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   В обзорной статье приведены результаты анализа 

данных, посвященных органогенезу пыльника злаков 

как сложной интегрированной системы. Особое 

внимание уделено цитологическому феномену 

перемещения ядер и клеток на определенных фазах 

микроспорогенеза и микрогаметогенеза. 

Анализируются внутренние и внешние факторы, 

обусловливающие такие закономерные перемещения 

в интегрированной системе пыльника. 

Подчёркивается, что системный подход к 

органогенезу пыльника важен в исследованиях не 

только in vivo, но и в биотехнологических 

исследованиях in vitro. 
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ВВЕДЕНИЕ 

Культура in vitro изолированных пыльников, основанная на биологическом феномене 

андроклинии (Круглова и др., 2005) – один из перспективных современных 

биотехнологических подходов в получении конкурентно способных растений-регенерантов 

(Круглова, 2009а,б, 2011, 2013а,б,в, 2014; Advances in Haploid Production, 2009; Батыгина и 

др., 2010; Dunwell, 2010; Seguí-Simarro, 2010; Игнатова, 2011; Круглова, Сельдимирова, 2011; 

Dhooghe et al., 2011; Ferrie, Caswell, 2011; Ferrie, Mollers, 2011; Germana, 2011; Круглова, 

Никонов, 2012; Сатарова и др., 2013; 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; Hu et al., 2016; Круглова и др., 2017а,б; Основы биотехнологии растений.., 

2017; Begheyn et al., 2017; Ren et al., 2017; Yan et al., 2017; Круглова и др., 2018в,д). 

Получение 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; Gorbunova et al., 2001; Круглова, Куксо, 2006а,б; Батыгина 

и др., 2010; Круглова, Сельдимирова, 2010, 2011, 2013, 2018; Круглова, Дубровная, 2011; 
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Сельдимирова, Галин, 2013; Сельдимирова, Круглова, 2013, 2014а,б, 2015а,б; Титова и др., 

2016; Сельдимирова и др., 2016; Seldimirova et al., 2016a,b,с; Titova et al., 2016; Галин и др., 

2018; Круглова и др., 2018а,г). При эмбриоидогенезе инициальная клетка (у яровой мягкой 

пшеницы – это 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, 2017, 

2018б,е; Сельдимирова, 2009, 2013; Батыгина и др., 2010; Круглова, Сельдимирова, 2011; 

Seldimirova, Kruglova, 2013; Seldimirova et al., 2017; Галин и др., 2018; Сельдимирова и др., 

2013, 2015, 2016, 2017а-г, 2018а,б). 

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 комплексного системного подхода к органогенезу пыльника 

in vivo (Резникова, 1984; Батыгина, 1987, 1994; Круглова, 2001, 2002; Круглова и др., 2005; 

Батыгина и др., 2010; Круглова, Зинатуллина, 2018).  

Цель работы – на примере злаков обсудить с позиции комплексного системного 

подхода к органогенезу пыльника проблему перемещений ядер и клеток в развивающихся 

пыльцевых зёрнах. 

Пыльник – плодущая (фертильная) часть тычинки, специализированный 

генеративный орган семенного растения, основная функция которого связана с 

формированием и развитием мужских гаметофитов – пыльцевых зёрен, содержащих 

мужские гаметы – спемии. Кроме того, пыльник предназначен для защиты, питания и 

рассеивания пыльцевых зёрен. Пыльник состоит из небольшого числа 

высокоспециализированных тканей (спорогенной ткани с ее производными и тканей стенки 

гнезда), имеющих общее происхождение (Эзау, 1980; Камелина, 1994; Круглова, 2001, 2002; 

Батыгина, Васильева, 2002; Круглова и др., 2005; Батыгина и др., 2010; Harada et al., 2010).  

К настоящему времени пыльник и его развитие у представителей различных семейств 

покрытосеменных растений изучены достаточно подробно с различных позиций 

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

1984; Эмбриология цветковых растений, 1994; Круглова и др., 2005; Батыгина и др., 2010; 

обзоры: Allwood et al., 2002; Ma, 2005; Blackmore, Barnes, 2007; Borg et al., 2009; Huang et al., 

2011; Dresselhaus, Franklin-Tong, 2013; Arata, Higashiyama, 2014; Fellenberg, Vogt, 2015; 

Gomes et al., 2015; Russell, Jones, 2015; Hafidh et al., 2016 и др.). Полученные результаты 

используются для изучения ряда общебиологических проблем, таких как дифференциация 

клеток, морфогенез, органогенез, апоптоз, стволовость, а также для разработки различных 

прикладных вопросов генетики, селекции, биотехнологии.  
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В целом, пыльник – специализированную генеративную структуру, основная функция 

которой связана с формированием пыльцевых зёрен, 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 зёрен зависит от 

нормального функционирования тканей стенки пыльника.  

Ряд исследователей (Резникова, 1984; Батыгина, 1987, 1994; Круглова, 1999, 2001, 

2002; Круглова А.Е., 2009, 2011а,б, 2012а,б; Круглова, Зинатуллина, 2018 и др.) 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 

предложены схемы морфогенеза пыльника злаковых (Круглова, 2001, 2002; Круглова, 

Зинатуллина, 2018) и бобовых (Круглова А.Е., 2011, 2012а,б; Круглова, Зинатуллина, 2018) 

как интегрированных систем.  

ПЕРЕМЕЩЕНИЯ ЯДЕР И КЛЕТОК 

В РАЗВИВАЮЩЕМСЯ ПЫЛЬЦЕВОМ ЗЕРНЕ ЗЛАКОВ 

При изучении процесса развития пыльцевых зерен цветковых растений исследователи 

сталкиваются с интересным явлением – закономерными перемещениями ядер в микроспоре 

и клеток/ядер в пыльцевом зерне, генеративной клетки в вегетативной клетке пыльцевого 

зерна. Злаки в этом отношении представляют особый интерес, в силу ряда своеобразных и 

специфических особенностей развития и строения пыльника, микроспор и пыльцевых зёрен: 

характерная форма микроспороцитов (близкая к эллипсоиду) определяет тангентальную 

ориентировку веретён при обоих делениях (микроспоры и пыльцевого зерна), которая, в 

свою очередь, приводит к однослойному положению всех микроспор и пыльцевых зёрен, 

обращенных порами в сторону тапетума; образование утолщенных каллозных оболочек в 

виде гребней в микроспороцитах, клетках диад и тетрад, направленных в полость 

микроспорангия (Батыгина, 1987; Поддубная-Арнольди, 1982; Круглова, 2001, 2002). 

На рисунке отражена схема перемещений ядер и клеток в развивающемся пыльцевом 

зерне злаков (по: Круглова, Зинатуллина, 2018).  

На определенном этапе развития пыльника ядро микроспоры, находящейся в фазе 

слабой вакуолизации (по периодизации: Круглова, 1999), перемещается из центра клетки 

(рис. 1б) к участку клеточной оболочки, расположенной диаметрально противоположно поре 

прорастания (рис. 1в). За этим следует процесс вакуолизации микроспоры. После 

дифференцирующего деления микроспоры (фаза сильновакуолизированной микроспоры, 

согласно той же периодизации), ведущего к образованию двуклеточного – вегетативная и 

генеративная клетки – пыльцевого зерна (рис. 1г), ядро вегетативной клетки перемещается 

по направлению к поре прорастания во «внешний» район пыльцевого зерна (рис. 1д). В 

конце концов, оно оказывается расположенным под порой прорастания и в 

непосредственной близости от нее (рис. 1е). 
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В развитии пыльцевого зерна наступает фаза девакуолизации, во время которой 

происходят дальнейшие перемещения генеративной клетки и вегетативного ядра. 

 
Рис. 1. 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 (по: Круглова, Зинатуллина, 2018) 

 

Фаза движения генеративной клетки в район поры, где в этот момент находится ядро 

вегетативной клетки, начинается с ее округления и «отделения» ее от оболочки пыльцевого 

зерна (рис. 1ж,з,и). Затем по мере нарастания интенсивного синтеза цитоплазмы 

вегетативной клетки, вакуоль постепенно уменьшается, хотя полностью не исчезает. Далее 

наступает новая фаза в развитии пыльцевого зерна, во время которой происходит вновь 

удлинение генеративной клетки (рис. 1к). Последняя отходит от вегетативного ядра, все ещё 

располагаясь в широком пристенном слое цитоплазмы вегетативной клетки. Затем, ядро 

вегетативной клетки, также как и сама генеративная клетка, перемещается внутрь 

протопласта вегетативной клетки (рис. 1л).  

В период деления генеративной клетки и образования двух малоплазменных клеток–

спермиев, происходит уменьшение окрашиваемости ядра вегетативной клетки, постепенно 
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исчезают его сильно вакуолизированные ядрышки, само ядро становится лопастным 

(рис. 1м). В это же время происходит изменение положения спермиев, а также их формы и 

строения. Форма спермиев с момента их образования в пыльцевом зерне до попадания в 

пыльцевую трубку и в зародышевый мешок значительно изменяется. Имеются некоторые 

данные о диморфизме спермиев у злаков (Батыгина, 1974, 1987). Ко времени образования 

зрелого пыльцевого зерна, спермии и ядро вегетативной клетки чаще всего располагаются 

рядом, но положение их в пыльцевом зерне по отношению к поре может быть различно. 

Зрелое пыльцевое зерно злаков, в частности пшеницы, трехклеточное, имеет два вытянутых 

в длину спермия, с ясно различными концами: одним тупым, другим заостренным.  

Таким образом, в процессе развития пыльцевого зерна ядро вегетативной клетки, 

генеративная клетка и спермии неоднократно меняют свое положение по отношению к поре 

прорастания. Перемещения клеток и ядер, скорее всего, совершается пассивно, с токами 

цитоплазмы. 

Отметим ряд специфических особенностей в развитии пыльцевого зерна злаков, 

имеющих отношение к перемещению в нем ядер и клеток. К таким особенностям следует 

отнести: разнообразное положение фигуры деления в микроспоре (как правило, фигуры 

деления в микроспоре располагаются асимметрично и не занимают всего пространства 

цитоплазмы клетки); неодновременное образование клеточной стенки между генеративной и 

вегетативной клетками, состоящей, главным образом, из каллозы, и кратковременность ее 

существования, вероятно, приводит к тому, что генеративная клетка окружена двумя 

плазмалеммами: своей и плазмалеммой вегетативной клетки. Сходное развитие микроспоры 

и пыльцевых зерен у злаков наблюдается у всех изученных в эмбриологическом отношении 

видов, поэтому это явление можно считать характерным для всех представителей сем. 

Poaceae. 

В то же время, движение и изменение местонахождения ядер в ходе 

жизнедеятельности клеток характерно не только для развивающихся микроспор и 

пыльцевых зерен. Известны перемещения ядер в ходе мейоза (De Storme, Geelen, 2013; 

Wijnker, Schnittger, 2013), движение ядра вегетативной клетки и клеток-спермиев при росте 

пыльцевых трубок (Kasahara et al., 2005, 2012; Chen et al., 2007; Harada et al., 2010; McCue et 

al., 2011; Guan et al., 2013; Hepler, Winship, 2015; Hafidh et al., 2016) и двойном 

оплодотворении (Hamamura et al., 2011, 2012; Bleckmann et al., 2014). Хорошо известны 

перемещения ядер к противоположным полюсам развивающихся мегаспороцитов и 

зародышевого мешка покрытосеменных (особенно при Polygonum-типе развития), а в зрелом 

зародышевом мешке – смещение ядер синергид в базальный район этих клеток (Yadegari, 

Drews, 2004; Kasahara et al., 2005; Beale et al., 2012; Lindner et al., 2015), ядра яйцеклетки – в 

апикальный ее район (Marton et al., 2005 и др.). Интересны перемещения ядер в эндосперме у 

Nicotiana tabacum (Bokvaj et al., 2015). Изучено перемещение ядра в ходе репродуктивного 

развития водоросли вольвокс (Hallmann, 2011). 

Движение ядер характерно и для клеток животных организмов. Так, смещение клеток 

отчетливо наблюдается в клетках, продуцирующих эмаль формирующегося зуба: в начале 

ядро расположено вблизи поверхности клетки, а когда в клетках появляется эмаль, 

происходит смещение ядра вглубь цитоплазмы (по: Ченцов, 2004).  

Таким образом, движение и перемещение ядер в ходе жизнедеятельности клеток 

следует рассматривать как общебиологическое явление. Известно, что в основе различных 
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двигательных систем одноклеточных и высших организмов лежат микрофиламенты и 

фибриллы, но вопрос о механизмах перемещения ядер в микроспорах и клеток в пыльцевых 

зернах остается открытым. 

Расположение ядра в любой клетке, безусловно, детерминировано. По всей 

видимости, локализация ядра определяется как внутриклеточными процессами, так и 

факторами, действующими на клетку извне. Рассмотрим эти факторы подробнее. 

Внутренние факторы. Локализация ядра, которое представляет собой неотъемлемую 

часть протопласта клетки, является результатом взаимодействия ядра с остальными 

компонентами клетки. Место равнодействия всех «сил», влияющих на ядро и определяющих 

его местоположение, Е.Н. Герасимова-Навашина (1955) назвала «динамическим центром» 

клетки. Иначе говоря, ядро локализуется в «динамическом центре» - том месте, где в 

определенный момент существования клетки уравновешиваются все взаимодействия на ядро 

со стороны остальных клеточных компонентов. Понятие «динамического центра», по-

видимому, можно применить и к перемешениям ядер в микроспорах, ядер вегетативных и 

генеративных клеток в пыльцевых зернах злаков. В ходе развития этих структур изменяется 

их архитектоника и физиолого-биохимическое состояние, что, в свою очередь, ведет к 

изменению внутриклеточных взаимодействий и, следовательно, к перемещению сначала 

ядра микроспоры, а затем генеративной клетки и ядра вегетативной клетки и ядра 

вегетативной клетки в новый «динамический центр». Подчеркнем и то немаловажное, на 

наш взгляд, обстоятельство, что, перемещаясь, генеративная клетка ведет себя подобно ядру 

вегетативной клетки. Cходное поведение этих структур обусловлено тем обстоятельством, 

что они имеют размеры одного порядка и обладают сходством в строении оболочек. 

По мнению Н.Н. Кругловой (2001, 2002), вопрос о внутренних факторах, 

определяющих положение ядра в микроспоре, генеративной клетки и ядра вегетативной 

клетки в пыльцевом зерне, является в том числе и одним из частых вопросов цитологической 

проблемы полярности протопласта клетки. Как отмечает С.С. Медведев (2012), полярность – 

существование функционально значимых асимметричных структур, образующихся в ответ 

на действие векторизованных стимулов, внешних или внутренних. Это характерная для 

живых организмов пространственная ориентация жизненных процессов, которая имеет 

преимущественно осевой характер. Так, например, полярность клетки означает, что 

клеточные компоненты распределены неравномерно и притом так, что эта неравномерность 

носит упорядоченный и специфический характер (Ивановская, 1983). Полярности придается 

большое значение во всем процессе развития как отдельных клеток, так и многоклеточного 

организма. В частности, высказано мнение, что именно полярность зиготы в ходе 

дальнейшего развития зародыша обусловливает постепенное формирование его апикально-

базальной организации, клеточную и гистологическую дифференциацию на отдельные 

домены, формирование зародышевых апексов побега и корня (Harada et al., 2010). В целом 

проблема возникновения и поддержания осевой полярности тела в процессе развития и 

регенерации у одно- и многоклеточных организмов – одна из основных в современной 

эмбриологии и морфологии как растений, так и животных. 

Поляризация трактуется как тенденция организма или отдельных его органов к 

образованию основной оси, что само по себе предполагает образование противоположных 

полюсов на концах этой оси. Хороший пример высокополяризированной специфической 

клетки – яйцо. В качестве внутриклеточных компонентов, которые могут быть ответственны 
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за создание поляризации протопласта клеток, следует, возможно, выделить мембранные 

структуры ЭПР и ядерной оболочки. Так, например, ЭПР в значительной степени влияет на 

форму клетки, конфигурацию ее поверхности и даже на распределение органелл внутри 

клетки (иначе говоря – на поляризацию клетки) (по: Ченцов, 2004). 

Полярность и поляризация в целом играют большую роль в развитии микроспор и 

пыльцевых зерен. Так, например, изменение полярности экспериментальным или 

естественным путем ведет к прекращению дальнейшей дифференциации пыльцевого зерна 

(по: Vogler et al., 2015). Кроме того, нарушение полярности пыльцевых зерен может служить 

точным и тонким критерием аномального развития пыльцы, что представляет особый 

интерес для получения андроклинных гаплоидов и массового количества регенерантов 

(Круглова и др., 2005; Батыгина и др., 2010; Основы биотехнологии растений, 2017). 

Требует своего решения вопрос о зависимости процессов поляризации и перемещения 

ядра микроспоры, с одной стороны, и вакуолизации микроспоры, с другой. Высказаны 

различные предположения: вакуолизация оказывает влияние на поляризацию; поляризация 

выражается в вакуолизации; вакуолизация не затрагивает динамики ядерного расположения, 

а лишь видоизменяет его выражение (по: Круглова, 2001). Следовательно, перемещение ядра 

микроспоры объясняется не оттеснением его вакуолью, а физическими и химическими 

градиентами, имеющимися в микроспоре вследствие ее гетерополярности. Действительно, 

процесс поляризации протопласта микроспоры происходит до начала вакуолизации, еще в 

микроспороцитах или тетрадах микроспор. По нашему мнению, перемещение ядра 

микроспоры из центра клетки к поре – выражение полярности ее протопласта и 

вакуолизация микроспоры – два достаточно независимых друг от друга процесса, лишь 

совпадающие по времени. 

О полярности микроспор и пыльцевых зерен злаков упоминалось неоднократно. На 

примере пшеницы (Батыгина, 1987; Круглова, 2001) показано, что полярность в развитии 

этих структур связана с полярным движением ядра микроспоры во внутренний ее район, со 

строгой ориентацией движения генеративной клетки и яра вегетативной клетки из 

внутреннего во внешний районы пыльцевого зерна. Направленность движения генеративной 

клетки и ярда вегетативной клетки совпадает с осью полярности, что свидетельствует о 

наличии некоторого цитоплазматического градиента в пыльцевом зерне.  

Определенный цитоплазматический градиент как причина полярного движения ядер 

отмечен и у представителей семейств Epacridaceae R.Br. и Cyperaceae Juss., а на основании 

денсиометрических измерений выявлено, что цитоплазма микроспороцита Styphelia viridis 

And. разбивается на ряд районов с высокой и низкой плотностью, т.е. цитоплазматический 

градиент устанавливается ещё в микроспороците (по: Круглова, 2001). Существование 

определенного градиента в цитоплазме тетрад микроспор связывают с упорядоченным 

расположением внутриклеточных органелл в них (Eady et al., 1995). Органеллы вегетативной 

(McCue et al., 2011) и генеративной (Mori et al., 2005) клеток также располагаются в 

определенном порядке, что, возможно, обусловлено наличием определенных градиентов в 

протопласте этой клетки. Хорошо известный поляризованный рост пыльцевых трубок 

расценивается как парадигма экспериментального морфогенеза (Michard et al., 2009; Guan et 

al., 2013; Hepler, Winship, 2015). Идея о наличии определенного градиента в цитоплазме 

развивающихся микроспор и пыльцевых зерен (включая пыльцевую трубку) может оказать 
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существенную помощь в объяснении полярного расположения и движения ядер и клеток в 

них. 

Явление полярности протопласта микроспоры интересно рассмотреть в связи с 

дифференцирующем митозом в ней, дающим начало двум клеткам с резко различающимися 

судьбами. Было высказано мнение (Герасимова-Навашина, 1955), веретено фигуры деления в 

клетке располагается в уже поляризованном протопласте. По мнению Е.В. Ивановской 

(1983), перед дифференцирующим митозом должна происходить поляризация протопласта 

клетки в отношении морфогенетически значимых веществ, т.е. расположение их в конечных 

зонах фигуры будущего деления; нарушения в развитии микроспоры, приводящие к 

отсутствию дифференцирующего митоза, связаны в том числе и с изменением полюсов 

деления. Эти мнения подтверждены экспериментальными данными, свидетельствующими, 

что поляризация протопласта клетки предшествует дифференцирующему митозу и является 

отдельным от митоза процессом (Hafidh et al., 2012).  

Основываясь на известных цитологических картинах митоза, Е.В. Ивановская (1983) 

полагает, что влияние «морфогенетических» веществ, действующих на дочерние клетки, 

можно связать с многократно описанным нахождением участков эндоплазматической сети и 

ядерной оболочки между двумя нитями веретена у полюсов деления в контакте с 

телофазными хромосомами. Автор делает вывод о том, что эндоплазматическая сеть и 

ядерная оболочка могут иметь отношение к передаче информации внутри клетки и 

обеспечивать генетически обусловленную дифференциацию клетки. Кроме того, 

эндоплазматической сети и ядерной оболочке правомочно приписать функцию 

регулирующей системы клетки, подчиненной генному контролю. Эта же система, вероятно, 

должна участвовать и в процессе поляризации протопласта. Таким образом, поляризация 

протопласта, т.е. полярное расположение морфогенетически значимых веществ в цитоплазме 

перед делением, подчинена генному контролю. Становится понятным, почему поляризация 

микроспоры и пыльцевого зерна злаков, обуславливающая в числе прочих факторов 

перемещение ядер и клеток, и сама, в свою очередь, обусловленная генетически, так 

видоспецифична и, кроме того, характерна для всего семейства. 

Большое внимание исследователи уделяют расположению генеративной клетки, 

образовавшейся в результате дифференцирующего митоза. Локализация этой клетки по 

отношению к поре произрастания видоспецифична, а зачастую константна и во всех видах 

рода или семейства (по: Круглова, 2001; Mori et al., 2005). Этот вывод особенно действенен 

по отношению к представителям семейства злаковых. 

Внешние факторы. Поразительно закономерное перемещение ядер в микроспорах, 

ядер вегетативных и генеративных клеток пыльцевых зерен злаков следует связать с не 

менее поразительным упорядоченным размещением этих структур в микроспорангиях 

пыльника. Как было выше отмечено, микроспоры и пыльцевые зерна злаков расположены в 

микроспорангиях в один слой вдоль его стенок; таким образом, эти структуры в течение 

всего своего развития единообразно ориентированы в пыльнике. Можно полагать, что 

положение микроспоры и пыльцевого зерна в микроспорангии пыльника злаков влияет на 

процесс поляризации протопласта клеток. В этом отношении злаки обнаруживают сходство с 

осоковыми. В целом же развитие пыльника у представителей этих двух семейств является 

своеобразным исключением, поскольку у большинства изученных видов поляризация 
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обусловлена, главным образом, внутренними особенностями протопласта микроспоры и 

пыльцевого зерна.  

С этой точки зрения небезынтересно рассмотреть корреляцию между 

морфофизиологическим состоянием стенки микроспорангия пыльника и движением ядер в 

микроспорах, ядер вегетативных и генеративных клеток в пыльцевых зернах злаков. На 

рисунке отражено состояние тканей стенки гнезда пыльника злаков в соответствии с этапами 

перемещения ядер в микроспорах, ядер вегетативных и генеративных клеток в пыльцевых 

зёрнах. 

Особый интерес вызывают клетки тапетума – внутренней ткани стенки 

микроспорангия, находящейся в непосредственном контакте с микроспорами и пыльцевыми 

зернами. Тапетальные клетки резко отличаются от клеток остальных тканей стенки 

микроспорангия значительной физиологической и биохимической активностью (Резникова, 

1984; Pacini, 1990). В период развертывания синаптонемального клубка в микроспорах 

злаков ядра клеток тапетума вступают в синхронный митоз без дальнейшего цитокинеза, что 

ведет к образованию двуядерных клеток. Ядра при этом могут сливаться, а 

полиплоидизацию ядер тапетальных клеток также связывают с физиологической 

активностью этой ткани. Уже на стадии тетрад микроспор в клетках тапетума начинаются 

процессы деструкции. Эти процессы в дальнейшем усиливаются, и к этапу зрелого пыльника 

тапетум злаков практически полностью дегенерирует, что рядом исследователей 

расценивается как проявление апоптоза – запрограммированной клеточной смерти (Phan et 

al., 2011). От клеток тапетума остаются лишь спорополленниновые оболочки с орбикулами 

(рис. 1м). Продукты распада конституционных и запасных веществ, синтезированных в 

тапетуме, используются развивающимися микроспорами и пыльцевыми зернами; таким 

образом, тапетум характеризуется как трофическая ткань пыльника (Gomes et al., 2015). 

Таким образом, деструкция богатых энергетическими и иными веществами клеток тапетума 

строго координирована с развитием микроспор и пыльцевых зерен: начало ее приходится на 

стадию тетрад микроспор, завершается деструкция этих клеток к моменту созревания 

пыльцевых зерен.  

Вполне допустимо предположить, что поступающие в развивающиеся микроспоры и 

пыльцевые зерна энергетические вещества (как и энергетические вещества, продуцируемые 

самими микроспорами и пыльцевыми зернами) используются, в том числе, и для 

перемещения ядер и клеток внутри этих структур. Однако роль синтезированных в тапетуме 

метаболитов в развитии микроспор и пыльцевых зерен пока ещё не ясна. Выявление же 

трофических функций остальных тканей стенки гнезда пыльника затруднено тем, что 

запасенные в них питательные вещества могут быть использованы как развивающимися 

микроспорами и пыльцевыми зернами, так и самими тканями стенки микроспорангия при их 

морфологических преобразованиях (например, при формировании фиброзных утолщений в 

оболочках клеток эндотеция, отложения кутикулы в оболочках клеток эндотеция, 

образование каллозных гребней и т. д.). 

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. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

В закономерных перемещениях ядер и клеток в развивающихся пыльцевых зёрнах 

злаков можно видеть яркое проявление пыльника как сложной интегрированной системы, 

состоящей из определенных структурных элементов (тканей стенки гнезда и клеток 

спорогенной ткани), между которыми существуют строго определенные 

морфофизиологические корреляции. 

Системный подход к органогенезу пыльника, осуществимый при условии сочетания 

описательных и экспериментальных методов эмбриологического исследования, должен 

включать, по мнению Т.Б. Батыгиной (1987, 1994), 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. 

Тем не менее в абсолютном большинстве публикаций, посвящённых культивируемым 

пыльникам in vitro анализируется как правило развитие микроспор и пыльцевых зерен, не 

принимая во внимание состояние тканей стенки гнезда пыльника, взаимодействие их как 

друг с другом, так и с развивающимися микроспорами и пыльцевыми зернами.  

В результате выполнения комплексных сравнительных исследований пыльника 

злаков в естественных условиях in vivo и в условиях культуры in vitro (Круглова и др., 2005; 

Батыгина и др., 2010) показано, что системный подход к органогенезу пыльника должен 

экстраполироваться и на органогенез пыльника в условиях культуры in vitro. Успех 

культивирования in vitro, ведущий к формированию полноценных растений-регенерантов ex 

vitro, во многом определяется нарушением целостности интегрированной системы пыльника, 

индуцирующим переключение развития пыльцевых зёрен с традиционного гаметофитного 

пути in vivo на принципиально иной – спорофитный путь in vitro. 

Работа выполнена в рамках государственного задания Минобрнауки России № 075-

00326-19-00 по теме № АААА-А18-118022190099-6. 
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