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ВВЕДЕНИЕ 

Один из перспективных биотехнологических подходов в современных генетико-

селекционных исследованиях сельскохозяйственных культур - способ получения 

гаплоидных растений-регенерантов на основе биологического феномена андроклинии 

[Круглова и др., 2005]. Преимущество андроклинной гаплоидии по сравнению с 

традиционными методами селекции заключается в возможности быстрого получения 

гомозиготных константных гибридов 1-го поколения, сохраняющих в генотипе 

хозяйственно-ценные признаки родительских форм. Использование полученных растений-

регенерантов облегчает отбор фенотипов по качественным и количественным признакам и 

дает возможность ускорить оценку перспективности полученных гибридов. Перевод 

гаплоидов в дигаплоидное состояние позволяет получать полноценные семена таких 

растений. Кроме того, биотехнология андроклинной гаплоидии – один из немногих способов 

закрепления ценного гетерозисного эффекта гибридов 1-го поколения [Datta, 2001; Круглова 

и др., 2005; Круглова, 2009а,б,  2011, 2013а,б,в, 2014; Advances in Haploid Production, 2009; 

Батыгина и др., 2010; Dunwell, 2010; Seguí-Simarro, 2010; Dhooghe et al., 2011; Ferrie, Caswell, 
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2011; Ferrie, Mollers, 2011; Germana, 2011; Круглова, Никонов, 2012; Sanchez-Diaz et al., 2013; 

Soriano et al., 2013; Takahata et al., 2013; Круглова, Сельдимирова, 2015; Nielsen et al., 2015; 

Portemer et al., 2015; Doubled Haploidy .., 2016; Круглова и др., 2017а,б; Основы 

биотехнологии растений.., 2017; Ren et al., 2017; Yan et al., 2017; Круглова и др., 2018в,д].  

На основе феномена андроклинной гаплоидии нами разработан метод культуры 

in vitro  пыльников яровой мягкой пшеницы [Круглова, Сельдимирова, 2011 и др.]. 

Получение гаплоидных растений-регенерантов в данном случае связано с реализацией в 

культуре in vitro двух путей морфогенеза – эмбриоидогенеза и гемморизогенеза [Круглова и 

др., 1995; Круглова, Горбунова, 1997, 2001; Круглова, Куксо, 2006а,б; Батыгина и др., 2010; 

Круглова, Сельдимирова, 2010, 2011, 2013, 2018; Круглова, Дубровная, 2011; Сельдимирова, 

Круглова, 2013, 2014а,б; Титова и др., 2016; Сельдимирова и др., 2016; Seldimirova et al., 

2016a,b,с; Titova et al., 2016; Круглова и др., 2018а,г]. При эмбриоидогенезе инициальная 

клетка (у яровой мягкой пшеницы – сильновакуолизированная микроспора [Горбунова, 

Круглова, 1997; Круглова, Батыгина, 2001; Круглова и др., 2005; Батыгина и др., 2010; 

Kruglova et al., 2017], по периодизации [Круглова, 1999]) дает начало эмбриоиду – 

биполярной зародышеподобной структуре, которая сразу же развивается в растение-

регенерант. При гемморизогенезе инициальная клетка сначала дает начало морфогенному 

каллусу, в котором затем индуцируют формирование почек и корней. Оба пути морфогенеза 

in vitro ведут к формированию растений-регенерантов. По ряду причин (главным образом, с 

эмбриологических позиций) биотехнологически оптимальный путь морфогенеза – 

эмбриоидогенез in vitro [Круглова, 2002, 2009а,б; 2012а,б; Круглова и др., 2000; 2005; 

Сельдимирова, 2009, 2013; Батыгина и др., 2010; Круглова, Сельдимирова, 2011; Seldimirova, 

Kruglova, 2013; Сельдимирова и др., 2013, 2015, 2016, 2017г; Seldimirova et al., 2017]. 

Установлено, что успешное культивирование in vitro пыльников во многом зависит 

как генотипа донорного растения, определяющего такие признаки, как  частота образования 

эмбриоидов и/или каллусов, частота регенерации зеленых/альбиносных растений, так и от 

условий культивирования, главным образом гормональных [Gorbunova et al., 2001; Chen et 

al., 2007; Belinskaya, 2008; Kumari et al., 2009; Игнатова, 2011; Kahrizi et al., 2011; Redha, 

Suleman, 2011; Krzewska et al., 2012; Сатарова и др., 2013; Сельдимирова, Галин, 2013; Basay, 

Ellialtioğlu, 2013; Dong et al., 2013; Pershina et al., 2013; Сельдимирова, Круглова, 2015а,б; Zur 

et al., 2015, 2016; Doubled Haploidy .., 2016; Hu et al., 2016; Круглова и др., 2017; Begheyn et 

al., 2017; Галин и др., 2018; Круглова и др., 2018б,е; Cельдимирова и др., 2017а-г, 2018 и др.].  

Таким образом, в литературе широко представлены сведения, касающиеся главным 

образом прикладных аспектов биотехнологии культивирования in vitro пыльников с целью 

получить полноценные андроклинные растения-регенеранты. В то же время важно 

разрабатывать теоретические обоснования успеха культивирования in vitro пыльников с 

различных позиций, в том числе системного подхода к морфогенезу пыльнику.  

Цель данной статьи – проанализировать пыльник как сложную интегрированную 

систему у растений с различным типом морфогенеза пыльника – злаковых (характеризуются 

трёхклеточным зрелым пыльцевым зерном, например, пшеница Triticum sp.) и бобовых 

(характеризуются двуклеточным зрелым пыльцевым зерном, например, остролодочник 

Oxytropis sp).   
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МОРФОГЕНЕЗ СЛОЖНЫХ ИНТЕГРИРОВАННЫХ СИСТЕМ  

ПЫЛЬНИКОВ ЗЛАКОВЫХ И БОБОВЫХ  

Пыльник – плодущая (фертильная) часть тычинки, специализированный 

генеративный орган семенного растения, основная функция которого связана с 

формированием и развитием мужских гаметофитов – пыльцевых зерен, содержащих 

мужские гаметы – спемии. Кроме того, это система специализированных гетерогенных 

клеток, предназначенная для защиты, питания и рассеивания пыльцы.  

Пыльник состоит из небольшого числа высокоспециализированных тканей 

(спорогенной ткани с ее производными и тканей стенки гнезда), имеющих общее 

происхождение. Спорогенная часть пыльника по своей сути – это микроспорангий [Эзау, 

1980; Батыгина, Васильева, 2002].  

Первые морфологические описания пыльника и пыльцевых зерен относятся к концу 

XVII в. (по [Камелина, 1994]). К настоящему времени пыльник и его развитие у 

представителей различных семейств покрытосеменных растений изучены достаточно 

подробно (монографии: [Сравнительная эмбриология, 1981; Поддубная-Арнольди, 1982; 

Резникова, 1984; Эмбриология цветковых растений, 1994; Круглова и др., 2005; Батыгина и 

др., 2010]).  

Полученные результаты используются для изучения ряда общебиологических 

проблем, таких как дифференциация клеток, морфогенез, апоптоз, стволовость [Резникова, 

1984; Батыгина, Рудский, 2006; Blackmore, Barnes, 2007 и др.], а также для разработки 

различных прикладных вопросов генетики, селекции, биотехнологии.  

Дифференциация пыльника проходит на тычиночном бугорке. Примордии тычинок – 

осевые структуры. После заложения тычинкам продолжительное время свойственен 

апикальный рост, который сменяется интеркалярным [Эзау, 1980]. С увеличением размера 

тычиночного бугорка в нем происходит образование четырех лопастей пыльника 

одновременно с формированием специализированной ткани – связника. Далее каждая 

лопасть преобразуется в гнездо пыльника (микроспорангий). Два латеральных гнезда 

составляют теку; теки соединены между собой связником, в котором начинает 

формироваться единственный сосудисто-проводящий пучок. Чаще всего пыльник содержит 

четыре микроспорангия, в большинстве случаев расположенных симметрично. Проводящая 

система представлена одним или несколькими проводящими пучками, следующими из 

тычиночной нити в связник (по [Камелина, 1994]). 

Развитие пыльника предложено разграничить на три периода – премейотический, 

мейотический и постмейотический [Резникова, 1984]. 

Премейотический период характеризуется усиленной митотической активностью, в 

результате которой формируются стенка пыльника и спорогенная ткань, т.е. происходит 

образование микроспорангиев. При этом в субэпидермальном слое меристемы каждого 

развивающегося гнезда пыльника дифференцируются клетки одно-, или многослойного 

археспория, отличающиеся от окружающих клеток более плотной цитоплазмой и крупным 

ядром с ядрышком.  

Клетки археспория претерпевают антиклинальные деления, что ведет к увеличению 

их количества по длине пыльника. В ходе дальнейшего развития клетки археспория делятся 

периклинально, отделяя в сторону эпидермиса клетки париетального слоя, а к центру гнезда 

пыльника – клетки спорогенной ткани. Высказано мнение, что процесс развития 
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спорогенной ткани контролируется генетическими факторами, подготавливающими 

дифференциацию. Параллельно со стороны связника некоторые клетки меристемы 

дифференцируются в париетальный слой, окружая спорогенную ткань.  

В целом, в ходе развития пыльника в каждой его лопасти формируется тяж 

спорогенных клеток, окруженный кольцом париетальных клеток двойственного 

происхождения. Этот период завершается с прекращением митотических делений 

спорогенных клеток и преобразованием их микроспороциты (материнские клетки 

микроспор), характеризующихся большими размерами, плотной цитоплазмой и крупными 

ядрами.  

В ходе мейотического периода происходит мейоз микроспороцитов, приводящий к 

образованию сначала диады, а затем тетрады гаплоидных микроспор, первых клеток 

гаметофитного поколения. Во время I мейотического деления форма микроспороцитов 

значительно меняется: клетки становятся более широкими и плоскими, приближаясь по 

очертаниям к трехосным эллипсоидам, сплюснутым в радиальном направлении. По-

видимому, подобные изменения формы микроспороцитов обусловлены ростом 

микроспорангиев и увеличением площади их стенки.  

Таким образом, в течение I мейотического деления форма протопластов 

микроспороцитов меняется от клиновидной до сплюснуто-эллипсоидальной, при этом 

наименьшая ось ориентирована в гнездах пыльника радиально. Веретено деления 

ориентируется по направлению наибольшей оси микроспороцита, а первая перегородка 

образуется перпендикулярно к ней. В результате в гнезде пыльника формируются диады 

микроспор характерной формы: со стороны перегородки их протопласты, как и оболочки, 

прямые, а с противоположной стороны – выпуклые, так что в диаде клетки располагаются в 

виде двух полулуний, обращенных друг к другу прямой стороной.  

Веретена II мейотического деления ориентируются параллельно первой перегородке, 

вторые клеточные перегородки – перпендикулярно к ней. Как правило, тетрада и сами 

микроспоры внутри нее окружены полисахаридом каллозой. Предполагается, что каллоза 

служит для изоляции микроспор друг от друга и от окружающих соматических клеток. В 

ходе дальнейшего генезиса тетрад происходит исчезновение каллозной оболочки в 

результате ферментативного гидролиза под действием фермента каллазы, и микроспоры 

отделяются друг от друга. В мейотический период происходят дифференциация и 

специализация клеток всех слоев (тканей) стенки пыльника.  

В постмейотический период развиваются и созревают пыльцевые зерна на фоне 

соответствующих изменений в стенке микроспорангиев. При этом развитие микроспор 

связано с их митотическими делениями, дающими начало системе двуклеточного 

пыльцевого зерна. Таким образом, в пыльнике заканчивается процесс микроспорогенеза и 

начинается процесс микрогаметофитогенеза.  

Первое деление микроспоры обычно называют дифференцирующим 

(асимметричным, неравным), так как образовавшиеся генеративная и вегетативная клетки в 

норме оказываются различными по дальнейшему генезису. В результате митотического 

деления генеративной клетки формируются трехклеточное пыльцевое зерно, помимо 

вегетативной клетки содержащее две мужские гаметы-спермии. 

Различают сформированный пыльник, стенка гнезда которого представлена конечным 

числом слоев, специфичным для каждого таксона, и зрелый пыльник – в момент вскрывания 

[Батыгина, 1987; Круглова, 1999].  
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Формирование стенки пыльника протекает довольно быстро, однако окончательная 

дифференциация каждого слоя достаточно длительна.  

Клетки каждого слоя проходят в дальнейшем совершенно разные пути развития и 

достигают разного уровня специализации, что связано с выполняемыми ими функциями в 

процессе микроспоро- и микрогаметогенеза. Высказано мнение, что дифференциацию 

тканей стенки пыльника нельзя сводить только к процессам, протекающим на клеточном 

уровне. Развитие микроспорангия следует рассматривать как развитие определенной 

целостной структуры, обладающей своим регуляторным механизмом и имеющей свой 

особый ритм развития в границах пыльника в целом [Батыгина, Васильева, 2002]. 

Сформированная стенка гнезда пыльника у большинства покрытосеменных состоит 

из таких слоев (тканей), как тапетум, средний слой, эндотеций, эпидермис (экзотеций), 

имеющих общее происхождение. Строение клеток различных тканей стенки пыльника 

специфично и тесно связано с выполняемыми ими функциями.  

Особое внимание привлекает тапетум (выстилающий слой) – полифункциональная 

однослойная или многослойная внутренняя ткань стенки пыльника, находящаяся в тесном 

контакте с микроспорами и пыльцевыми зернами. Главная функция этой ткани – снабжение 

развивающихся пыльцевых зерен питательными веществами. Тапетальные клетки с самого 

начала своего развития резко отличаются от клеток остальных слоев стенки пыльника по 

составу клеточных компонентов. Так, цитоплазма клеток тапетума уже на ранних стадиях 

развития богата рибосомами, митохондриями, содержит пластиды, аппарат Гольджи, мощно 

развитую эндоплазматическую сеть, сферосомы, лизосомные образования и другие 

структуры. Нарушения в дифференциации тапетума приводят к различным формам 

стерильности пыльцы. Клетки тапетума принимают участие и в таких процессах, как, 

например, секреция фермента каллазы для растворения каллозных оболочек тетрад 

микроспор [Carafa, Pizzolongo, 1990]; образование предшественников экзины – внешней 

оболочки пыльцевого зерна; образование орбикул (телец Убиша); образование трифины – 

смеси гидрофобных и гидрофильных соединений на поверхности пыльцевых зерен, 

способствующей опылению насекомыми (по [Эмбриология цветковых растений, 1994]).  

Клетки тапетума, характеризующиеся ранней специализацией, не входят в состав 

стенки зрелого пыльника. 

Большой интерес с точки зрения морфофизиологии вызывают клетки среднего слоя, 

расположенного между тапетумом и эндотецием. Количество средних слоев в стенке 

микроспорангия варьирует от 1 до 7; в редких случаях средний слой отсутствует. На раннем 

этапе морфогенеза пыльника клетки этого слоя хорошо выражены, содержат крупные 

густоокрашенные ядра, однако митозы в них уже прекращены. Далее (в мейотический 

период развития пыльника) клетки сильно удлиняются, уплощаются, становятся аморфными 

и постепенно разрушаются. Однако в целом клетки этой ткани сохраняют свою 

жизнедеятельность в течение длительного времени, дегенерируя лишь к периоду зрелого 

пыльника. Высказано мнение, что клетки среднего слоя первоначально выполняют функцию 

запасающих клеток (депо крахмала и других питательных веществ), а затем играют 

посредническую роль в передаче ассимилятов, а также в формировании клеточной оболочки 

микроспоры. 

Эндотеций – наружняя однослойная или многослойная ткань стенки микроспорангия, 

расположенная под эпидермисом. В молодом пыльнике клетки эндотеция, вытянутые в 

тангентальном направлении и содержащие крупные ядра, мало отличаются от клеток 
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эпидермиса и среднего слоя. Позднюю по сравнению с остальными слоями стенки пыльника 

дифференциацию клеток эндотеция С.А. Резникова [1984] объясняет ингибированием их со 

стороны других тканей стенки пыльника.  

В постмейотический период развития пыльника нарастает вакуолизация клеток 

эндотеция, на антиклинальных и внутренних тангентальных стенках которых развиваются 

фиброзные утолщения (пояски), представленные целлюлозой, пектином и лигнином. 

Фиброзные утолщения, достигая максимального развития к этапу зрелого пыльника, 

способствуют раскрытию гнезд пыльника при помощи продольной трещины – стомиума и 

выталкиванию пыльцы за пределы пыльника (по [Батыгина, 1987; Эмбриология цветковых 

растений, 1994]). Таким образом, клетки эндотеция входят в состав стенки зрелого пыльника. 

На ранних этапах развития пыльника (вплоть до выделения клеток археспория) клетки 

экзотеция (эпидермиса) – покровной ткани, окружающей весь пыльник – во многом сходны с 

меристематическими клетками. В дальнейшем экзотеций становится 

высокоспециализированной покровной тканью. Оболочки этих клеток утолщаются, слой 

кутины, покрывающий их с внешней стороны, увеличивается. В кутине появляются 

шипообразные выросты, способствующие усилению прочности клеток и тем самым 

повышению надежности защиты пыльника.  

В целом экзотеций характеризуется, во-первых, наиболее длительным, по сравнению 

с другими тканями стенки пыльника, развитием, во-вторых, быстрым изменением 

морфологии клеток по мере развития пыльника. Деление клеток экзотеция заканчивается 

рано, что способствует сильному растяжению их в длину по мере роста пыльника в целом 

(по [Резникова, 1984]). Экзотеций как покровная ткань выполняет функцию защиты 

поверхности пыльника и служит, совместно с эндотецием, вскрыванию пыльника после 

созревания пыльцы. В стенке зрелого пыльника экзотеций представлен мощным 

гипертрофированным слоем [Батыгина, 1987]. 

В целом, пыльник – специализированную генеративную структуру, основная функция 

которой связана с формированием пыльцевых зерен, безусловно следует рассматривать как 

интегрированную систему [Батыгина, 1987]. Развиваясь, каждая из тканей стенки пыльника и 

спорогенная ткань морфологически и структурно достигают высокой специализации, 

связанной с выполнением основных их функций.  

Вместе с тем клетки тканей стенки пыльника и клетки спорогенной ткани, 

происходящие от общих инициалей, развиваются взаимосвязано и сопряженно, и 

нормальный ход развития пыльцевых зерен зависит от нормального функционирования 

тканей стенки пыльника.  

Ряд исследователей [Батыгина, 1987; Резникова, 1984; Круглова, 1999, 2002; Круглова 

А.Е., 2009, 2011а,б, 2012а,б; Круглова, Маслова, 2011] показали важность системного 

подхода к генезису пыльника.  

На основании анализа детальных гистологических данных по формированию, 

дифференциации и специализации как клеток тканей стенки гнезда пыльника, так и клеток 

спорогенной ткани и их производных нами предложены схемы морфогенеза пыльника 

злаковых (рис. 1) и бобовых (рис. 2) как интегрированных систем.  

В то же время пыльник как составная часть входит в систему тычинки, являющуюся 

элементом сложной системы органов – цветка, который, в свою очередь, представляет собой 

часть системы растения.  
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Рис. 1. Схема морфогенеза пыльника злаковых  
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Рис. 2. Схема морфогенеза пыльника бобовых 
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Одно из ярких проявлений пыльника как интегрированной системы – перемещения 

ядер и клеток в развивающемся пыльцевом зерне злаков (по бобовым такого рода сведения 

отсутствуют). Как свидетельствуют литературные [Батыгина, 1987; Батыгина, Круглова, 

1994], ядро вегетативной клетки и генеративная клетка в пыльцевом зерне злаков 

неоднократно меняют свое положение по отношению к поре. Изменение положения ядра 

характерно и для развивающихся микроспор злаков (рис. 3). 

 
Рис. 3. Динамика трансформации слоев стенки пыльника (А) и особенности 

перемещений клеток и ядер в ходе развития микроспоры и формирования 

пыльцевого зерна (Б) злаков. Условные обозначения: А – стенка пыльника, Б – 

спорогенная клетка (а–в – микроспора, г–м – пыльцевое зерно); 1 – экзотеций, 2 – 

эндотеций, 3 – средний слой, 4 – тапетум. Стрелками обозначено направление 

перемещений клеток и ядер  

 

Подобные перемещения вызывают большой интерес в связи со многими 

цитологическими проблемами, такими как дифференциация клетки, влияние цитоплазмы на 

ядро клетки, функции ядер. В то же время перемещение ядер в ходе жизнедеятельности 

клеток следует рассматривать как общебиологическое явление. Злаки в этом отношении 

заслуживают специального исследования в силу ряда специфических особенностей развития 

и строения пыльника, микроспор и пыльцевых зёрен. К перемещениям ядер и клеток в 

пыльцевых зернах злаков могут иметь отношение разнообразие положения фигуры деления в 

микроспоре, неодновременное образование клеточной стенки между генеративной и 

вегетативной клетками и кратковременность ее существования. 
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Естественно, что расположение ядра в любой клетке далеко не случайно. По всей 

видимости, на локализацию ядра влияют как внутриклеточные процессы, так и воздействия 

на клетку извне. В частности, локализация и перемещение ядер и клеток в микроспорах и 

пыльцевых зернах злаков, на наш взгляд, обусловлены комплексным воздействием на эти 

процессы внутренних («динамический центр» клетки; полярность ее протопласта) и внешних 

(архитектоника тканей стенки гнезда пыльника) факторов. Необходимость и важность 

комплексного подхода к оценке внешних и внутренних факторов определяются тем, что 

пыльник злаков – сложная интегрированная система.  

В предлагаемой схеме (рис. 4) мы объединили внешние и внутренние факторы, 

обусловливающие перемещения ядер в микроспорах, ядер и клеток в пыльцевых зернах 

злаков в их взаимозависимости и взаимообусловленности в единой интегрированной системе 

пыльника. 

В целом, в закономерных перемещениях ядер и клеток в развивающихся микроспорах 

и пыльцевых зернах злаков находит свое отражение сопряженность процессов развития этих 

структур и тканей стенки в сложной интегрированной системе – пыльнике. 

 
Рис. 4. Взаимосвязь внутренних и внешних факторов, обусловливающих 

перемещения клеток и ядер в развивающейся спорогенной клетке в пыльнике – 

сложной интегрированной системе 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Системный подход к пыльнику, казалось бы, не вызывает сомнений. Тем не менее в 

абсолютном большинстве публикаций пыльники не рассматриваются экспериментаторами 

как сложные интегрированные системы в условиях in vivo и тем более в условиях in vitro. 
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Обзор отечественной и зарубежной литературы по этой теме свидетельствует о том, что 

исследователи при изучении культивируемых пыльников in vitro анализируют только 

развитие микроспор и пыльцевых зерен, не принимая во внимание состояние тканей стенки 

гнезда пыльника, взаимодействие их как друг с другом, так и с микроспорами и пыльцевыми 

зернами. Игнорируется и тот немаловажный факт, что образование микроспор может 

происходить у разных видов растений различно. 

Системный подход к генезису пыльника в условиях in vivo, осуществимый при 

условии сочетания описательных и экспериментальных методов эмбриологического 

исследования, должен включать, по мнению Т.Б. Батыгиной [1987], ряд принципиальных 

моментов, таких как изучение генезиса пыльника в динамике, изучение формирования и 

развития спорогенных клеток во взаимосвязи с окружающими тканями стенки гнезда 

пыльника.  Системный подход предусматривает и моделирование условий для каждого этапа 

развития пыльника на основе данных комплексных морфофизиологических исследований. 

Важно учитывать и то обстоятельство, что дифференциация пыльника протекает в системе 

«пыльник – окружающая среда». С таким подходом нельзя не согласиться. 

Системный подход к морфогенезу пыльника в условиях in vivo экстраполируется нами 

и на морфогенез пыльника в условиях in vitro [Круглова и др., 2005]. Мы полагаем, что 

культивируемый пыльник in vitro – это система, состоящая из определенных структурных 

элементов (тканей стенки гнезда и клеток спорогенной ткани), между которыми существуют 

строго определенные морфофизиологические корреляции. Успех культивирования in vitro, 

ведущий к формированию полноценных растений-регенерантов ex vitro, во многом 

определяется нарушением целостности интегрированной системы пыльника (как правило, 

под действием стрессовой предобработки), индуцирующим переключение развития 

пыльцевых зёрен с традиционного гаметофитного пути in vivo на принципиально иной – 

спорофитный путь in vitro.  
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