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На основании впервые полученных цито-гистологических данных по развитию пыльника интродуцирован-
ных растений Oxytropis DC. (семейство бобовые) предложена периодизация морфогенеза этой генеративной 
структуры как сложной интегрированной системы. Данная периодизация может быть использована при про-
ведении экспериментальных исследований интродуцированных растений с целью повышения количества 
жизнеспособных зрелых пыльцевых зерен.  
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Один из эффективных приемов сохранения, 
размножения и увеличения численности особей 
редких и исчезающих видов растений – их интро-
дукция в специализированные питомники [1]. Кол-
лекции интродуцированных редких и исчезающих 
видов могут стать базой для реинтродукции (ре-
патриации) этих растений в естественные место-
обитания и тем самым – восстановления природ-
ных популяций [26].  

Однако хорошо известно, что зачастую у интро-
дуцированных растений нарушается развитие гене-
ративных органов, и особенно восприимчивы к 
смене природного ареала пыльцевые зерна и пыль-
ник в целом.  

В то же время для успешной реинтродукции 
требуется значительное количество качественных 
семян интродуцированных растений. Стабильное 
получение качественных семян интродуцирован-
ных растений определяется в том числе и качест-
вом (жизнеспособностью) их зрелой пыльцы, кото-
рое во многом зависит от нормального морфогене-
за пыльника в целом. Кроме того, количество каче-
ственных пыльцевых зерен, безусловно, связано с 
понятием «реальная семенная продуктивность» – 
важнейшим показателем оценки систем семенного 
размножения [21].  

Методологическая проблема, связанная с иссле-
дованием морфогенеза пыльника интродуцентов, 
состоит в разработке периодизации развития этого 
генеративного органа.  

Анализ отечественной и зарубежной литерату-
ры свидетельствует о том, что исследователи при-
меняют различные периодизации развития пыль-
ника. Абсолютное большинство таких периодиза-
ций основано на цитоморфологических данных 
(например [29-30]). Предложены периодизации 
развития спорогенных клеток, базирующиеся на 
данных биохимических и цитохимических иссле-
дований [28-29, 31-2, 36-38, 43-45]. Известны ис-
следования, посвященные морфометрическим (ци-
тометрическим) характеристикам клеток каждой 
фазы микроспорогенеза и микрогаметогенеза [10, 
31-33, 46] и продолжительности этих фаз [18, 41].  
__________________________________________ 
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Некоторые авторы не приводят четкой периоди-
зации развития пыльника изучаемых растений, ука-
зывая лишь на разную степень его зрелости, кото-
рая выявляется визуально по окрашиванию: зеле-
ные, желто-зеленые и желтые пыльники (по [18]).  

Ряд работ посвящен исследованию регуляции и 
экспрессии генов в спорогенных клетках пыльни-
ков различных (в том числе трансгенных) растений 
на том или ином этапе их развития, а также изуче-
нию промоторных элементов генов пыльцевых зе-
рен [39-42]. Анализ этой интереснейшей проблемы 
не входит в нашу задачу. Подчеркнем лишь, что в 
ходе развития пыльцевого зерна – мужского гаме-
тофита, или микрогаметофита – проявляется дейст-
вие значительного количества генов, а этого вряд 
ли можно было бы ожидать исходя из кажущейся 
простоты пыльцевого зерна (дву- или трехклеточ-
ная структура).  

Таким образом, авторы предложенных периоди-
заций морфогенеза пыльника представителей раз-
личных семейств покрытосеменных, как правило, 
делают упор на развитие пыльцевых зерен. Перио-
дизаций развития пыльника с учетом состояния 
стенки его гнезда предложено сравнительно немно-
го (например [6-7, 9, 19, 33-35]). Так, на основании 
цитоморфологического и цитохимического анализа 
развития спорогенных клеток и клеток различных 
слоев стенки гнезда пыльника лилейных С.А. Рез-
никова [28] предложила выделять в развитии этой 
генеративной структуры премейотический, мейо-
тический и постмейотический периоды. R. 
Goldberg et al. [33] выделили две фазы развития 
пыльника: первая – закладка тычиночного бугорка 
и дифференциация тканей, вторая – деградация 
ряда тканей и вскрывание пыльника; в этой же ра-
боте авторы привели результаты исследования не-
сколько генов, специфичных для разных тканей 
стенки гнезда пыльника. На примере злаков с раз-
личным типом соцветия (колос – пшеница и метел-
ка – двукисточник) Н.Н. Круглова [18-19] предло-
жила периодизацию развития пыльника как слож-
ной интегрированной системы, удобную в биотех-
нологических исследованиях злаков. 

Цель данной работы заключалась в разработке 
периодизации морфогенеза пыльника растений-
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интродуцентов рода остролодочник Oxytropis DC. 
на основании анализа детальных цито-
гистологических данных по формированию, диф-
ференциации и специализации как клеток тканей 
стенки гнезда, так и клеток спорогенной ткани и их 
производных. Кроме того, цито-гистологические 
данные соотнесены с морфологическим критерием 
– соотношением чашечки и венчика. 

 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 
 

Материалом для исследования послужили ин-
тродуцированные растения видов рода остроло-
дочник Oxytropis (семейство Fabaceae Lindl.), 
включенных в «Красную книгу Республики Баш-
кортостан» [12-13]: о. сходный O. ambigua (Pall.) 
DC. – реликтовый вид Южного Урала, о. Гмелина 
O. gmelinii Fisch. ex Boriss – редкий вид республики 
Башкортостан и о. уральский O. uralensis (Lam.) 
DC. – эндемик Южного Урала. 

Применяли общепринятые методы фенологиче-
ских [7] и цито-гистологических [2, 25] исследова-
ний. Пыльники на разных стадиях развития фикси-
ровали в реактиве FAA. Постоянные препараты 
окрашивали сафранином по Картису с подкраской 
алциановым синим [2]. Препараты просматривали 
при различном увеличении объектива и фотогра-
фировали с применением светового микроскопа 
Axio Imager 1 (Carl  Zeiss,  Jena),  а также при помо-
щи цифрового микроскопа проходящего света 
Микровизор mVizo-103 (ООО «ЛОМО ФОТОНИ-
КА», Санкт-Петербург). 

 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
 

Анализ цито-гистологических данных по мор-
фогенезу пыльника свидетельствует о принципи-
альном сходстве этого процесса у всех трех изу-
ченных видов остролодочника. Ранее нами опубли-
кованы эти данные по о. сходному [11-13], о. 
уральскому [24], о. Гмелина [15].  

Приведем детальные данные по морфогенезу 
пыльника на примере о. сходного.  

Согласно фенологическим наблюдениям 2008-
2010 гг., развитие пыльника у о. сходного в усло-
виях интродукционного питомника происходит в 
фенофазу бутонизации, когда длина бутона состав-
ляет от 1.5  до 3.0  мм,  а длина всего соцветия –  от 
1.0 до 3.0 см. Зрелые пыльники отмечены в фено-
фазу начала цветения.  

Начало морфогенеза пыльника связано с зало-
жением тычиночного бугорка в примордии цветка. 
С увеличением размера тычиночного бугорка в нем 
путем множественных митотических делений про-
исходит постепенное образование четырех лопа-
стей пыльника одновременно с формированием 
специализированной ткани – связника, в котором 
формируется сосудисто-проводящий пучок. Далее 
каждая лопасть постепенно преобразуется в гнездо 
пыльника. В субэпидермальном слое меристемы 
каждого развивающегося гнезда пыльника диффе-
ренцируются клетки археспория, выделяющиеся 

среди остальных клеток своими размерами и фор-
мой. В ходе дальнейшего развития каждая клетка 
археспория делится, отделяя в сторону будущего 
экзотеция клетку париетального слоя, а к центру 
гнезда пыльника – спорогенную клетку. Спороген-
ные клетки располагаются в 1-2 слоя. Полностью 
сформированные спорогенные клетки характери-
зуются клиновидной формой и наличием крупных 
ядер. Спорогенные клетки составляют спороген-
ную ткань. В процессе развития спорогенные клет-
ки постепенно преобразуются в микроспороциты 
(материнские клетки микроспор). Микроспороцит 
приобретает типичную форму: вытянутая по длин-
ной оси крупная клетка с крупным ядром. Споро-
генный комплекс состоит из 6–10 микроспороци-
тов. В ходе развития пыльника постепенно форми-
руется стенка гнезда. Первоначально все слои 
стенки состоят из достаточно однородных вытяну-
тых клеток. Постепенно происходит формирование 
специализированных слоев стенки гнезда: экзоте-
ций (эпидермис), эндотеций, средний слой и тапе-
тум. Пыльник, стенка гнезда которого представле-
на всеми сформированными слоями, называют 
сформированным [6]. Таким образом, сформиро-
ванный пыльник о. сходного приходится на стадию 
микроспороцитов. Сформированный пыльник име-
ет четыре гнезда, которые соединены между собой 
связником. 

Мейоз микроспороцитов проходит обычным 
образом. По окончании I-го деления мейоза обра-
зуются два гаплоидных ядра, между которыми за-
кладывается клеточная перегородка; таким образом 
формируется диада микроспор. Клетки диады мик-
ропор претерпевают II-е мейотическое деление, в 
результате которого формируется тетрада гаплоид-
ных микроспор. Расположение микроспор в тетра-
дах – тетраэдрическое. В процессе активного роста 
микроспоры обособляются друг от друга и значи-
тельно увеличиваются в размерах. Формируется 
пора прорастания. Ядра микроспор лежат в центре 
клеток. Дальнейшее развитие микроспор связано с 
их митотическими делениями, дающими начало 
двуклеточному пыльцевому зерну, представленно-
му вегетативной клеткой и расположенной в её 
протопласте генеративной клеткой.  

Двуклеточные пыльцевые зерна располагаются 
в зрелых (готовых к вскрыванию) пыльниках о. 
сходного. Таким образом, зрелые пыльцевые зерна 
у о. сходного – двуклеточные. Стенка гнезда зрело-
го пыльника представлена мощным эндотецием с 
фиброзными утолщениями, играющими основную 
роль при вскрывании пыльника, и хорошо разви-
тым экзотецием – защитной тканью. Остальные 
ткани стенки гнезда пыльника постепенно дегене-
рировали.  

В целом, данные по развитию пыльцевого зерна 
у растений рода остролодочник соответствуют ана-
логичным данным по другим бобовым [9, 11]. 

Провели анализ соответствия цито-
гистологического статуса пыльника морфологиче-
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ским характеристикам развивающегося цветка рас-
тений. В качестве морфологического критерия бы-
ло выбрано удобное для наблюдений соотношение 
длины чашечки и венчика, предложенное Т.П. Бел-
ковской [8]. Полученные цито-гистологические и 
морфологические данные позволяют предложить 
периодизацию морфогенеза пыльника как сложной 
интегрированной системы у растений рода остро-
лодочник:  

этап формирования пыльника (формирование 
клеток археспория, формирование спорогенной 
ткани, начало формирования тканей стенки гнезда); 
морфологический критерий: венчик полностью 
скрыт в чашечке; 

этап сформированного пыльника (стадия мик-
роспороцита с фазой формирования и развития 
микроспороцита, фазой мейоза микроспороцита; 
стенка гнезда пыльника характеризуется наличием 
еще не специализированных, но уже сформирован-
ных тканей: экзотеций, эндотеций, средний слой, 
тапетум); морфологический критерий: венчик на 
треть выступает над чашечкой; 

этап созревания пыльника (стадия микроспоры 
с фазой формирования диад и тетрад микроспор, 
фазой развития микроспоры, фазой митоза микро-
споры; специализация тканей стенки гнезда; деге-
нерация клеток тапетума и среднего слоя; форми-
рование фиброзных утолщений в оболочках клеток 
эндотеция); морфологический критерий: венчик 
выше чашечки на полную длину чашечки; 

этап зрелого пыльника (стадия пыльцевого зер-
на с фазой формирования и развития пыльцевого 
зерна, фазой зрелого двуклеточного пыльцевого 
зерна, из тканей стенки гнезда ясно выражены уз-
коспециализированные экзотеций и эндотеций); 
морфологический критерий: венчик по длине зна-
чительно превосходит чашечку. 

Успех интродукции растений оценивается по 
комплексу признаков. В последние годы разраба-
тывается эмбриологический анализ интродуциро-
ванных растений [20], в частности, анализ морфо-
генеза пыльника.  

Предложенная нами периодизация морфогенеза 
пыльника с соответствующими морфологическими 
критериями (соотношение длины чашечки и венчи-
ка) может быть использована при проведении экс-
периментальных исследований интродуцирован-
ных растений рода остролодочник с целью повы-
шения количества их жизнеспособных зрелых 
пыльцевых зерен, а значит, увеличения количества 
полноценных семян. Такого рода исследования ус-
пешно проведены, например, на яровой пшенице 
[3] по внекорневой обработке раствором борной 
кислоты растений, содержащих пыльники в фазе 
развития микроспоры.  

В свою очередь, увеличение количества полно-
ценных семян чрезвычайно важно для проведения 
работ по реинтродукции растений рода остроло-
дочник в природные популяции. 

Исследование поддержано программой «Веду-
щие научные школы Российской Федерации» 
(грант № НШ 7637.2010.4, лидер Школы – чл.-
корр. РАН Т.Б. Батыгина, БИН РАН, Санкт-
Петербург). 
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On the basis of the first received cyto-histological data on the development of anther of introduced plants Oxytropis 
DC. (Fabaceae) the periodization of morphogenesis of this generative structure as a complex integrated system has 
proposed. This periodization can be used in conducting of experimental investigations of introduced plants with a 
view to increase the number of full mature pollen grains. 
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