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ВАЖНЕЙШИЕ ЭТАПЫ ФОРМИРОВАНИЯ РАЗЛИЧНЫХ СЛОЕВ 
И УЧАСТКОВ СПОРОДЕРМЫ ЦВЕТКОВЫХ РАСТЕНИЙ

С.В. Полевова

Рассмотрены морфологические закономерности формирования спо-
родермы на примере пыльцевых зерен различных апертурных ти-
пов по опубликованным результатам трансмиссионной электронной 
микроскопии. Отмечено, что для всех исследованных пыльцевых 
зерен характерно формирование периплазматического пространства 
между каллозой и плазмалеммой, в котором начинают формировать-
ся примэкзиновый матрикс и примэкзина. Пока происходит разметка 
и формирование паттерна эктэкзины, апертурные области остаются 
почти без изменений. Перед растворением каллозы происходит фор-
мирование апертурной пробки и эндэкзины. При растворении кал-
лозы микроспора оказывается окружена толстой оболочкой по всему 
периметру. При созревании пыльцевого зерна в области апертуры 
начинает формироваться интина, которая к моменту раскрытия 
пыльников вытесняет апертурную пробку из проростковых пор  – 
мест выхода пыльцевой трубки. Только при формировании наружно-
го слоя интины некоторых однодольных происходит непосредствен-
ное преобразование апертурной пробки в сложно организованную 
многослойную интину.

ВВЕДЕНИЕ

Развитие спородермы цветковых растений к настоящему времени уже 
достаточно хорошо изучено у ряда представителей. Обобщение накоплен-
ной информации позволит выработать единый план и язык описания проис-
ходящих в развитии оболочки пыльцевого зерна процессов, что даст осно-
вание для более плодотворного использования имеющегося массива пали-
нологических признаков для целей систематики и филогении. В настоящей 
работе рассмотрены опубликованные данные относительно формирования 
спородермы монадных пыльцевых зерен, без учета особенностей сборной 
пыльцы (диад, тетрад, полиад, поллиниев, поллинариев и псевдотетрад). 
Основной упор сделан на формировании типичной спородермы, встреча-
ющейся у наибольшего количества изученных видов цветковых растений, 

Морфогенез в индивидуальном и историческом развитии: симметрия и асимметрия 
Серия «Гео-биологические системы в прошлом». М.: ПИН РАН, 2013. С. 320–329
http://www.paleo.ru/institute/publications/geo/



321

обладающих бороздными, бороздно-оровыми, поровыми, сулькатными и 
омниапертурными (безапертурными) пыльцевыми зернами. 

Процесс формирования мужского гаметофита цветковых растений 
(пыльцевого зерна) включает следующие этапы: формирование специаль-
ной каллозной оболочки материнской клеткой микроспор, мейоз материн-
ской клетки микроспор, формирование тетрады микроспор, растворение 
каллозной оболочки и высвобождение микроспор из тетрады, вакуолиза-
ция микроспоры, резорбция центральной вакуоли, первый митоз микро-
споры, второй митоз микроспоры, дегидратация пыльцевого зерна и об-
разование спермиев, рост пыльцевой трубки (Clement et al., 1998; Ariizumi, 
Toriyama, 2011; Firon et al., 2012). Формирование спородермы занимает про-
межуток времени от мейоза и формирования тетрады микроспор до перво-
го митоза и дегидратации пыльцевого зерна (рис. 1).

Материнские клетки микроспор. При дифференциации тканей пыль-
ника самые внутренние клетки в определенный момент начинают откла-
дывать вокруг себя кнаружи от плазмалеммы специальную каллозную 
оболочку. В результате каждая из материнских клеток микроспор теряет 
связь с соседними клетками и ошаривается (на срезах – округляется). Под 
защитой каллозы в материнских клетках микроспор происходит мейоз. 
При этом микроспорогенез может происходить тем или иным способом 
(симультанный, сукцессивный, смешанный), в результате формируется те-
трада микроспор (тетраэдрическая, квадратная, линейная, Т-образная или 
иного типа). Все это время каллозная оболочка продолжает откладываться, 
часто можно различить по электронной плотности каллозу материнской 
клетки микроспор и каллозу собственно микроспоры (Kreunen, Osborn, 
1999; Zolala, Polevova, 2009).

Тетрадный период (рис. 1, табл. 1). После того, как каждая микроспо-
ра отложит вокруг себя слой каллозы, между ней и плазмалеммой стано-
вится заметным периплазматическое пространство. Сначала оно узкое и 
электронно-прозрачное, гораздо светлее, чем даже электронно-прозначная 
каллоза. Затем в нем начинают выявляться неоднородности: электрон-
но-плотные гранулы примэкзины и слоистый и/или пятнистый матрикс 
примэкзины, в который эти гранулы погружены (Takahashi, Kouchi, 1988; 
Takahashi, 1989б). Гранулы отличаются по размерам, форме и расстоянию 
между соседними элементами, что соответствует расстановке протостол-
биков в формирующейся экзине.

У изученных растений с подводным опылением и следовательно, ре-
дуцированной экзиной, на стадии ранней тетрады останавливается разви-
тие примэкзины. В дальнейшем матрикс примэкзины по всей поверхности 
микроспоры немного утолщается и преобразуется в интину, спородерма не 
содержит спорополленин. Все пыльцевое зерно надо считать омниапертур-
ным, лишенным экзины (Osborn et al., 2001).
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Рис. 1. Схема периодизации формирования и функционирования мужского гаметофи-
та цветковых растений и формирования спородермы и бороздно-оровой апертуры: cтадия 
1 – материнские клетки микроспор (МКМ); 2 – стадия начала отложения каллозной обо-
лочки и ошаривания (округления и потери связей между соседними МКМ) материнской 
клетки микроспор; 3 – стадия мейоза; 4 – стадия тетрады микроспор, окруженных кал-
лозной оболочкой; 5 – растворение каллозы, распад тетрады микроспор (посттетрадная 
стадия); 6 – стадия вакуолизации, формирования центральной вакуоли (тонопласта) и ее 
резорганизация; 7 – стадия первого митоза, превращение микроспоры в молодой мужской 
гаметофит  пыльцевое зерно, в этом состоянии двухъядерного пыльцевого зерна проис-
ходит высвобождение п.з. из полости пыльника у некоторых видов; 8 – стадия второго ми-
тоза, трехклеточное пыльцевое зерно; 9 – стадия прорастания пыльцевой трубки; cтадии 
с 4 по 8 включают в себя процесс формирования спородермы. Формирование примэкзины 
и разметка мест будущих апертур приходится на стадию ранней тетрады (А). Заложение 
апертурной пробки происходит в матриксе примэкзины на стадии средней тетрады (В). 
Формирование апертурной пробки и заложение эндэкзины в виде ламелл с белыми ли-
ниями происходит в процессе растворения каллозы,  на стадии поздней тетрады и ранней 
посттетрады (С). Заложение интины происходит на стадии средней посттетрады, когда 
происходит первый митоз, закладывается первая межклеточная стенка (D). Разрастание 
интины по всей поверхности пыльцевого зерна и утолщение интины под апертурами (Е) 
может быть растянутым во времени процессом. Прорыв интиной апертурной пробки в 
проростковой поре и формирование бороздно-оровой апертуры (G) характерно только для 
этого апертурного типа. На стадиях с 4 по 7 и с В до Е апертурная пробка активно работает 
и хорошо выявляется морфологически. Обозначения: 1-9  – черный цвет – ядра, светло-
серый – протопласты клеток, белый – каллоза и вакуоль; А-G – темно-серый – эктэкзина, 
серый – эндэкзина и примэкзина, светло-серый – протопласт клетки, белый – интина.

Во многих работах отмечается, что в области будущей апертуры, пе-
риплазматическое пространство заметно тоньше или вовсе не различимо, 
в отличии от внеапертурных областях. Тонкое периплазматическое про-
странство с элементами примэкзины выявляется в области апертуры обыч-
но у пыльцевых зерен с апертурой, занимающей почти всю поверхность 
дистальной полусферы (Owens, Dickinson, 1983; Gabarayeva, Grigorjeva, 
2010а). Протостолбики в апертурах не закладываются. Если заложение 
протостолбиков происходит по всей поверхности пыльцевого зерна, то эк-



323

Таблица 1. Апертурные пробки и апертуры некоторых видов 
растений по данным ТЭМ.

Длина масштабного отрезка на фотографиях 1, 4, 8 – 1 мкм; на фотографиях 2, 3, 5, 7, 9, 
10, 11, 13 – 0.5 мкм; на фотографии 6 – 2 мкм; на фотографии 12 – 0.2 мкм.

зоапертуры не формируются, что однако не мешает развитию внутренних 
эндоапертур и в дальнейшем – криптоапертур (Zavada, Anderson, 1997).

Следующим важным этапом в развитии спородермы является по-
явление ламелл с белой линией. Они появляются как участки уплотнен-
ной плазмалеммы с ярким белым промежутком между темными и слег-
ка утолщенными слоями (Габараева, 1987; Габараева, 1997) и знаменуют 
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собой середину тетрадного периода и начало формирования эндэкзины. 
На этот период приходится и формирование апертуры. Иногда снача-
ла вокруг области будущей апертуры заметно отхождение плазмалеммы 
внутрь – складка на месте апертуры (Horner, Pearson, 1978; Габараева 1987; 
Габараева, 1997; Мейер-Меликян и др., 2004; Gabaraeva et al., 2012a) или 
расширение светлого периплазматического пространства в линзовидное 
тело (Takahashi, Kouchi, 1988; Gabarayeva, Grigorjeva, 2010б). Формируется 
широкая полость, где элементы примэкзины не достигают спородермы, и 
только затем здесь появляются ламеллы с белыми линиями (Gabaraeva et 
al., 2009а, б). У некоторых объектов отмечается приуроченность первых ла-
мелл с белыми линиями к периферии апертурной области (Horner, Pearson, 
1978; Takahashi, 1987; Kreunen, Osborn, 1999; Мейер-Меликян и др., 2004). 
У других таксонов выявлено формирование ламелл с белыми линиями по 
всей поверхности микроспоры (Hess, Frosch, 1994; Gabarayeva, Grigorjeva, 
2010a), или только вне апертур (Taylor, Osborn, 2006). 

На стадии поздней тетрады, перед растворением каллозы все процес-
сы разметки и формирования каркаса паттерна эктэкзины завершаются. 
Покров, столбики, подстилающий слой и надпокровные образования име-
ются, и в дальнейшем происходит только их экстенсивный рост за счет 
спорополленина, поступающего из полости пыльника после растворения 
каллозы. Наиболее важные события формообразования спородермы при-
урочены к внутренним слоям оболочки.

Чтобы не оставить плазмалемму оголенной при растворении каллозы, к 
этому стрессовому для молодой микроспоры моменту ламеллы с белыми ли-
ниями подстилают всю эктэкзину и особенно мощно разрастаются в области 
апертуры. Все пространство, свободное от эктэкзины, занимает линзовид-
ное на срезах тело (апертурная пробка). Причем даже при отсутствии сво-
бодных промежутков в эктэкзине (апертур) линзовидное тело формируется 
и эндоапертура развивается в местах, соответствующих апертурному типу 
криптоапертурного пыльцевого зерна (Zavada, Anderson, 1997). Апертурная 
пробка имеет различную консистенцию и размеры у разных представите-
лей, в соответствии с апертурным типом. Обычно она светлая с большим ко-
личеством электронно-плотных ламелл с белыми линиями (Horner, Pearson, 
1978; Takahashi, 1989a; Rowley et al., 1999; El-Gazaly et al., 2001; Saad-Limam 
et al., 2002; Rowley, Skvarla, 2004; Rowley, Skvarla, 2004; Мейер-Меликян и 
др., 2004, Gabaraeva et al., 2012б). По краям апертур ламеллы уплотняются в 
электронно-плотный слой будущей эндэкзины. На поверхности апертурной 
пробки могут располагаться элементы экзины, которые соответствуют гра-
нулам, шипам, оперкулумам или другим спорополленин-содержащим обра-
зованиям на мембране апертур. Апертурная пробка может слагаться гомо-
генным веществом средней электронной плотности (Takahashi, Kouchi, 1988; 
Takahashi, 1989; Jimenez et al., 1996; Gabarayeva, Grigorjeva, 2010б).
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Постетрадный период (рис. 1, табл. 1). При растворении каллозы и вы-
свобождении молодых микроспор из тетрады оболочка микроспор доста-
точно прочна по всей поверхности микроспоры и в области формирующей-
ся апертуры она часто заметно толще за счет апертурной пробки. Начало 
постетрадного периода характеризуется усиленным ростом микроспоры и 
ее оболочки (Firon et al., 2012). Эктэкзина быстро утолщается, усиленно на-
капливает спорополленин, приобретая все характерные особенности зре-
лой эктэкзины. Эндэкзина во внеапертурных участках также принимает 
вид, характерный для зрелой спородермы: уплотняется, если она богато 
представлена в зрелой спородерме, или светлеет, если в зрелой спородерме 
она тонкая или отсутствует. 

Следующий этап структурной перестройки спородермы происходит в 
апертурах: по периферии апертурной пробки плазмалемма снова отходит 
вглубь. Во время первого митоза и формирования из микроспоры муж-
ского гаметофита  – пыльцевого зерна, начинает формироваться интина 
(Polowick, Sawnhey, 1992; Romero, Fernandez, 2000; Мейер-Меликян и др., 
2004; Taylor, Osborn, 2006; Матвеева и др., 2012). Слой электронно-прознач-
ной интины быстро утолщается под апертурой и распространяется по пе-
риметру всего пыльцевого зерна. Окончательное созревание пыльцевого 
зерна маркируется в строении спородермы вторым критическим момен-
том – прорывом утолщающейся интиной апертурной пробки в местах для 
выхода пыльцевой трубки (в простых апертурах или в проростковых по-
рах – местах пересечения экто- и эндоапертуры) (Rowley, Skvarla, 2007). 
При этом окончательно формируется форма и размеры эндоапертуры (El-
Gazaly et al., 2001; Мейер-Меликян и др., 2004; Матвеева и др., 2012), если 
она имеется. Утолщение интины в настоящих апертурах на этом этапе 
позволяет отличить их от псевдоапертур у гетероапертуных пыльцевых 
зерен (Волкова и др., 2012), где эндэкзина уплотняется, но остается тол-
стой, а интина остается тонкой. У многих зрелых пыльцевых зерен эндэк-
зина сохраняется только в области апертуры (Weber, Ulrich, 2010). Строи-
тельство дна апертуры значительно отличается от описанного сценария у 
пыльцевых зерен с крупным сулькусом и многослойной интиной. У них в 
процессе растворения каллозы слой с ламеллами с белыми линиями зна-
чительно утолщается по всему периметру микроспоры. Затем он диффе-
ренцируется на наружную часть с остатками ламелл с белыми линиями 
и электронно-прозрачную внутреннюю часть. Наружная часть уплотня-
ется и трансформируется в эндэкзину; внутренняя утолщается, остается 
электронно-прозрачной и формирует интину, часто многослойную и слож-
но организованную, как например у Ledebouria (Hess, 1993; Hess, Frosch, 
1994). В апертурной области, т. е. практически по всей дистальной полу-
сфере, интина очень сильно утолщается за счет интенсивного, в виде про-
туберанцев, экзоцитоза пузарьков с электронно-прозрачным содержимым. 
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В дальнейшем остатки этих трубкообразных элементов не исчезают, а мар-
кируют толстую экзинтину (наружную интину) с характерными радиаль-
ными каналами как у Chamaedorea и Ledebouria (Hess, 1993; Hess, Frosch, 
1994; Gabarayeva, Grigorjeva, 2010). На основе такого типа построения спо-
родермы легко формируются безапертурные пыльцевые зерна, когда редко 
расставленные по всей поверхности элементы экзины маскируют сулькус, 
хорошо заметный по наличию канальчатой экзинтины на дистальном по-
люсе, например у Trillium и Heliconia (Stone, 1979; Takahashi, 1987). 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
В процессе образования микроспоры из материнской клетки и даль-

нейшего ее преобразования в пыльцевое зерно клеточная стенка выпол-
няет важнейшие функции (наружного скелета и проведения веществ), 
непрерывно изменяя свое строение и химизм. Мейоз происходит под за-
щитой каллозы. Начальные этапы формирования микроспоры проходят 
под покровом плазмалеммы и каллозы, затем к ним добавляется примэк-
зина. В процессе растворения каллозы оболочка микроспоры представле-
на хорошо сформированной эктэкзиной и апертурной пробкой, которую 
формируют элементы эндэкзины (матрикс и ламеллы с белыми линиями). 
При первом митозе к ним добавляется интина. В процессе быстрого роста 
объема молодого пыльцевого зерна, его вакуолизации и дегидратации про-
исходят структурные изменения уже отложившихся слоев в спородерме: 
утолщение элементов эктэкзины и особенно надпокровных скульптурных 
элементов за счет осаждения спорополленина тапетального происхожде-
ния из полости пыльника, уплотнение ламелл с белыми линиями в гомо-
генную эндэкзину, непрерывную или прерывистую, вытеснение ламелл 
эндэкзины интиной по всему периметру пыльцевого зерна, в апертуре или 
только в проростковой поре.
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IMPORTANT STAGES OF FORMATION OF DIFFERENT LAYERS  
AND SPORODERM AREAS IN ANGIOSPERMS

S.V. Polevova
Morphological regularities of sporoderm are considered on an example of pollen 

grains of different types of aperture on the published results of transmission electron 
microscopy. It is noted that all the studied pollen grains is characterized by the formation 
of the periplasmic space between the plasma membrane and callose, in which primexine 
matrix and primexine begin to form. Aperture areas remain almost unchanged during 
marking and formation of ectexine. The formation of an aperture bung and endexime 
occurs before dissolving callose. Microspore is surrounded by a thick membrane around 
the perimeter during the dissolution of callose. Intine begins to form in the aperture dur-
ing the pollen grain maturation. Intine displaces the aperture bung from seedling pores 
(pollen tube exit site) at the time of opening the anthers. The direct conversion of the 
aperture bung in the hard-organized multilayer intine occurs only during the formation 
of the outer layer of intine of some monocots. 




