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Оценена фертильность и жизнеспособность пыльцевых зерен у двух морфологических 
форм Taraxacum officinale Wigg. s.l. Данные формы образуют единые ценопопуляции, которые 
произрастают в различных ценотических и эдафических условиях. У исследуемых форм раз-
вит гинецей – большое количество фертильных пыльцевых зерен, способных к прорастанию 
при определенных температурных условиях. Это указывает на наличие у них амфимиктичных 
свойств. Сопоставление данных по доле фертильных пыльцевых зерен и семенной продуктив-
ности позволяет полагать, что развитие хотя бы части семян у исследуемых форм происходит 
без оплодотворения. Это можно рассматривать в качестве доказательства апомиктических 
свойств. Таким образом, в ходе работы косвенно подтверждено наличие факультативного 
апомиксиса у данного вида. Показано, что фертильность пыльцевых зерен является более эко-
лого-зависимым свойством мужского гаметофита по сравнению с его жизнеспособностью. В 
благоприятных условиях доля фертильной пыльцы у f. dahlstedtii и f. pectinatiforme различает-
ся незначительно. В условиях стресса наблюдается усиление различий между формами оду-
ванчика по данному показателю. Это можно рассматривать в качестве механизма адаптации 
вида к неблагоприятным факторам окружающей среды. Выявленная дифференциация морфо-
логических форм одуванчика по признаку фертильности пыльцевых зерен позволяет предпо-
ложить, что эдафический и ценотический стрессы приводят к усилению различий между ними 
по степени выраженности апомиктических и амфимиктических свойств. Морфологические 
формы одуванчика, реализуя в условиях стресса две различные репродуктивные стратегии, 
обеспечивают поддержание, с одной стороны, численности, с другой – генетической гетеро-
генности ценопопуляций. Исследуемые формы одуванчика не различаются по доле жизнеспо-
собных пыльцевых зерен. Этот показатель повышается в градиенте ценотической конкурент-
ности только до определенного уровня. Последнее можно рассматривать как проявление 
свойств факультативного апомикта. 

Ключевые слова: Taraxacum officinale, мужской гаметофит, фертильность и жизнеспо-
собность пыльцевых зерен, ценотические и эдафические условия. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Возможность стабильного существования ценопопуляций в условиях эколо-

гического стресса обеспечивается различными их свойствами, в том числе лабиль-
ностью репродуктивной сферы растений. Этой проблеме посвящено значительное 
количество публикаций, в которых подробно обсуждается влияние погодных, эда-
фических и прочих внешних условий на обилие и жизнеспособность семенного 
потомства (Позолотина и др., 2016; Шималина и др., 2017; Elkarmi, Eideh, 2006; 
Calabrese, 2008; Zvereva et al., 2010; Pozolotina et al., 2012). Существенно меньше 
исследований посвящено состоянию и жизнеспособности в этих условиях мужско-
го гаметофита растений (Третьякова, Носкова, 2004; Кистерный, Паничева, 2012; 
Тупицын и др., 2012; Ерещенко, 2014; Коршиков и др., 2015; Foster, Afonin, 2005). 
Как правило, в публикациях речь идет о пыльце древесных видов растений и 
влиянии на ее качество условий произрастания. Исследованиям морфологического 
и функционального состояния мужского гаметофита травянистых растений, в том 
числе произрастающих в условиях антропогенной трансформации среды, посвя-
щено меньше публикаций (Жуйкова и др., 2007; Иванов и др., 2009; Кончина, 
Яшина, 2015). 

В качестве объекта наших исследований выбран одуванчик лекарственный 
(Taraxacum officinale Wigg. s.l., 1964) – вид рода Taraxacum Wigg. семейства 
Asteraceae Dumort. (Compositae Giseke) (Черепанов, 1995). Вид имеет евроазиат-
ский тип ареала (Флора СССР…, 1964; Rothmaler, 1972). T. officinale – факульта-
тивный апомиктичный вид (Ермакова, 1990). У большинства растений наблюдает-
ся автономный нередуцированный партеногенез, который не является первичной 
абсолютно облигатной формой размножения. Вид полиморфный. Среди микрови-
дов T. officinale Wigg. s.l. встречаются как безпыльцевые формы, так и формы, 
имеющие пыльцу (Плиско, 1969). Ранее нами установлено, что в структуре цено-
популяций T. officinale Wigg. s.l. на территории Притагильской зоны Среднего Ура-
ла представлены две морфологические формы T. off. f. dahlstedtii Lindb. fil. и T. off. f. 
pectinatiforme Lindb. fil. (Безель и др., 1998). Данные о фертильности и жизнеспособ-
ности пыльцевых зерен изучаемого вида немногочисленны и порой противоречивы 
(Поддубная-Арнольди, Дианова, 1937; Плиско, 1969; Жуйкова и др., 2007).  

Цель работы – сравнительная оценка фертильности и жизнеспособности 
пыльцевых зерен двух морфологических форм Taraxacum officinale Wigg. s.l., про-
израстающих в различных ценотических и эдафических условиях, включающих 
загрязнение почвы тяжелыми металлами.  

Обсуждается гипотеза: в градиенте ценотических условий и техногенной 
трансформации среды у данного вида возможно проявление различий между мор-
фологическими формами по уровню фертильности и жизнеспособности пыльце-
вых зерен, что отражает его приспособленность к контрастным условиям среды. 

По сравнению с нашим предыдущим исследованием (Жуйкова и др., 2007) в 
настоящей работе были использованы более точные методы оценки доли фертиль-
ных пыльцевых зерен на исследуемых участках. Для статистического анализа дан-
ных вместо однофакторного дисперсионного анализа применили современный 
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метод обобщенных линейных моделей, который учитывает несколько факторов, а 
также их взаимодействия. 

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Исследование функционального состояния мужского гаметофита двух мор-
фологических форм одуванчика лекарственного выполнено на фоновых и техно-
генно трансформированных территориях. Материал собран в период массового 
цветения вида (I декада июня 2017 г.) в пяти ценопопуляциях, произрастающих на 
залежах и отвалах промышленных предприятий. Район исследования – таежная 
географическая зона, подзона южной тайги (Притагильская часть Среднего Урала, 
58º с. ш., 60º в. д.). 

Учитывая комплекс физико-химических параметров почв, выделены две 
группы: агроземы (А), техноземы (Т). В соответствие с группой почв участки, на 
которых произрастают различные  травяные фитоценозы, обозначены А-1, А-2 и 
Т-1, Т-2, Т-3. Данный ряд участков представляет градиент загрязнения почв тяже-
лыми металлами (ТМ), интегральным показателем которого выступает суммарная 
токсическая нагрузка (Z, отн. ед.). Основные почвенные параметры приведены в 
табл. 1. Агрохимические показатели представлены для корнеобитаемого слоя (на 
агроземах – горизонт Р, на техноземах – AY). 

 
Таблица 1 

Агрохимические показатели и содержание в почве подвижных форм ТМ 
(средние значения и стандартная ошибка среднего, n ≥ 10) 

Группа почв 
агроземы техноземы 

А-1 А-2 Т-1 Т-2 Т-3 Показатели 
57°57′50′′с.ш., 
60°15′11′′ в.д. 

58°12′25′′с.ш., 
60°30′12′′ в.д. 

57°58'13"с.ш., 
59°58'35"в.д. 

57°54'14"с.ш., 
59°54'41"в.д. 

57°58′ 12″ с.ш., 
59°57′ 21″в.д. 

Агрохимические показатели* 
рНвод 6.55 6.32 6.76 7.63 7.35 
V, % 90.55 84.62 95.14 98.19 97.97 
Nлегк, мг/100 г 5.10 5.61 4.76 4.14 5.12 
P2O5, мг/100 г 19.31 3.68 34.34 69.59 4.25 
К2О, мг/100 г 20.05 22.39 38.97 57.79 55.69 
Собщ, % 3.59 4.48 6.69 3.57 5.52 

Содержание ТМ в почве, мкг/г** 
Cd2+ 0.1±0.02 0.13±0.02 0.9±0.10 1.5±0.50 2.82±0.44 
Co2+ 6.5±0.90 0.22±0.01 14.5±3.60 124.2±17.80 – 
Cr3+ 13.1±0.80 36.31±1.76 7.8±1.10 7.1±2.30 51.90±3.44 
Cu2+ 12.6±0.90 7.35±0.78 101.6±11.10 951.5±36.10 194.60±6.60 
Fe3+ 788.9±50.90 376.62±6.84 841.1±13.20 13721.0±670.60 2736.60±85.36 
Mn2+ 291.6±27.20 – 375.2±54.00 2364.9±93.50 – 
Ni2+ 13.0±0.90 – 7.4±1.40 7.8±1.30 – 
Pb2+ 8.1±0.90 7.94±2.33 38.80±4.90 12.4±3.90 193.85±18.34 
Zn2+ 17.5±1.60 59.44±3.07 262.7±39.6 391.0±125.90 850.40±18.26 
Z, отн. ед. 1.0 1.47 6.19 22.78 30.00 

Примечание. pHвод – pH водного раствора, V – насыщенность основаниями, Nлегк – азот 
легкогидролизуемых соединений, Собщ – общий углерод почвы. Сост. по: * – Жуйкова и др., 
2015; ** – Ившина и др., 2014; прочерк – данные отсутствуют. 
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Почвы на участках А-1 и А-2 по агрохимическим показателям сходны и бла-
гоприятны для одуванчика лекарственного, который является эутрофом. Он 
обильно растет в экотопах, обеспеченных питательными веществами (Работнов, 
1956; Hofsten, 1954) и богатых азотом (7-я ступень шкалы Эленберга) (Hofsten, 
1954). Отсутствие одного из элементов угнетает растение. Встречается при рН от 
4.8 до 7.2 (ступени 5, 7 шкалы Эленберга), но оптимальным является почвенный 
раствор, близкий к нейтральному (Hofsten, 1954). Как мезофит обилен только на 
умеренно и сильно увлажненных почвах (5-я ступень шкалы Эленберга). На каме-
нистых участках и местах, подверженных засухе, растет плохо. 

Почвы техноземов более разнородны по агрохимическим показателям и менее 
благоприятны для одуванчика. Четкого градиента по содержанию биогенных эле-
ментов исследованные участки не образуют. По кислотности почвенного раствора 
участки Т-2 и Т-3 неблагоприятны для одуванчика.  

Синтаксономический статус сообществ: А-1 – безранговое сообщество Elytri-
gia repens [Stellarietea mediae/Molinio-Arrhenatheretea]; А-2 – безранговое сообще-
ство Carum carvi-Festuca pratensis [Arrhenatherethalia]; Т-1 – безранговое сообще-
ство Trifolium pratense-Festuca pratensis [Arrhenatheretalia]; Т-2 – безранговое со-
общество Tussilago farfara-Calamagrostis arundinacea [Dauco-Melilotion/Agropyrion 
repentis]. Т-3 – безранговое сообщество Latyrus pratensis-Calamagrostis arundinacea 
[Dauco-Melilotion/ Agropyrion repentis]. 

Рассматриваемые травяные сообщества являются серийными, формирующи-
мися на залежах и отвалах. На этих территориях их развитие идет в направлении 
увеличения видового богатства и повышения cуммарного проективного покрытия 
растений, отражающего степень развития конкурентных ценотических отношений. 
Такие изменения являются типичными для восстановительной сукцессии (Уитте-
кер, 1980; Миркин и др., 2001). На основании этих параметров, а также с учетом 
флористического состава фитоценозов определен их сукцессионный возраст.  

Видовое богатство сообществ агроземов (шт.): А-1 – 25, А-2 – 50, суммарное 
проективное покрытие (%): А-1 – 103.1, А-2 – 137.7. Это с учетом флористическо-
го состава позволяет представить следующий градиент сукцессионного возраста со-
обществ, который совпадает с градиентом ценотической конкурентности: А-1 → А-2. 
На техноземах количество видов в сообществе участка Т-1 – 47, Т-2 – 42, Т-3 – 32; 
суммарное проективное покрытие:  Т-1 – 148.4, Т-2 – 82.9, Т-3 –76.8%. По флори-
стическому составу сообщество участка Т-1 относится к луговой стадии, сообще-
ства Т-2 и Т-3 относятся к злаковой стадии сукцессии. Различия в видовом богат-
стве и покрытии сообществ участков Т-2 и Т-3, видимо, связаны с неблагоприят-
ными эдафическими условиями последнего. Характеризуя рассматриваемый ряд 
фитоценозов этих территорий, точнее говорить только о градиенте ценотической 
конкурентности: Т-3 → Т-2 → Т-1. Этот градиент отражает повышение проектив-
ного покрытия и усиление конкурентных связей. На агроземах градиент ценотиче-
ской конкурентности совпадает с градиентом токсической нагрузки, на техноземах 
они противоположны. Таким образом, на техноземах в пределах рассматриваемых 
участков существуют две стрессовые ситуации, одна связана с высоким уровнем 
ценотической конкуренции (ценотический стресс), другая – с высоким уровнем рН 
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и содержанием тяжелых металлов (эдафический стресс). Растения, произрастаю-
щие в пределах агроземов, подвержены только ценотическому стрессу, эдафиче-
ские же условия на этих участках укладываются в пределы благоприятствования.  

В ходе выполнения работы в исследуемых ценопопуляциях с 10 особей каж-
дой морфологической формы одуванчика были собраны по одной цветочной кор-
зинке в одной фазе цветения. Растения, находящиеся друг от друга на расстоянии 
не менее 3 – 5 метров, выбирали случайным методом. Всего было отобрано 100 
соцветий, помещенных в индивидуальные бумажные пакеты с соответствующей 
маркировкой. Весь дальнейший анализ проведен на свежесобранном материале. 

Определение фертильности пыльцевых зерен проведено при помощи стан-
дартной ацетокарминовой методики (Паушева, 1988). Пыльцевые зерна помещали 
на предметное стекло на поверхность капли ацетокармина и накрывали покровным 
стеклом. Препарат нагревали над спиртовкой 3 – 5 секунд. Пыльцевые зерна про-
сматривали с помощью микроскопа Микмед 5 (АО «Ломо», Россия) при увеличе-
нии ×120. О фертильности пыльцевых зерен судили по их окраске: пыльцевые 
зерна темно-красного и бордового цвета относили к фертильным. На каждом пре-
парате подсчитывали количество фертильных и стерильных зерен в 10 полях зре-
ния микроскопа. Доля фертильной пыльцы на участке определена как средневзве-
шенная по количеству пыльцевых зерен во всех полях зрения на одно растение. 

Определение жизнеспособности пыльцевых зерен выполнено методом вися-
чей капли во влажной камере (Шварцман, 1986; Паушева, 1988). Предварительно 
была определена максимально эффективная для оценки жизнеспособности пыль-
цевых зерен концентрация сахарозы. Для этого одновременно с каждого растения 
готовили пять препаратов пыльцы, которую стряхивали в каплю раствора сахаро-
зы с концентрациями 0.1, 1.0, 5.0, 10, и 20%. Ранее было установлено, что пыльце-
вые зерна исследуемых морфологических форм одуванчика при комнатной темпе-
ратуре (от 20 до 25°C) не прорастают (Жуйкова и др., 2007). В связи с этим приго-
товленные препараты помещали в термостат при температуре 30ºС на 60 минут. 
Затем проводили подсчет числа зерен с пыльцевыми трубками (увеличение микро-
скопа ×120) в пяти полях зрения на каждом препарате. Просмотрено 2500 полей. 

Предварительный анализ показал, что эффективными оказались лишь низкие 
концентрации (0.1 и 1.0%). Учитывая отсутствие различий в доле жизнеспособных 
пыльцевых зерен  при использовании растворов сахарозы этих концентраций 
(р > 0.05), в анализ включили данные, полученные только при концентрации саха-
розы 0.1%. 

В качестве факторов, действующих на исследуемые показатели функциональ-
ного состояния мужского гаметофита, рассматривали морфологическую форму 
одуванчика и группу почв – агроземы, техноземы, в пределах которых участки 
отличались по агрохимическим показателям, содержанию тяжелых металлов в 
почве и сукцессионному возрасту сообществ. 

Для анализа влияния рассматриваемых факторов на фертильность и жизне-
способность пыльцевых зерен были использованы обобщенные линейные модели 
(GLM). Так как зависимая переменная имеет биномиальное распределение, при-
менили логистическую регрессию. В используемой нами модели категориальные 
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независимые переменные представляются векторами с кодами. В частности, пре-
диктор «агрозем» имеет значение «нуль», а «технозем» − значение «единица». 
Статистический анализ данных выполнен в ПО R (R Core Team, 2017). 

 
РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Фертильность пыльцевых зерен T. оfficinale. Изменение доли фертильных 
пыльцевых зерен у растений двух морфологических форм одуванчика, произра-
стающих в градиентах рассматриваемых факторов, представлено на рис. 1. Иссле-
дуемый показатель у f. pectinatiforme существенно выше на агроземах, чем на тех-
ноземах: в среднем 65 против 55% соответственно, тогда как у f. dahlstedtii показа-
тель в пределах исследуемых групп почв различается незначительно: 57 против 
54%. В целом доля фертильных пыльцевых зерен у исследуемых форм одуванчика 
на агроземах выше, чем на техноземах. 

В основе установленных различий лежит частота встречаемости в ценопопу-
ляциях семей с различной долей фертильных пыльцевых зерен (рис. 2). Большую 
роль в репродукции играют растения, имеющие значения данного показателя бо-
лее 60% (вертикальная линия на рис. 2). На агроземах частота встречаемости рас-

тений с такой долей фертильной пыль-
цы для f. pectinatiforme и f. dahlstedtii 
составляет 70 и 40% соответственно, на 
участках техноземов – только 44 и 26%.  

При анализе результатов вначале 
было оценено влияние морфологиче-
ской формы и состава почв объединен-
ных выборок всех участков агроземов и 
всех участков техноземов на фертиль-
ность пыльцевых зерен Taraxacum offi-
cinale. Установлено значимое влияние 
на исследуемый показатель факторов 
«группа почв» и «форма одуванчика», а 
также их взаимодействие (р ≤ 0.05) 
(табл. 2). 

Далее проведен GLM-анализ фер-
тильности пыльцевых зерен раздельно 
для участков агроземов и техноземов. 
Показано, что в первом случае уровень 
фертильности статистически значимо 
различается только между морфологи-
ческими формами одуванчика (см. 
табл. 2). Увеличение доли фертильных 
пыльцевых зерен при переходе от уча-
стка А-1 к А-2 отмечено только на 
уровне тенденции. На техноземах же 
статистически значимо влияние всех 
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Рис. 1. Фертильность (а) и жизнеспособность 
(б) пыльцевых зерен у растений из исследуе-
мых ценопопуляций: ▲ – f. dahlstedtii, ● –
f. pectinatiforme;  планки – 95%-ный   довери-

тельный интервал 
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рассмотренных факторов. Сочетанное 
влияние факторов «участок × форма» 
на фертильность пыльцевых зерен рас-
тений отмечено только на участках 
техноземов (см. табл. 2). 

Жизнеспособность пыльцевых 
зерен. Результаты исследования доли 
жизнеспособных пыльцевых зерен 
показаны на рис. 1, б. На агроземах 
исследуемый показатель у f. dahlstedtii 
составляет 10 и 22% (А-1 и А-2 соот-
ветственно), у f. pectinatiforme – 10 и 
15%. Для техноземов изменения в гра-
диенте загрязнения более существен-
ны: 9 – 23% (f. dahlstedtii) и 10 – 23% 
(f. pectinatiforme).  

Влияние факторов «группа почв» 
и «форма одуванчика», а также их 
взаимодействие на жизнеспособность 
пыльцевых зерен не значимо (р > 0.05, 
табл. 3). Статистически значимо влия-
ние на данный показатель только фак-
тора «участок». 

 
Таблица 2 

Влияние факторов «группа почв» (агроземы, техноземы) и «морфологическая форма»  
на фертильность пыльцевых зерен T. officinale 

Фактор Оценки Станд. ошибка р 
Доля фертильных пыльцевых зерен по группам почв и формам одуванчика 

Группа почв (техноземы) -0.139 0.046 < 0.01 
Форма одуванчика (f. pectinatiforme) 0.313 0.057 < 0.01 
«Группа почв × Форма» -0.267 0.069 < 0.01 
Доля фертильных пыльцевых зерен по участкам и формам одуванчика в пределах агрозе-

мов 
Участок (А-1) -0.100 0.077 0.19 
Форма одуванчика (f. pectinatiforme) 0.394 0.087 < 0.01 
«Участок × «Форма» -0.183 0.116 0.11 

Доля фертильных пыльцевых зерен по участкам и формам в пределах техноземов 
Участок (Т-1) -0.154 0.071 < 0.01 
Участок (Т-2) -0.169 0.068 < 0.01 
Форма одуванчика (f. pectinatiforme) -0.239 0.071 < 0.01 
«Участок (Т-1) × Форма» 0.560 0.100 < 0.01 
«Участок (Т-2) × Форма» 0.310 0.092 < 0.01 

Примечание. Полужирным выделено статистически значимое влияние факторов. 
 

 60
50
40
30
20
10
0

Ч
ас
то
та

 в
ст
ре
ча
ем
ос
ти

 р
ас
те
ни
й 
с 
ра
зл
ич
но
й 
до
ле
й 

фе
рт
ил
ьн
ы
х 
пы

ль
це
вы
х 
зе
ре
н,

 %
 

0    10    20   30    40   50   60   70    80   90  100 
                                а 

60
50
40
30
20
10
0

0    10   20   30   40  50   60   70    80   90  100  
         б 

Рис. 2. Частота встречаемости f. dahlstedtii
(▲) и f. pectinatiforme (●) растений с различ-
ной  долей фертильных пыльцевых  зерен  (а – 

агроземы, б – техноземы) 
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Таблица 3 
Влияние факторов «группа почв» и «морфологическая форма» 

на жизнеспособность пыльцевых зерен T. officinale 
Фактор Оценки Станд. ошибка р 

Доля жизнеспособных пыльцевых зерен по группам почв и формам одуванчика 
Группа почв (техноземы) 0.288 0.258 0.26 
Форма одуванчика (f. pectinatiforme) -0.089 0.324 0.78 
Группа почв × Форма 0.038 0.396 0.92 

Доля жизнеспособных пыльцевых зерен по участкам и формам,  
произрастающим в пределах агроземов 

Участок (А-1) -0.977 0.413 < 0.05 
Форма одуванчика (f. pectinatiforme) -0.467 0.439 0.29 
Участок × Форма 0.541 0.661 0.42 

Доля жизнеспособных пыльцевых зерен по участкам и формам, произрастающим  
в пределах техноземов 

Участок (Т-1) 0.970 0.470 < 0.05 
Участок (Т-2) 1.139 0.435 < 0.05 
Форма (f. pectinatiforme) 0.170 0.479 0.72 
Участок (Т-1) × Форма 0.007 0.625 0.99 
Участок (Т-2) × Форма -0.327 0.597 0.58 

 
ОБСУЖДЕНИЕ 

Известно, что Taraxacum officinale – факультативный апомиктичный вид, об-
ладающий амфимиктичными и апомиктичными свойствами. Проведенное иссле-
дование показало, что у f. dahlstedtii и f. pectinatiforme развит гинецей – большое 
количество фертильных пыльцевых зерен, способных к прорастанию при опреде-
ленных температурных условиях. Это указывает на наличие у них амфимиктичных 
свойств. Для подтверждения апомиктичных свойств у исследуемых морфологиче-
ских форм оценка фертильности пыльцевых зерен была сопоставлена с данными 
по семенной продуктивности растений, произрастающих на участках фоновой зо-
ны, за один и тот же вегетационный период. С этой целью в период массового со-
зревания плодов у 10 растений из каждой ценопопуляции определена доля полно-
ценных семянок в корзинке.  

Установлено, что снижение доли фертильных пыльцевых зерен у растений на 
участках А-2 → А-1 (см. рис. 1) не сопровождается уменьшением доли полноцен-
ных семянок в корзинке (f. dahlstedtii 96.5 и 96.1%, f. pectinatiforme – 94.5 и 94.8 % 
соответственно). Это позволяет полагать, что развитие хотя бы части семян на 
участке А-1 происходило без участия мужского гаметофита, т. е. без оплодотворе-
ния. Последнее можно рассматривать в качестве косвенного доказательства того, 
что изучаемые формы, произрастающие на территории Притагильской зоны Сред-
него Урала, обладают апомиктическими свойствами. Преимущество апомиктов – 
высокая семенная продуктивность, часто не зависящая от опыления и оплодотво-
рения (Атабекова, Устинова, 1987). 

Полученные результаты подтверждают высказанные в литературе представ-
ления о факультативном апомиксисе у одуванчика (Поддубная-Арнольди, Диано-
ва, 1937; Плиско, 1969; Ермакова, 1990; Жуйкова и др., 2007) и позволяют рас-
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сматривать долю фертильной пыльцы как проявление степени выраженности ам-
фимиктичных свойств. Учитывая неоднозначную роль мужского гаметофита в 
размножении одуванчика лекарственного, мы рассматривали функциональное со-
стояние пыльцевых зерен в качестве некоторого общего диагностического показа-
теля, отражающего его реакцию на гетерогенность среды обитания. Известно, что 
пространственная неоднородность среды является важнейшим фактором, влияю-
щим на процессы адаптации растений.  

В ходе изучения функционального состояния мужского гаметофита 
T. officinale установлено, что доля фертильных пыльцевых зерен у растений, про-
израстающих в пределах агроземов, выше, чем на техноземах, что, возможно, свя-
зано с повышенным загрязнением последних ТМ. Это согласуется с литературны-
ми данными, которые свидетельствуют о снижении качества пыльцы у растений 
под воздействием техногенного фактора (Третьякова, Носкова, 2004; Кистерный, 
Паничева, 2012; Коршиков и др., 2015; Tretjakova, Bagina, 2000). 

Кроме того, установлено, что две исследованные формы одуванчика значимо 
различаются по доле фертильных пыльцевых зерен и зависимости этого показате-
ля от условий среды. У f. dahlstedtii доля  фертильных пыльцевых зерен, форми-
рующихся на растении, ниже, чем у f. pectinatiforme, и мало изменяется в иссле-
дуемых градиентах. Так, в ценопопуляциях участков А-1 и А-2, а также Т-1 и Т-2 
различия между исследуемым показателем у этой формы статистически незначи-
мы. Только на участке Т-3 отмечено незначительное повышение доли фертильных 
пыльцевых зерен у f. dahlstedtii (см. рис. 1). Возможно, что под влиянием неблаго-
приятных эдафических условий (высокое загрязнение ТМ и агрохимические пока-
затели почв) у этой формы усиливаются амфимиктические свойства, обеспечи-
вающие необходимую генетическую гетерогенность ценопопуляции.  

У f. pectinatiforme по доле фертильных пыльцевых зерен растения из разных 
ценопопуляций отличаются более существенно, как на агроземах, так и технозе-
мах (см. рис. 1). На этих участках у данной формы отмечено повышение доли фер-
тильных пыльцевых зерен в градиенте ценотической конкурентности, связанной с 
сукцессионным возрастом (см. А-1 → А-2 и Т-2 → Т-1). В максимально неблаго-
приятных эдафических условиях на участке Т-3 доля фертильных пыльцевых зе-
рен на 10% ниже по сравнению с Т-1. При этом доля полноценных семянок в кор-
зинке в этом градиенте изменяется незначительно (97.9 и 94.6% соответственно). 
Вероятно, это связано с усилением апомиктических свойств у f. pectinatiforme при 
эдафическом стрессе. 

Статистический анализ показал значимые различия между морфологическими 
формами Taraxacum officinale по доле фертильных пыльцевых зерен в рассмотрен-
ном нами градиенте условий (см. табл. 2).  

Таким образом, повышение ценотической конкуренции в ходе сукцессии и 
неблагоприятные эдафические условия приводят к усилению внутривидовой диф-
ференциации по признаку фертильности пыльцы, что, вероятно, связано с измене-
нием способа размножения у исследуемых морфологических форм одуванчика. В 
условиях ценотического стресса резко усиливаются амфимиктические свойства только 
у f. pectinatiforme, за счет чего реализуются преимущества половой формы размноже-
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ния. В условиях эдафического стресса f. pectinatiforme усиливает апомиктические 
свойства, f. dahlstedtii – амфимиктические, что позволяет реализовать преимуще-
ства того и другого способов размножения. Адаптивная ценность сочетания амфи- 
и апомиксиса показана на злаках (De Wet, stalker, 1974; цит. по: Глазунова, 1983). 

Жизнеспособность пыльцевых зерен – более консервативный показатель по 
сравнению с их фертильностью. 

Несмотря на то, что данные о жизнеспособности пыльцевых зерен получены в 
лабораторных условиях при конкретной концентрации сахарозы и температурном 
режиме, можно считать, что этот показатель отражает амфимиктические свойства, 
т.е. способность Taraxacum officinale к размножению половым путем в природных 
условиях.  

На участках агроземов и техноземов жизнеспособность пыльцы статистиче-
ски не зависит ни от морфологической формы одуванчика, ни от сочетанного 
влияния формы и участка (см. табл. 3). Влияние фактора «участок» значимо про-
является лишь при рассмотрении участков внутри каждой группы почв, отличаю-
щихся уровнем ценотической конкурентности и эдафическими условиями (см. 
табл. 3). При низком уровне ценотической конкурентности Т. officinale в большей 
степени проявляет себя как апомикт (доля жизнеспособных пыльцевых зерен низ-
кая), в условиях усиления конкурентных ценотических отношений за ресурсы сре-
ды в большей степени демонстрирует способность к размножению половым путем 
(более высокая способность к формированию пыльцевых трубок). При амфимик-
сисе повышается гетерогенность потомства, а следовательно, конкурентоспособ-
ность ценопопуляции. Однако в градиенте ценотической конкурентности повыше-
ние доли жизнеспособных пыльцевых зерен происходит только до определенного 
уровня (в пределах 20%). В этом, видимо, проявляется свойство Т. officinale как 
факультативного апомикта. 

Выявленные различия в доле жизнеспособных пыльцевых зерен исследуемых 
форм одуванчика, произрастающих на разных участках в пределах агроземов и 
техноземов, статистически значимы, в то время как между обобщенными группа-
ми почв и морфологическими формами одуванчика незначимы. Это позволяет рас-
сматривать усиление амфимиктических свойств в градиенте ценотической конку-
рентности как общую закономерность. Полученные данные согласуются с мнени-
ем Мэйнарда Смита (цит. по: Гиляров, 1982), который считал, что начальные ста-
дии сукцессии (открытые экологические ниши) более благоприятны для апомик-
тов, чем для амфимиктов. 

 
ВЫВОДЫ 

1. Фертильность пыльцевых зерен является более эколого-зависимым свойст-
вом мужского гаметофита по сравнению с его жизнеспособностью. В целом фер-
тильность пыльцы у одуванчика, произрастающего на агроземах выше, чем на 
техноземах, и различна у двух исследуемых морфологических форм.  

2. В благоприятных условиях доля фертильной пыльцы у f. dahlstedtii и 
f. pectinatiforme различается незначительно. В условиях стресса наблюдается уси-
ление различий между формами одуванчика по данному показателю, что, возмож-
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но, является механизмом адаптации вида к неблагоприятным факторам окружаю-
щей среды. Морфологические формы, реализуя в условиях стресса две различные 
репродуктивные стратегии, обеспечивают поддержание, с одной стороны, числен-
ности, с другой – генетической гетерогенности ценопопуляций. 

3. Доля жизнеспособных пыльцевых зерен увеличивается в градиенте ценоти-
ческой конкурентности только до определенного уровня, что можно рассматри-
вать как проявление свойств факультативного апомикта.  

Работа выполнена в рамках Государственного заказа Института экологии 
растений и животных УрО РАН за 2019 г. 
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The fertility and viability of pollen grains of two morphological forms of Taraxacum 
officinale Wigg. s.l were estimated. These forms compose common coenopopulations 
growing in various coenotic and edaphic conditions. The studied forms have a devel-
oped gynoecia – a large number of fertile pollen grains capable of germination under 
certain temperature conditions. This points to the amphimictic properties of the plants. 
Comparison of data on the fraction of fertile pollen grains and seed productivity allows 
one to assume that some seeds develop without going through fertilization. This can be 
treated as evidence of the apomictic properties of the plants. Therefore, the presence of 
optional apomixis in the species in question was indirectly confirmed in the course of 
our work. The fertility of pollen grains was shown to be a more ecology-dependent 
property of the male gametophyte than its viability. In the favorable conditions the part 
of fertile pollen grains in f. dahlstedtii and f. pectinatiforme differs insignificantly. Un-
der stress conditions, the differences between the forms of the dandelion by this indica-
tor amplify. This can be considered as a mechanism of adaptation to adverse environ-
mental factors. The revealed differentiation of the morphological forms of the dande-
lion by the indicator of the fertility of pollen grains enables one to assume that edaphic 
and coenotic stresses lead to an increase in the differences between them by the degree 
of apomictic and amphimictic properties. The morphological forms of the dandelion, 
realizing two reproductive strategies under stress conditions, support both the quantity 
and genetic heterogeneity of the coenopopulations. The morphological forms studied do 
not differ in the proportion of viable pollen grains. This indicator rises to a certain ex-
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tent only in the gradient of coenotic competition. This can be considered as a manifesta-
tion of the properties of optional apomict. 
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