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ЕМБРІОЛОГІЯ CRATAEGUS CORALLINA HORT.

Я.С. Гасинець

Ембріологія Crataegus corallina Hort. — Я. С. Гасинець. — Вивчений репродуктивний процес у Crataegus corallina
Hort. (Rosaceae). Стерилізація пилкових зерен обумовлена аномаліями в мейозі при мікроспорогенезі, а також при
розвитку чоловічого гаметофіта. Насінний зачаток геміанатропний, красинуцелятний, з двома інтегументами.
Кількість археспоріальних клітин варіабельна. Спорогенний комплекс двоярусний. В мегаспороцити трансформу-
ються одна-три спорогенні клітини. Звичайно формується одна лінійна тетрада  мегаспор. Халазальна або мікро-
пілярна мегаспора розвивається в зародковий мішок за типом Polygonym. Еуспоричні гаплоїдні зародкові мішки
дегенерують. Запліднення яйцеклітини не виявлено. Апоспоричні зародкові мішки виникають з соматичних клітин
халазальної зони нуцелуса і, розиваючись, поглинають спорогенний комплекс і його похідні . Для C. corallinа харак-
терна апоспорія – партеногенез. Ендосперм нуклеарний. Виявлено злиття спермія з полярними ядрами або з ядром
центральної клітини (псевдогамія). Розвиток зародка відбувається згідно типу Asterad var. Geum.
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Embryology of Crataegus corallina Hort. (Rosaceae). – Ya.S. Hasynets. – The reproductive process has been studied in
Crataegus corallina Hort. (Rosaceae). The sterilization of pollen grains is caused by the abnormalities of meiosis under
microsporogenesis as well as under developme nt of the male gametophyte. The ovule is hemianatropic, crassinucellate with
two integuments. The number of archesporial cells varies. The sporogenous complex is two -layer. One to three
sporogenous cells transform into meg asporocytes. Normally one linear t etrad of megaspore form. The chalazal or
micropylar megaspore develops into the embryo sac according to the Polygonum type. Eusporic haploid embryo sacs
degenerate. Ovicell fertilization has not been revealed. The aposporic embryo sacs develop from somatic  cells of nucellus
chalazal zone and developing absorbed sporogenous complex and its derivatives. C.  corallina is characterized apospory –
parthenogenesis. The endosperm is nuclear. Fusion of the spermium with the polar nuclei or with the central cell nucleus
has been found (pseudogamy). The embryo develops according  to the Asterad var. Geum type.
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Вступ

Ареали видів роду Crataegus типові для облас-
тей північної півкулі, зокрема Північної Америки,
де їх нараховують більше 350 видів [3]. В Україні
26 видів Crataegus зростають у дикому стані, з
них понад 20 видів введено в культуру, в тому чи-
слі й Crataegus corallina hort. [3].

В таксономічному відношенні рід Crataegus є
одним із найбільш поліморфних родів у межах
родини Rosaceae. Генезис підродини Maloideae,
до якої належить рід Crataegus, пов’язаний з ало- і
автополіплоїдією. На відміну від інших підро дин
Rosaceae – Spireoideae, Rosideae, Prunoideae, у
яких основне число хромосом становить n=7, 8 і
9, для Maloideae гаплоїдному набору відповідає
n=17, зрідка n=16, що на думку багатьох дослі д-
ників [7, 10, 15, 16], обумовлено алополіплоїдією,
яка в подальшому супроводжувалась автополіпло-
їдією. C. corallina – тетраплоїдний вид, диплоїд-

ний набір хромосом якого становить 2n = 32, 34, а
тетраплоїд, відповідно, має 4n = 68 [4].

Поєднання ало- і автополіплоїдії сприяло не
тільки інтенсивному видоутворенню в ме жах роду
Crataegus, але і широкому розповсюдженню видів
та вплинуло на спосіб їх репродукції [1 5, 16].

Діагностування видів за певними морфо -
логічними ознаками, які б могли слугувати крит е-
рієм для визначення й надання статусу виду в м е-
жах роду Crataegus, утруднюється міжвидовою
гібридизацією, наслідком якої є внутрі -
шньовидова мінливість, що, як правило, створює
труднощі і навіть унеможливлює диференці -
ювання великої кількості гібридного матеріалу на
конкретні види в межах роду.

Рід Crataegus представлений диплоїдними,
триплоїдними і тетраплоїдними видами. Літе -
ратурні відомості [8-12] вказують на наявність у
видів роду Crataegus як статевого, так і апомікти-
чного способу репродукції, але ці відомості є
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тільки припущеннями, оскільки автори не спост е-
рігали процесу запліднення.

Недостатньо вивченими є питання розвитку
чоловічих генеративних структур і  причини сте-
рильності пилкових зерен.

Залишаються малодослідженими початкові
стадії розвитку насінного зачатка  та функціону-
вання багатоклітинного жіночого археспорія. Ос-
таточно не з’ясовано форму апоміксису, наявність
якого доведена експериментально [14].

Нашою метою було вивчити: 1) мікроспо-
рогенез та розвиток чоловічого гаметофіту; 2) ф у-
нкціонування багатоклітинного жіночого архе -
спорія та особливостей розвитку зародкових міш-
ків; 3) форми апоміксису.

Матеріал та методика досліджень

Дослідження тривали протягом 2002-2007 рр.
Матеріал збирали в ботанічному саду Ужгородс ь-
кого національного університету . Темпоральну
фіксацію проводили в період від утворення
пуп’янків до завершення цвітіння та початк ових
стадій утворення насіння. Матеріал фіксували за
Навашиним (хромова кислота : формалін : льод я-
на оцтова кислота – 10:4:1), ФОС (формалін : оц-
това кислота : етиловий спирт – 10:7:1) та Карнуа
(етиловий спирт : оцтова кислота – 3:1) [2].

Препарати фарбували за Фельгеном та Гейде н-
гайном, підфарбовуючи цитоплазму світлим зел е-
ним та еритрозином.Результати досліджень та їх
обговорення

В мікроспорангіях C. corallina закладається
три-чотири клітини первинного археспорія. В ре-
зультаті периклинальних поділів  вони утворюють
первинні парієтальні та вторинні археспоріальні
клітини. Первинний парієтальний шар, шляхом
поділу клітин у периклинальному напрямі, дає
початок вторинному парієтальному шару й тапе-
туму. Наступні поділи клітин вторинного парієта-
льного шару призводять до утв орення ендотеція і
середнього шару, останній з яких, поділяючись,
утворює три середні шари.

Тапетальний шар повторно поділяється. В п о-
дальшому здійснюється його поліплоїдизація. Т а-
ким чином, стінка пиляка у C. corallina складаєть-
ся з семи шарів клітин: епідерми, ендотеція (фіб-
розного шару), трьох середніх і двох шарів тап е-
туму.Генезис стінки мікроспорангія здійснюється
у відцентровому напрямі. Тапетум є похідним п а-
рієтального шару. Отже, розвиток стінки пи ляка
відбувається за типом дводольних [ 5].

Сформована стінка мікроспорангія, який фу н-
кціонує до початку мікроспорогенезу  вкрита епі-
дермою. Під епідермою розташований ендотецій.
Диференціація клітин ендотецію призводить до
утворення фіброзного шару. Середні ш ари ефеме-
рні і до часу достигання пилкових зерен повністю
дегенерують.Тапетум секреторного типу. Найб і-
льшої функціональної активності тапетум набуває
в період поліплоїдності його клітин. Дегенерація
тапетуму починається в кінці формування тетрад

мікроспор і повністю завершується на стадії дв о-
клітинного пилкового зерна (рис. 1).

Мікроспорогенез у C. corallina відбувається з
порушеннями, які проявляються у відсутності
кон’югації окремих хромосом, що в профазі пе р-
шого поділу мейозу призводить до утворення, п о-
ряд з бівалентами, унівалентів. У анафазі І унів а-
лентні хромосоми затримуються в межах мітот и-
чного веретена, іноді виходять за його межі, що в
телофазі обумовлює утворення ядер різних розм і-
рів. Утворення таких ядер при цитокінезі призво-
дить до виникнення поліад. Іноді мікроспори по-
ліад містять декілька ядер.

Найбільш критичною в C. corallina є стадія
розвитку мікроспор у чоловічий гаметофіт (дв о-
клітинне пилкове зерно), оскільки мікро спори, у
яких набір хромосом містить бі - та уніваленти не
здатні в результаті мітотичного поділу утворюва-
ти функціонуючу генеративну клітину. Незначний
показник нежиттєздатних морфологічно нормал ь-
них пилкових зерен може бути, очевидно, обум о-
влений анеуплоїдністю їх ядер.

Аномалії при розвитку чоловічого гаметофіта
полягають у наступному: 1) ядро мікроспори не
зміщується до стінки і не приступає до мітозу; 2)
ядро мікроспори займає пристінне положення, але
послідовно відбуваються два -три мітози і утворю-
ється кілька дрібних ядер; 3) пилкові зерна дег е-
нерують на стадії виникнення в егетативного і ге-
неративного ядер.

Вищезгадані аномалії призводять до зниження
кількості морфологічно нормальних пилкових з е-
рен у C. corallinа до 74 %, з яких відсоток пилко-
вих зерен, які проростають на штучному пожи в-
ному середовищі відповідно становить при кон-
центрації глюкози 15% – 11,3%, а при 20% –
40,8% (рис. 2). Довжина пилкової трубки в C.
corallinа більша при концентрації 20% і становить
170,40 мкм, а при 15% рівна 76,67 мкм .

Пилкові зерна в C. corallinа різні за розмірами,
а саме: гігантські (середній діаметр = 77,84±4,27
мкм); карликові (середня величина екваторіальн о-
го діаметра = 27,31±1,37 та полярної вісі =
32,24±1,13); морфологічно нормальні (сере днє
значення діаметра = 47,29±1,66) (рис. 3, 4).

Очевидно, причиною такого значного відсот ка
морфологічно нормальних пилкових зерен (74%)
є гібридне виникнення C. corallina внаслідок ало-
поліплоїдії та повторної автополіплоїдізації. На-
явність життєздатних пилкових зерен, які проро с-
тають на штучному поживному середовищі дає
підстави вважати, що для C. corallinа, очевидно,
можливе статеве відтворення та псевдог амія.
Зав’язь C. corallinа утворена з одного-п’ятьох
плодолистків. На кожному плодолистку по два
насінні зачатки, що розташовані один над одним,
але нормально розвивається тільки один – нижній.

Насінний зачаток геміанатропний, краси -
нуцелятний з двома інтегументами (рис. 5, 6).

Для C. corallinа характерний багатоклітинний
археспорій. Первинних археспоріальних клітин –
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одна-п’ять. Під час периклинального поділу вони
утворюють парієтальний шар і втор инні археспо-
ріальні клітини. Клітин вторинного археспорія
одна-п’ять, які або безпосередньо стають мег а-
спороцитами або, мітотично поділяючись, утво-
рюють два яруси спорогенних клітин.

Для C. corallinа притаманні чотири наступні
варіанти функціонування центральної вторинної
археспоріальної клітини: 1) безпосередньо тран с-
формується в мегаспороцит, здiйснює мейоз, в и-
никає тетрада мегаспор, яка згодом деген ерує; 2)
стає мегаспороцитом i дегенерує на стадії сина п-
сису профази першого подiлу мейозу; 3)
мiтотично подiляється на похідні клітини, з яких
мiкропiлярна – верхня стає мегаспороцитом, сягає
стадiї синапсису, на якiй підлягає дегенерації; 4)
ядро вторинної археспорiальної клiтини,
мiтотично подiляючись, дає початок апомiк -
тичному зародковому мiшку диплоспорич ного
характеру, який також дегенерує .

Для C. corallina можливий розвиток гаплоїд-
ного еуспоричного зародкового мішка з халазал ь-
ної, рідше мікропілярної, мегаспори тетради, який
до початку цвітіння досягає повної диференціації.
Можна висловити припущення пр о епізодичну
можливість статевого відтворення, але ймові р-
ність цього в еуспоричних зародкових мішках н е-
велика, так як спостерігаються ознаки їх ранньої
дегенерації. Запліднення яйцеклітини виявлено не
було, що, очевидно, пояснюється тим, що гапло ї-
дні зародкові мішки дегенерують ще до розкриття
пуп’янка.

Для C. corallinа характерно утворення апосп о-
ричних зародкових мішків. Кількість апоспорич-
них ініціалей варіабельна (від трьох до п’яти).
Розростаючись і конкуруючи між собою, вони в и-
тісняють весь спорогенний комплекс і його похі-
дні – мегаспороцити, тетради і гаплої дні зародкові
мішки. Повної диференціації досягають найча с-
тіше один-два апоспоричні зародкові мішки (рис.
7, 8).

В апоміктичних апоспоричних зародкових м і-
шках C. corallina зустрічається контактування та
злиття спермія з полярними ядрами або ядром
центральної клітини, що, очевидно, свідчить про
наявність псевдогамії (рис. 9). Таким чином, у до-
сліджуваного виду C. corallina переважає апоспо-
рія – партеногенез. Ендосперм нуклеарний. Зар о-
док розвивається за типом Asterad var. Geum. Пе-
рший поділ диплоїдної яйцеклітини відбувається
впоперек, внаслідок чого виникають апікальна і
базальна клітини. Апікальна клітина поділяється
похилою перетинкою, другий поділ теж здійсн ю-
ється похилою перетинкою, внаслідо к чого утво-
рюється клиноподібна клітина – епіфіза, яка дає

початок точці росту. Базальна клітина бере незн а-
чну участь в утворенні зародка та утворює підв і-
сок.

A.E. Longley [6], досліджуючи мікроспороге -
нез у інших видів Crataegus, виявив значні відхи-
лення в ході мейозу, але він не згадує про посл і-
дуючі порушення, що здійснюються при утворе н-
ні двоклітинних пилкових зерен. Автор відмічає,
що у три- і тетраплоїдних видів Crataegus розви-
ток у гніздах пиляків іноді протікає до стадії те т-
рад, але найчастіше мікроспороцити сильно ваку-
олізуються і тетради утворюються рідко. Висло в-
люється думка, що причиною такого явища може
бути гібридне походження видів і гетерозис.

К. Ptak [12] досліджувала мікроспорогенез у
видiв C. monogyna Jacq., C. oxyacantha L. і C. cur-
visepala Lindm. Результати роботи показали, що
мікроспорогенез у диплоїдних видів Crataegus
проходить без відхилень, а у тетраплоїдного C.
curvisepala аномалії в мейозі призводять до утв о-
рення стерильних пилкових зерен. У цілому авт о-
ри літературних джерел з вивчення питань мікро-
спорогенезу, фертильності пилкових зерен та
причин їх стерильності вбачають у генетичному
факторі. Фертильность і стерильність пилкових
зерен, очевидно, залежить від генетичного факт о-
ра, а на фертильність пилкових зерен та можл и-
вість здійснювати ними запилення впливають
екологічні фактори, що й визначають насінну
продуктивність виду.

В C. corallina диференціювання жіночого сп о-
рогенного комплексу пов’язане із подальшими
мітотичними поділами вторинних археспоріаль -
них клітин. Спорогенний комплекс, у залежності
від положення його клітин у межах нуцелуса ,
складається із центральної, латеральних та паріє -
тальних клітин.

Вторинні археспоріальні клітини здатні безп о-
середньо трансформуватись у мегаспороцити.
При наявності багатоярусного спороген ного ком-
плексу, який утворився шляхом міто тичних поді-
лів вторинних археспоріальних клітин, виникає
два-три мегаспороцити.

Отже, для видів Crataegus функціонування
спорогенного комплексу зв’язано із апомікти чним
розвитком зародкових мішків – диплоспорією і
апоспорією. Для спорогенного компле ксу таких
видів характерна незначна мейотична пот енція.
Слід зазначити, що центральна спорогенна кліти-
на завжди має мейотичну тенд енцію, хоч реалізу-
ється вона зрідка. Суміжні з нею – латеральні
спорогенні клітини також мають мейотичну поте-
нцію. Вони трансформуються в  мегаспороцити у
випадку дегенерації централь ного мегаспороцита.
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Рис. 1–3, зліва направо: 1 — Crataegus corallina  hort. Мікроспорангій. Дегенерація тапетума. Тетради мікроспор
(40×16) 2 — Crataegus corallina hort. Проростання життєздатних пилкових зерен на поживному середовищі з ко н-
центрацією глюкози 15 % (16×16) 3 — Crataegus corallina  hort. Поліморфні та дегенеруючі пилкові зерна (40 ×16)

Рис. 4–6, зліва направо: 4 — Crataegus corallina  hort. Одно- та двоклітинні пилкові зерна (40 ×16) 5 — Crataegus
corallina hort. Спорогенний комплекс. Інтегументи  (ІНТ). Нуцелярний ковпачок (НК) (40×16) 6 — Crataegus
corallina hort. Спорогенний комплекс. Інтегументи  (ІНТ). Мегаспороцит (МС).

Рис. 7–9, зліва направо: 7 — Crataegus corallina  hort. Апоспоричний зародковий мішок. Контактування полярних
ядер (ПЯ) (100×10) 8 — Crataegus corallina  hort. Апоспоричні зародкові мішки. В одному з них яйцеклітина  (ЯЦ) та
полярні ядра (ПЯ) (100×10) 9 — Crataegus corallina hort. Злиття спермія (СП) з полярними ядрами (ПЯ) (100×10)

Так, у C. corallina з центральної спорогенної
клітини, внаслідок мейозу, утворюється тетрада
мегаспор. У подальшому із халазальної, рідше мі-
кропілярної, мегаспор розвивається гаплоїдний
еуспоричний зародковий мішок. Диплоспоричні
ініціалі із латеральних спорогенних клітин не в и-
никають. Відповідно, в C. corallina спорогенний
комплекс на перших етапах функціонування хар а-
ктеризується мейотичною тенденцією, яка проя в-
ляється послідовно від центру до периферії.

В C. corallinа всі похідні первинного архесп о-
рія витісняються апоспоричними зародко вими
мішками. Із трьох-п’яти ініціалей апоспоричних
зародкових мішків повної диференціації досяга-

ють два-три. Таким чином, для C. corallinа типо-
вою є апоспорія, що підтверджується і літератур-
ними даними [8, 9] для американського виду C.
pruinosa (J.C. Wendl.) K. Koch., а також для видів
Crataegus, що зростають у Польщі [12, 13].

В літературі [8, 9] відмічається, що у північно-
американського виду C. pruinosa мегаспори, як
правило, не функціонують, а у випадку розвитку з
них гаплоїдних еуспоричних зародкових мішків
останні підлягають дегенерації. Висловлюється
припущення, що при наявності апоспорії можлива
псевдогамія.

Дослідження C. oxyacantha, C. monogyna та C.
curvicepala [12], що зростають на території Поль-
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щі свідчать про можливість нормального прохо -
дження мейозу при мегаспорогенезі. Апоміксис
не виявлений. Припускають наявність ст атевого
відтворення, хоча запліднення яйцеклітини не
спостерігалось.

Враховуючи досить незначні літературні від о-
мості про репродукцію видів роду Crataegus, не-
обхідно відмітити, що автор досл іджувала тільки
ранні етапи розвитку насінного зачатку, тобто в
період розвитку еуспоричних зародк ових мішків
до початку функціонування ап оспоричних ініціа-
лей в зоні халази. M. Munijamma, J.B. Phipps [8,
9], які вивчали більш пізні стадії розвитку насі н-
них зачатків у C. pruinosa, відмічають дегенера-
цію гаплоїдних зародкових мішків і наявність
апоспорії.

Контактування ядра спермія з ядром яйц еклі-
тини і ядром центральної клітини в C. monogyna
[12], хоча і свідчать про можливість  статевого
відтворення, але відсутність злиття спермія з я д-
ром яйцеклітини, дегенерація гаплоїдних заро д-
кових мішків і розвиток апоспоричних є тими по-
казниками, які підтверджують наявність апомік-
сису. Відповідно, для видів Crataegus доміную-
чим способом репродукції є автономний апомі к-
сис – апоспорія – партеногенез.

Рід Crataegus, який вважають агамним, як п о-
казали ембріологічні дослідження [8, 9, 12] може
містити в своєму складі види, які здатні до стате-
вого відтворення, а також до псевдо гамії. Таким
чином, всередині класичного агамного роду,  ви-
явлений вид C. corallina з можливим статевим і
псевдогамним способом репродукції, що підтве р-
джується нашими дослідженнями.

Отже, для видів роду Crataegus характерний
гаметофітний апоміксис, при якому зародок ро з-
вивається з нередукованої яйцеклітини або з і н-
ших нередукованих клітин зародкового мішка [1].
В дослідженого нами виду зародковий мішок роз-
вивається апоспорично з соматичних клітин нуце-
луса і є диплоїдним. У такому зародковому мішку
партеногенетично з яйцеклітини розви вається за-
родок.

Висновки
1. Причиною утворення стерильних пилкових

зерен у C. corallina є такі аномалії: нерівномірне
розходження хромосом в анафазі першого і  дру-
гого поділу мейозу при мікроспо рогенезі; утво-
рення поліад – мікроспор з незбалансованим чи с-
лом хромосом; порушення при розвитку чолов і-
чого гаметофіта – двоклітинних пилкових зерен.

2. Для агамного виду C. corallinа характерни-
ми є: незначна кількість мегаспороцитів (один-
три); дегенерація центрального і лате ральних ме-
гаспороцитів; дегенерація всього спорогенного
комплексу і його похідних та розвиток апомікт и-
чних апоспоричних зародкових мішків із халаз а-
льних соматичних клітин  нуцелуса.

3. Для C. corallinа характерний гаметофітний
апоміксис – апоспорія і партеногенез. Розвиток
еуспоричних гаплоїдних зародкових мішків та
значна кількість морфологічно нормальних пи л-
кових зерен (74%) свідчать про те, що статевий
процес може здійснюватись епізодично.

4. У C. corallinа відсутність запліднення яйце-
клітини в диплоїдних – апоміктичних зародкових
мішках та наявність потрійного злиття вказують
на присутність псевдогамії.
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