал
практически полную идентичность их в отноше-
нии размера и морфологии пыльцевых зерен,
структуры зародышевых мешков, особенностей
реализации процессов эмбрио- и эндоспермоге-
неза. Различия касались только размера зрелых
мегагаметофитов, качества пыльцы и ее количе-
ства в пыльниках (см. табл. 1).

Увеличение размеров зародышевых мешков в
процессе их созревания у D. аntarctica, судя по
всему, является отражением функциональных
изменений, приводящих к интенсивному накоп-
лению воды в вакуолях центральной клетки. Этот
процесс вполне может носить адаптивный харак-
тер, поскольку запас воды в зрелом зародышевом
мешке повышает шансы успешного развития за-
родыша и эндосперма в условиях дефицита влаги
в почве. У растений D. beringensis, произрастаю-
щих в сильно увлажненных местах, нет необходи-
мости в большом запасе воды. Сформированные
и зрелые зародышевые мешки у них незначитель-
но отличались по размерам.

Лимитирующим фактором для растений Ан-
тарктики является не только недостаток влаги, но
и низкая температура в период вегетации. При
отрицательных температурах возникает опас-
ность фазового перехода внутриклеточной воды в
лед. Большинство морозоустойчивых растений
решают эту проблему путем снижения содержа-
ния воды в клетках (Трунова, 2007). У ряда аркти-
ческих злаков центральные клетки зародышевых
мешков характеризуются небольшими размерами

и имеют густую цитоплазму (Кутлунина, Сара-
пульцев, 2003). У D. аntarctica, напротив, в зрелых
зародышевых мешках создается достаточно боль-
шой запас воды. Поддержанию жизнеспособно-
сти таких клеток при низкотемпературном режиме
может способствовать присутствие в них белков,
ингибирующих рост кристаллов льда. Показано, что
у D. аntarctica ген IRIPs (recrystallisation inhibition pro-
teins), кодирующий данный белок, активируется
воздействием температуры воздуха 5°C (John et al.,
2009). Кроме того, в вакуолях клеток вегетатив-
ных органов растений D. аntarctica обнаружено
большое количество растворимых углеводов, в
частности сахароза и рафиноза, которые, как по-
лагают, играют роль криопротекторов (Zuniga
et al., 1996; Piotrowicz-Cieslak et al., 2005). Причем
содержание сахарозы у D. аntarctica вдвое выше по
сравнению с D. beringensis (Zuniga-Feest et al., 2003).
Для ответа на вопрос, происходит ли у D. аntarctica
накопление антифризов непосредственно в мега-
гаметофитах, несомненно, требуется проведение
дополнительных исследований.

Низкотемпературный режим во время цвете-
ния мог стать и одной из причин более низкого
качества пыльцы изученных растений D. аntarcti-
ca по сравнению с растениями камчатской попу-
ляции D. beringensis. Большая степень дефектно-
сти пыльцы ранее была установлена нами также у
растений D. аntarctica, произрастающих на остро-
вах Галиндез (80.9%) и Король Георг (95.6%)
(Юдакова и др., 2012).

Дегенерация пыльцы в ответ на низкотемпера-
турный стресс свойственна не только теплолюби-
вым, но и холодоустойчивым растениям (Hedhly
et al., 2008). Низкая температура во время цвете-
ния нарушает развитие тапетума пыльников (Oli-
ver et al., 2005), процессы микроспоро- и микрога-
метофитогенеза (Sataka, Hayase, 1970). Полагают,
что чувствительность пыльцы к внешним воздей-
ствиям может способствовать повышению обще-
го уровня адаптации растения к экстремальным
условиям среды (Лях, 1995; Hedhly et al., 2008).
Популяции, как правило, генетически гетероген-
ны по устойчивости к неблагоприятным факто-
рам, и дегенерация пыльцевых зерен может быть
отражением гаметофитной, или клеточной селек-
ции, в результате которой происходит естествен-
ный отбор наиболее адаптированных к условиям
среды генотипов (Mulcahy et al., 1996; Delph et al.,
1997). Осуществление селекции на гаметофитном
уровне в ответ на низкотемпературный стресс на-
глядно продемонстрировали эксперименты с
культурными и дикими видами томатов (Lycoper-
sicon esculentum Mill. и L. hirsutum Humb. and Bonpl.)
(Zamir et al., 1981; Zamir, 1982). При опылении
растений смесью пыльцы разных форм, характе-
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ризующихся различной устойчивостью к темпе-
ратуре, отцовский вклад в потомство зависел от
температуры, которая превалировала во время
репродуктивного процесса. Позднее эффектив-
ность микрогаметофитного отбора была показана
при создании сортов культурных растений, устой-
чивых к повышенной и пониженной температуре,
засолению, гербицидам, фузариозу и др. (Кравченко
и др., 1988; Ottaviano et al., 1990; Лях, Сорока, 1993,
2014; Кильчевский, Хотылева, 2012).

У D. аntarctica низкое качество пыльцы сочета-
лось с достаточно высокой фертильностью заро-
дышевых мешков. Только 6.1% зрелых семязачат-
ков были стерильными, тогда как в пыльниках де-
генерировало в среднем около 85% пыльцевых
зерен. Разная степень повреждения генеративных
структур свидетельствует о большей чувствитель-
ности к внешним воздействиям мужской генератив-
ной сферы по сравнению с женской. Данная особен-
ность не является прерогативой только D. аntarctica.
Результаты изучения температурного стресса у
ряда возделываемых культур подтверждают, что
одной из наиболее чувствительных репродуктив-
ных стадий является развитие пыльцы (Zinn et al.,
2010). Более сильная толерантность женских ге-
неративных структур к холодовому стрессу по
сравнению с мужскими генеративными структура-
ми описана у Oryza sativa и Zea mays (Hayase et al.,
1969; Dupuis, Dumas, 1990).

Разную чувствительность к стрессовым факто-
рам мужской и женской генеративных сфер мож-
но объяснить с позиции теории В.А. Геодакяна
(1991, 2011), согласно которой на мужской и жен-
ский пол в эволюции возлагаются разные функции.
Более устойчивый к внешним факторам женский
пол передает потомству все многообразие генотипов
популяции, а более чувствительный, и потому под-
вергающийся жесткому отбору, мужской пол пере-
дает потомству только те генотипы, которые наибо-
лее соответствуют конкретным условиям среды.
Это, с одной стороны, позволяет популяции сохра-
нять генетическую гетерогенность и иметь возмож-
ность в будущем эволюционировать в разных на-
правлениях, а, с другой стороны, адаптироваться
к существующим в настоящий момент внешним
условиям.

Вместе с тем, обеспечить процесс оплодотво-
рения, и, следовательно, репродуктивный успех
при массовой дегенерации пыльцевых зерен
можно только посредством производства расте-
ниями избыточного количества пыльцы относи-
тельно количества семязачатков. Однако разви-
тие большого количества пыльцевых зерен требу-
ет от растений столь же больших энергетических
затрат. В условиях дефицита влаги, органических
и минеральных веществ в субстрате для растений

Антарктики напротив более выгодным будет сни-
жение энергетических затрат на опыление. Ины-
ми словами, растениям требуется, с одной сторо-
ны, избыток пыльцы, а, с другой стороны, эконо-
мия пластических и энергетических ресурсов.

У растений D. antarctica, произрастающих в бо-
лее северном и благоприятном по своим услови-
ям районе Прибрежной Антарктики на острове
Короля Георга (Gielwanowska et al., 2005, 2011),
описано формирование двух типов цветков: клей-
стогамных и хазмогамных. В открытых хазмогамных
цветках в каждом из четырех микроспорангиев
пыльника развивалось по 40–52 пыльцевых зерна, в
закрытых клейстогамных цветках – по 20–30 пыль-
цевых зерен (Gielwanowska et al., 2005, 2011). Ис-
ходя из этих данных, соотношение пыльцевых зе-
рен и семязачатков как в открытых, так и в закрытых
цветках типично для факультативных автогамов
(P/O = 480–624 и 240–360 соответственно) и пре-
вышает значение Р/О, свойственное облигатным
автогамам (27.7–168.5) (Cruden, 1977). Аналогичная
ситуация наблюдалась и в изученной нами популя-
ции D. antarctica, у которой Р/О = 420 ± 45.9.

Судя по всему, выше обозначенную дилемму
(производство избытка пыльцы и экономия ресур-
сов) D. antarctica решает путем сочетания энергосбе-
регающей автогамии (и ее крайней формы клейсто-
гамии) с образованием избыточного для данного
способа опыления количества пыльцы. Однако да-
же “перепроизводство” пыльцы не позволяет расте-
ниям D. antarctica в условиях Антарктики полностью
реализовать свой репродуктивный потенциал.
Практически в 50% проанализированных цветков
мы не наблюдали завязывания семян. Дэем с колле-
гами (Day et al., 1999) было показано, что при ис-
пользовании специальных фильтров, повышающих
температуру воздуха на 1.3 и 2.3°C вокруг растений
D. antarctica, произрастающих на Антарктическом
полуострове, завязываемость семян у них увеличи-
валась на 15%. Повышение семенной продуктивно-
сти авторы связывают, прежде всего, с возможным
улучшением качества пыльцы.

При более благоприятных условиях резерв
пыльцы может не только способствовать увеличе-
нию семенной продуктивности, но и обеспечить
вариабельность способов опыления. Как извест-
но, многим цветковым растениям свойственна
пластичность механизмов опыления (Первухина,
1970). В зависимости от конкретных условий су-
ществования в различных районах свого ареала
одни и те же виды могут опыляться разными спо-
собами. Если у растений D. antarctica вся образую-
щая пыльца сохранит свою жизнеспособность, ее
количества вполне будет достаточно для обеспе-
чения перекрестного опыления. Как показал
проведенный анализ, микрогаметофиты D. ant-
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arctica и аллогамного вида D. beringensis имеют
одинаковый размер. Этот факт также можно рас-
сматривать в качестве дополнительного аргумен-
та в пользу сохранения у D. antarctica потенций к
перекрестному опылению. Именно такой тип
опыления следует ожидать у экземпляров этого
вида с Огненной Земли, у которых мы наблюдали
типичное для злаков развитие высокого цвето-
носного побега, в то время как у антарктической
формы цветоносы, как правило, упрятаны в тол-
ще куртины. Растение с типичным цветоносом в
районе Аргентинских островов за несколько лет
постоянных наблюдений зарегистрировано лишь
у единичного растения с острова Восьмерки в се-
зон 2013–2014 гг. (И.Ю. Парникоза, неопублико-
ванные данные).

Выявленные эмбриологические особенности
D. antarctica позволяют констатировать, что обес-
печение устойчивости и надежности полового
способа репродукции у этого вида основывается
на универсальных для всех живых систем прин-
ципах: резервирование (избыточность) структур
и поливариантность процессов (Чиркова, 2002).
Эмбриологические признаки относятся к числу
наиболее стабильных и наименее изменяющихся
в процессе эволюции. Скорее всего, именно это
является основной причиной не только сходства
эмбриологии близкородственных видов D. antarc-
tica и D. beringensis, но и того, что адаптация систе-
мы семенного размножения растений D. antarctica
происходит, в основном, за счет изменения более
лабильного признака – способа опыления.

По мере освоения территорий у растений пер-
вых стадий экологической сукцессии происходит
изменение системы скрещивания от облигатной
автогамии до облигатной аллогамии (Грант,
1984). Автогамы обладают ограниченной реком-
бинационной системой, направленной на вос-
произведение существующих в популяции гено-
типов и сводящей к минимуму появление новых
рекомбинантов (Грант, 1984). С этих позиций в
неблагоприятных условиях автогамия более вы-
годна для D. antarctica, чем аллогамия, поскольку
обеспечивает сохранение адаптированных гено-
типов. При изменении условий обитания факуль-
тативность автогамии может способствовать уве-
личению генотипической изменчивости популя-
ции за счет рекомбинаций.

Во второй половине XX века вследствие регио-
нального потепления температура в Прибрежной
Антарктике возросла примерно на 2.6°C. Это
привело к значительному расширению ареала
D. antarctica в ряде ее районов (Fowbert, Lewis
Smith, 1994; Smith et al., 1996; Gerighausen et al.,
2003; Convey, Smith, 2006; Александров и др.,
2012; Александров, 2013). В то же время в исследу-

емом регионе Аргентинских островов в послед-
нее время тренда к увеличению количества попу-
ляций и численности растений в них не наблюда-
ется (Parnikoza et al., 2009). Данная ситуация
порождает необходимость дальнейших мониторин-
говых исследований. При условии сохранения тен-
денции к потеплению климата вполне можно ожи-
дать дальнейшей экспансии этого вида в антаркти-
ческом регионе, поскольку увеличение температуры
может способствовать более полной реализации ре-
продуктивного потенциала растений и увеличению
их семенной продуктивности.

Выражаем благодарность Национальному Ан-
тарктическому центру Государственного агент-
ства по науке, инновациям и информатизации
Украины, а также зимовщику к.б.н. И. Дикому за
помощь в проведении этого исследования.
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Deschampsia antarctica E. Desv. is one of the two flowering plants, which along with Colobantus quitensis
(Kunth) Bartl., was able to settle the ice-free areas of Antarctica. In order to identify the possible adaptations
of the D. antarctica reproductive system to adverse environmental conditions was conducted comparative cy-
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toembryological analysis plants of this species growing on the Antarctic Peninsula, with plants of the closely
related species D. beringensis Hult. from the Kamchatka Peninsula. It is found that both species are charac-
terized by sexual mode of reproduction, equal size of pollen grains (25.5 ± 2.2 and 26.2 ± 1.9 μm, compre-
hensive), same features of the embryo sac structure, emryo- and endospermogenesis. Interspecies differences
have been found in mature embryo sac size (326.8 ± 12.8 and 161.7 ± 10.4 μm), pollen sterility percentage
(86.1 ± 8.9 and 35.3 ± 9.2%) and quantity of pollen in the anthers (140 ± 15.3 and 1578 ± 88.6). Possible
causes and significance of these differences are discussed. It is not found any unique adaptations of seed re-
production system that are inherent exclusively D. antarctica. The D. antarctica reproduction strategy is based
on the combination of autogamy (and its extreme form cleistogamy) with production of excess pollen quantity
for its mode of pollination.

Keywords: Deschampsia antarctica, Deschampsia beringensis, pollen, embryo sac, mode of reproduction, pol-
len-ovule-ratio, autogamy, allogamy


