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отдельных стадий мейоза в микроспороцитах и выявлены нарушения при микроспо-

рогенезе. Описаны процессы микрогаметофитогенеза при формировании пыльцевых 

зерен. Показаны аномалии развития пыльцы. Приведены результаты экспериментов 

по проращиванию пыльцы лиственницы in vitro. 

Ключевые слова: лиственница, мейоз, микроспороцит, микрогаметофит, пыльца. 

 

Опыление у лиственницы, как и у всех хвойных, является необходимым 

условием формирования эмбриона. Поэтому процессы, лежащие в основе фор-

мирования и развития пыльцы, всегда привлекали внимание исследователей. 

Исходный материал для анализа был собран в 2010–11 гг. в редкостой-

ном лиственничнике (Larix sibirica Ledeb.) в Приморском районе Архангель-

ской области. Состав насаждения: 1-й ярус – 10Лц, 2-й – 9Е1Б. Возраст лист-

венницы – 250…300 лет, средний диаметр – 60 см, средняя высота – 30 м.  

Тип леса – листвяг можжевельниковый. 

Микростробилы лиственницы фиксировали темпорально в уксусном ал-

коголе от начала возобновления мейоза до раскрытия микроспорангиев. Пери-

одичность фиксаций – 1…3 дня, в активной фазе мейоза (МI-AII) – ежедневно. 

Фиксированный материал промывали и хранили до использования в 70 %-м 

этаноле в холодильнике. Временные давленые препараты микростробилов 

окрашивали ацетожелезным гематоксилином – хлоралгидратом по Виттману 

[17] или ацетокармином [5]. Микроморфометрию пыльцевых зерен произво-

дили на временных неокрашенных водно-глицериновых препаратах при по-

мощи окуляр-микрометра. У каждой особи измеряли минимальный и макси-

мальный диаметры 50 пыльцевых зерен. Проращивание пыльцы in vitro осу-

ществляли во влажных камерах в темноте при температуре 26,5 °С на 1,0 %-м 

агаре с добавлением 5 %-й сахарозы (или иных компонентов), или в жидких 

средах различного состава по методу «висячей капли» с последующим окра-

шиванием временных препаратов кристаллическим фиолетовым, галлоциани-

ном, суданом-III, раствором йода в йодистом калии и другими красителями, 

или без окрашивания. Просмотр и фотографирование изображений выполняли 

при помощи лабораторного микроскопа AxioScope A1 в комплекте с цифро-

вой фотокамерой Canon G10. Изображения редактировали при помощи про-

граммы AxioVision LE Release 4.8.1. 

У лиственницы микростробилы формируются в результате гормональ-

ного перерождения вегетативных меристем брахибластов в генеративные [4]. 

Гистологическая дифференциация микроспорангиев завершается уже в год 

заложения примордиев микростробилов, после трансформации спорогенной 

ткани в мейоциты и их разобщения. Мейоз в микроспороцитах у лиственницы 

начинается в октябре. К зимнему покою микроспороциты переходят на стадии 

профазы I в диплотене. По наблюдениям ряда авторов [2, 8, 9] продолжитель-

ные зимние оттепели могут спровоцировать возобновление мейоза в микро-

спороцитах, что часто приводит к стерильности пыльцы. В условиях северной 

подзоны тайги при просмотре препаратов  микростробилов, зафиксированных 
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в середине февраля, единичные микроспороциты находились на стадии мета-

фазы первого деления, что также подтверждает возможность зимнего возоб-

новления мейоза у лиственницы. 

Массовое весеннее развитие пыльцы у лиственницы в северной подзоне 

тайги начинается в конце марта – начале апреля при достижении пороговых  

значений  среднесуточных  температур  воздуха  –  примерно  –4 ºС  (рис. 1).  

«Активная стадия» мейоза – диакинез (поздняя анафаза II (рис. 2)) протекает 

весьма динамично. Продолжительность ее составляет от 4 до 8 дней. Средне-

суточные температуры воздуха в этот период колеблются в диапазоне 0…4 ºС. 

В результате мейоза микроспороцитов образуются тетрады гаплоидных мик-

роспор, объединенных общей оболочкой, состоящей преимущественно из 

каллозы. Как и у всех хвойных видов, мейоз в микроспороцитах у лиственни-

цы протекает асинхронно, и в препарате одного микростробила можно иногда  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 1. Температурный 

режим воздуха в рай-

оне исследований в 

период весеннего раз-

вития пыльцы у   лист-

венницы (с 01.04 по 

11.05.2010 г.): 1 –  min,  

2 – max, 3 – средний 

 

Рис. 2. Микроспорогенез у 

лиственницы в весенний 

период: а – е – мейоз в 

микроспороцитах (а – 

диакинез; б, в – метафаза 

I; г – анафаза I – телофаза 

I; д – метафаза II; е – ана-

фаза II); ж – тетрада мик-

роспор; з  – распад  тетрад; 

и – микроспора 



ISSN 0536 – 1036. ИВУЗ. «Лесной журнал». 2012. № 6 

 

10 

наблюдать почти все стадии мейоза, 

от MI до AII. Распад тетрад проис-

ходит примерно спустя 3…4 дня 

после их формирования. Характер-

ной особенностью вновь образо-

вавшихся «молодых» микроспор у 

лиственницы является частое ло-

кальное отставание цитоплазмы от 

внутренней поверхности стенки 

микроспоры. Центральная часть 

микроспоры содержит от 1 до 3 не-

больших ядрышек. После образова-

ния микроспор в весеннем развитии 

пыльцы у лиственницы наступает 

довольно продолжительная (от 10 

до 14 дней) пауза – «интерфаза мик-

роспоры» (см. таблицу). 

В процессе микроспорогенеза, 

особенно в активной стадии мейоза 

микроспороцитов (MI–AII), можно 

наблюдать многочисленные наруше-

ния нормального течения этих про-

цессов. Нарушениям в мейозе мик-

роспороцитов у Pinaceae, в том чис-

ле у Larix, посвящено довольно мно-

го исследований.  Общее число 

нарушений в мейозе микроспороци-

тов возрастает с ужесточением сле-

дующих экологических факторов: 

резкое понижение температуры воз-

духа, атмосферное загрязнение, по-

вышенный радиационный фон, ин-

тродукция [1, 3, 8, 9, 10]. Устойчиво 

высокое число нарушений в мейозе 

может быть обусловлено как инди-

видуальными особенностями деревь-

ев, так и биологией вида [2]. 

В условиях северной подзоны 

тайги к наиболее частым нарушени-

ям при микроспорогенезе у лист-

венницы относятся выбросы 

сом за пределы веретена деления  

в MI и AI, фрагментация хромосом 



ISSN 0536 – 1036. ИВУЗ. «Лесной журнал». 2012. № 6 

 

11 

и выбросы фрагментов, нарушения в расхождении хромосом (простые и слож-

ные мосты, отставания и неравномерное расхождение) в AI и AII, агглютинация 

хромосом, дефекты веретена деления, образование линейных триад и тетрад 

микроспор, образование пентад, гексад (рис. 3). Кроме того, для лиственницы 

характерны такие морфологические дефекты, как образование неразделивших-

ся диад микроспор вследствие выпадения второго деления мейоза, разрыв экзи-

ны микроспоры и плазмолиз. Следует отметить, что, за редким исключением, 

невозможно точно установить какие нарушения в мейозе и каким образом при-

водят к тем или иным тератологическим изменениям пыльцевых зерен и сте-

рильности пыльцы.  

Начало микрогаметофитогенеза у лиственницы протекает эндогенно, 

внутри микроспорангия, и приводит к образованию пыльцевого зерна. Первое 

деление одноклеточной микроспоры является началом прорастания ее в мик-

рогаметофит. Перед первым делением ядрышко микроспоры перемещается из 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 3. Нарушения при микроспорогенезе у лиственницы: а – выбросы 

в МI; б – фрагментация и выбросы фрагментов в МI; в – выбросы в АI; 

г – отставания в расхождении и агглютинация в АI; д – неравномерное 

расхождение в АI; е – мультипликативное веретено деления в АI; ж – 

отставания и мосты в АII; з – формирование пентады; и – линейные 

триады и тетрады; к – образование диады микроспор (вверху слева) в 

результате выпадения второго деления; л – разрыв стенки  микроспоры; 

м – плазмолиз 
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ее центральной части к стенке микроспоры. При описании последовательного 

развития одних и тех же структур микрогаметофита голосеменных разными 

авторами используется различная терминология [7]. В настоящей работе при 

описании последовательности клеточных делений мужского гаметофита у 

лиственницы принята терминология, приведенная в работе Д.Д. Фернандо с 

соавторами [12]. 

В результате первого деления микроспоры образуются первая первич-

ная проталлиальная и эмбриональная клетки (рис. 4). Три последующих деле-

ния (эмбриональной клетки, антеридиальной инициали и антеридиальной 

клетки) приводят к образованию 5-клеточного микрогаметофита (пыльцевого 

зерна), состоящего из клетки трубки, генеративной и стерильной клеток и 

двух первичных проталлиальных клеток, которые быстро трансформируются 

во вторичные проталлиальные клетки, приобретают линзовидную форму и 

плотно прилегают к внутренней поверхности стенки гаметофита (рис. 4).  

Проталлиальные клетки являются рудиментарными образованиями, гомоло-

гичными заростку (проталлию) древнейших разноспоровых [6]. Клеточные 

деления при эндогенном микрогаметофитогенезе следуют почти непрерывно 

одно за другим в течение 7…10 дней. После их завершения  следует  небольшая 

(4…5 дней) пауза, во время которой в пыльцевых зернах осуществляется 

дальнейшее накопление крахмала и белков, происходит подсыхание стенок 

микроспорангиев. Пыление у лиственницы в условиях северной подзоны тай-

ги наблюдается обычно в середине мая. У лиственницы наряду с 5-клеточ-

ными пыльцевыми зернами могут наблюдаться и внешне вполне сформиро-

вавшиеся 4-клеточные. В этом случае деление антеридиальной клетки на сте-

рильную и генеративную, по-видимому, происходит уже при прорастании 

пыльцы в пыльцевую трубку, после попадания пыльцевого зерна на нуцеллус 

семезачатка. Следует отметить, что на последней стадии формирования пыль-

цевого зерна у лиственницы в ряде случаев невозможно точно идентифициро-

вать все клеточные структуры гаметофита.    

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 4. Начало микрогамето-

фитогенеза (эндогенная ста-

дия): а, б, в, г – соответственно 

2-, 3-, 4- и 5-клеточный микро-

гаметофит; 1 ППК – первая 

первичная проталлиальная 

клетка; 2 ППК – вторая пер-

вичная проталлиальная клетка; 

ВПК – вторичные проталли-

альные клетки; ЭК – эмбрио-

нальная клетка; АИ – антери-

диальная инициаль; АК – ан-

теридиальная клетка; КТ –  

клетка  трубки;  СК  –  сте-

рильная  клетка; ГК  –  генера- 

тивная клетка 
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Пыльцевые зерна лиственницы лишены воздушных мешков. Сухая пыльца 

обычно шаровидной формы с одним более или менее выраженным углублени-

ем. Пыльцевые зерна сферические, слегка вытянутые в направлении полюсов. 

Поверхность сэкзины тонко гранулированная, со слабо выраженными трех-

гранными следами, остающимися после распада тетрад. Кроме гранул крахма-

ла, в зрелых пыльцевых зернах лиственницы наличествуют многочисленные, 

иногда довольно крупные, белковые глобулы. Размеры среднестатистического 

пыльцевого зерна, мкм: минимальный диаметр – 83,2±2,4 (CV = 5,0 %),  

максимальный – 86,4±5,4 (CV = 5,4 %). Для лиственницы сибирской, произ-

растающей на севере Архангельской области, характерны те же аномалии раз-

вития пыльцевых  зерен  (рис. 5),  которые  ранее  были  описаны другими ав-

торами для видов секции Larix [2, 8, 16]. Общее число таких аномалий отно-

сительно невелико и составляет в среднем около 2,5 %, число деформирован-

ных и карликовых пыльцевых зерен – в среднем 1,7 %, гигантских (превыша-

ющих по размерам среднестатистические в 1,5–2 раза) – 0,2 %. Кроме того, в 

северной подзоне тайги для лиственницы характерны двойные микрогамето-

фиты и полиспория (0,04 %). Разрывы экзины пыльцевого зерна обычно 

встречаются довольно редко (0,02 %), однако в отдельные годы, при неблаго-

приятной динамике температур воздуха (потепление перед началом «цвете-

ния» и вслед за ним резкое похолодание), количество пыльцевых зерен с раз-

рывами экзины может быть довольно существенным. При гидратации такой 

пыльцы цитоплазма может вытекать через разрывы в экзине, формируя лож-

ные пыльцевые трубки.   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 5. Аномалии развития пыльцевых зерен у лиственницы сибир-

ской: а – гигантское пыльцевое зерно (слева); б – двойной микрогаме-

тофит (слева внизу); в – полиспория (вверху); г – недоразвитые и де-

формированные пыльцевые зерна (вверху); д, е – микроспоры с пре-

рванным циклом развития (д – на стадии анафазы  I  (справа);  е   –  на 

стадии поздней анафазы II); ж – пыльцевое зерно с разрывом экзины 
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Дальнейшее развитие микрогаметофита у лиственницы происходит уже 

в мегаспорангии, при прорастании пыльцевой трубки, и заключается в обра-

зовании конечных продуктов микрогаметофитогенеза – двух спермиев, обра-

зующихся в результате деления генеративной клетки. Проращивание пыльцы 

лиственницы in vitro представляет значительные экспериментальные трудно-

сти. В литературе описаны лишь единичные относительно успешные опыты 

[11, 13, 15]. Процессы формирования пыльцевых трубок у Larix все еще не 

вполне понятны [14]. Результаты наших экспериментов по искусственному 

проращиванию пыльцы лиственницы подтверждают сказанное (рис. 6). 

 
 

 

 

 

 

Сбрасывание экзины происходит в результате гидратации пыльцы при 

образовании гидрофильной капсулы, диаметр которой намного превышает 

диаметр пыльцевого зерна. Под давлением стенки капсулы экзина пыльцевого 

зерна вскрывается узкой продольной щелью и медленно сползает с него. Ино-

гда гидрофильная капсула не образуется. Тогда сбрасывание экзины происхо-

дит вследствие простого набухания пыльцевого зерна или экзина не сбрасы-

вается. В последнем случае пыльца не прорастает. Несмотря на многочислен-

ные эксперименты с разными составами сред и условиями инкубирования при 

проращивании in vitro пыльцы лиственницы, добиться формирования полно-

ценной пыльцевой трубки не удалось. Наблюдалось лишь небольшое про-

дольное растяжение микрогаметофита, в котором сохранялись все основные 

клеточные структуры, характерные для пыльцевого зерна лиственницы.   
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Spring Development of Siberian Larch (Larix sibirica Ledeb.) Pollen in the Northern 

Taiga Subzone 

The article presents research results of Siberian larch microsporogenesis and microgameto-

phytegenesis in the northern boreal forests (taiga) subzone. Duration of discrete  

microsporocytes meiosis stages has been ascertained,  disruptions during microsporogenesis 

were revealed. The microgametophytegenesis processes during pollen-grain formation are 

described. The pollen development abnormalities and experimental results of larch pollen 

sprouting   in vitro  are presented. 
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