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ЛОВИВ К РУССКОМУ ИЗДАНИЮ

Предлагаемая вниманию читателя небольшая книга 
, 1()логия пыльцы» написана профессором ботаники 

Мельбурнского университета Ноксом — автором много- 
, 1СЛСПНЫХ научных статей, посвященных исследованию 
/иологии пыльцевого зерна. В книге изложены совре­
менные представления о развитии, структуре и функци­
ях мужского гаметофита цветковых растений. Впервые 
в одной работе рассмотрены вопросы формирования 
и распространения пыльцы, раскрыта роль пыльцы в 
воз1 икновении аллергических заболеваний, непосредст­
венней причиной которых являются распознающие бел­
ки локализованные в оболочке пыльцевого зерна и уча­
ствующие в механизмах само- и перекрестной несовме­
стимости у растений.

Книга хорошо иллюстрирована фотографиями, гра­
фиками и схемами, позволяющими лучше понять подчас 
довольно сложный материал, и снабжена списком реко­
мендуемой литературы. Несомненным достоинством кни­
ги является приложение — описание нескольких про­
стых в исполнении методов исследования пыльцы.

Автор объективно отражает роль различных исследо­
вателей, в том числе советских ученых, в изучении био­
логии пыльцы. Опубликованная в 1961 г. в Докладах 
АН СССР статья Н. В. Цингер и Т. П. Петровской-Ба­
рановой «Оболочка пыльцевого зерна — живая, физио­
логически активная структура» послужила отправной 
точкой для многолетних исследований Нокса, который 
неоднократно отмечал в своих работах роль наших со­
отечественниц в изучении данной проблемы. В книге 
есть также ссылка на работы И. В. Мичурина и его 
последователей, посвященные преодолению несовмести­
мости при отдаленных скрещиваниях; они широко раз­
виваются профессором Ноксом и его учениками на но­
вой экспериментальной основе.

Без сомнения/ книга окажется полезной для широко­
го круга научных работников — биологов, агрономов, 
медиков, а также для студентов, изучающих биологию 
и медицину.



ПРЕДИСЛОВИЕ
К АНГЛИЙСКОМУ ИЗДАНИЮ

ия структуры, несущие мужские га-Пыльцевые зерна — струк ук с историеи и жизнью 
меты растений, тесн0..иижка представляет собой вне- людей Эта небольшая книжка предо попытку показать 
дение в жизнь пыльцевог ер ворении растений и 
его двойственную роль в о А нищ 
возникновении аллергических з ■ ппжноструктуриро-Наш» представления о зГ.ао-
ванных наружных оболочек пыльц пргятилетия
тельно развились в течение последнег ’
Оказалось, что пыльца содержит информ X 1
лекулы, которые функционируют как фактор> р 
знавания. С одной стороны, эти факторы способствую! 
выбору соответствующих мужских гамет женским рыль­
цем, с другой — определяют начало сезонной acı мы и 
сезонной лихорадки у чувствительных к ним люден. 
Механизмы, стоящие за этими реакциями, рассмотрены 
наряду с описанием способов распространения пыльцы 
воздушными потоками в городской атмосфере и медо­
носными пчелами.

Я благодарю профессора Дж. Хеслоп-Харрисона за 
стимуляцию моего интереса к пыльце, моих коллег, осо­
бенно доктора Кларка и миссис С. Дакер за критиче­
ский просмотр рукописи, Анну Поттедж за исполнение 
рисунка 12 и Мэдж Робертсон за секретарскую помощь.

Мельбурн, 1978 р p j-j



I. п
ЫЛЬЦЕВОЕ ЗЕРНО

Пыльцевое зерно — этора, содержащая спермин ип!Г1иа-'1изирова11ная вых растений. Слово «пып мУ>кские гаметы ,ГУ У’ 

Ким шведским ботаником Лиин (Р°"еп) введеновели 
происходит от латинского коп, еем в 1760 голи п хость и сыпучесть. Пыльцевое" " П0ДчеР«ивает ее cv° 
или трех клеток, объел ВОе зеРио состоит , ее С^’ 
ЖИТ обычно около 20% белка *37  о,°ЛН° целов. исодеГ 
ров и /о минеральных веществ3 ° Углеводов, 4% ЖР.

1.1. ИСТОРИЯ ИЗУЧЕНИЯ пыльцы

О существовании пыльцы было известно уже на за­
ре развития человеческого общества. Наиболее ранние 
свидетельства тому мы находим в образцах доисториче­
ского искусства — на обломках разных камней из двор­
цов ассирийских царей периода Хаммурапи (800 лет до 
нашей эры), которые показывают, что уже тогда люди 
знали о наличии пола у растений. На изображениях 
мифологические крылатые гиганты опыляют женские 
соцветия финиковой пальмы, встряхивая над ними муж­
ские соцветия.

Геродот, путешествуя по Ассирии, установил двудом­
ность финиковой пальмы, но эта идея позднее была от­
вергнута Аристотелем на том основании, что растения 
не могут передвигаться и в связи с этим у них отсут­
ствует необходимость разделения полов. У его ученика 
Теофраста не было таких заблуждений. Теофраст ут­
верждал, что плоды женской финиковой пальмы разовь­
ются только в томчслучае, если над ее соцветием встрях­
нуть соцветия мужской пальмы. Он пришел к выводу, 
что описанный процесс опыления не уникален для фи­
никовой пальмы и, по-видимому, существует у всех рас­
тений.

Теофраст отметил параллель между этим и другим 
древним обычаем — капрификацией (опылением) фи­
гового дерева. Культивируемый инжир (Ficus ccıricaj 
имеет полые плоды, или сиконии, в которых находятся 
женские цветки. Для образования плодов ветки дико-
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п /кяпоифиг) привязывают к женски^ растущего |1НЖ"Ра ( Де?еХя. В верхней части плод^ 
деревьям в пеРи^ расположены пыльники, а у Oç 
дикорастущего инжира Р кие цветки, в которых раз, 
нования - стерильные л Опыление осуществлю
виваются личинки г ппые покидают женские цвет, 
ется галловыми °са^’Хтущего инжира и, для того 
ки внутри плодов ди р У лжны протиснутЬся через 
чтобы выбраться наружу. пыльниками у выход, 
трубку, образуемую вскр ПЫЛЬцу на поверхности 
ного отверстия плодж “ У ее женским цветкам 
своего тела к воспрг Теофраста говорит о том,
культурного инжира. Описание Д_плияпп оппелелом 
что vie в те далекие времена существовало определен- что уже в те далеки н нясекомых в опылении рас- ное представление о роли насекимш

Интерес человека к пыльце как в древние времена, 
так и в период средневековья был обусловлен главным 
образом ее фармакологическими свойствами. В XVI веке 
Тернер в своем «Травнике» ссылается на запись Диоско- 
рида о том, что пыльца (floure), найденная в центре 
цветка розы, помогает против ревматизма и флюса.

До XVII века, открывшего путь современным науч­
ным исследованиям в этой области, познание пыльцы 
осуществлялось очень медленно. Половую природу пыль­
цы предсказал английский ботаник-анатом Неемия Грю, 
который так описал растрескивание пыльников: «Имен­
но из этих щелей они рассеивают свои пылинки, кото­
рые перед выходом размещаются между губами каждой 
щели, несколько напоминая гранат с семенами, выгля­
дывающими из разрыва в его кожице». Тот, кто рас­
сматривал зрелый гранат, оценит эту аналогию. Нали­
чие борозд на поверхности пыльцы лилии было отмече­
но итальянским биологом Мальпиги, который полагал, 
что пыльца является продуктом секреции созревающей 
завязи.

Решающую роль в развитии представлений о пыльце 
как мужском элементе в жизни растений сыграли опы­
ты Рудольфа Камерариуса, профессора Тюбингенского 
университета, по кастрации пыльников таких растений, 
как пролесник (Mercurialis) и клещевина (Ricinus). 

своей книге, опубликованной в 1694 г., Камерариус 
пришел к выводу о том, что «растение не образует 
семян, если пыльники не подготовят молодое растение, 

оэтому просто справедливо рассматривать пыльники 
6



мужскую часть, тогда как завязь с ее столбиком 
ка,< ,г'авляет женскую ... тычинки — это мужские по- 
ПР io органы, в которых секретируется и собирается 
л°ВЬ \асамая таинственная часть растения».
,1Ы 9та работа стимулировала проведение других иссле- 

ний но опылению растений. Джеймс Логан, губер- 
ДоВ. штата Пенсильвания (США) в 1739 г. провел опы- 
ИаТ<на кукурузе, показавшие, что пыльца из метелок пе- 
тЫ 1ещается с воздушным потоком к початкам. Роль 
*̂ еКОмых в опылении была продемонстрирована в опы- 
н х Йозефа Кельрейтера, директора ботанического сада 
ЬКарлсруэ (Германия), результаты которых были опуб­
ликованы между 1761 и 1766 г. Он показал, что насе­
комых может привлекать нектар цветков, который пче- 
пы используют для получения меда. Позднее Христиан 
щпренгель, ректор прихода в Шпандау, настолько ув­
лекся опытами по опылению, что был обвинен в прене­
брежении своими церковными обязанностями. Он уста­
новил роль нектарников в выделении нектара как ат­
трактанта для насекомых-опылителей и отметил, что 
яркоокрашенные точки у основания лепестков цветка 
указывают местоположение нектарников. Шпренгель 
провел также замечательные наблюдения над цветками, 
которые улавливают и даже уничтожают опыляющих их 
насекомых.

Несмотря на эти достижения в понимании процессов 
опыления, механизмы оплодотворения оставались мало­
изученными. Представления о них были очень неопреде­
ленными, возможно, из-за нехватки научного оборудо­
вания в то время. Считалось, что пыльца лопается на 
рыльце, высвобождая оплодотворяющие гранулы, кото­
рые находят дорогу через каналы столбика к завязи 
(Needham, 1740). Кельрейтер оказался более наблюдав 
тельным. Он сообщил, что маслянистая жидкость, сек­
ретируемая пыльцой, смешивается с выделениями рыль­
ца, давая новое вещество; оно течет через столбик к 
семяпочке, где, по его мнению, происходит оплодотво­
рение.

Все эти представления должны были измениться на 
повороте к XIX столетию с появлением новых, более 
мощных микроскопов, которые обладали как большим 
увеличением (до 500 раз), так и более высокой разре­
шающей способностью. Французский художник и бота­
ник Тюрпин и итальянский микроскопист Амичи неза-
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ФОРМА ПЫЛЬЦЕВЫХ ЗЕРЕН 
1 .*•

р1ыльца имеет многообразные формы, преимущест­
во варианты сферы, и размеры, достигающие 300 мкм 

Гис. 1, 2» 3)- Геометрия пыльцевых зерен определяется 
некоторой степени числом и расположением пророст-

В вых пор: круглых и шарообразных зерен — от нуля до 
множества апертур, удлиненных — две, треугольных 
/трехсторонних)—три и квадратных (четырехсторон­
них)-—четыре.

Апертуры — основной морфологический признак 
пыльцевого зерна. Они могут быть представлены длин­
ными бороздами (кольпами), порами или их сочетани­
ем. Поры являются круглыми структурами, тогда как 
борозды характеризуются тем, что их длинные оси бо­
лее чем в два раза превышают ширину. Пыльцевые 
зерна имеют четко выраженную полярность, и борозды 
проходят от полюсов через середину. Таким образом, 
вид с полюсов (с верхушки или основания) дает совер­
шенно иную морфологическую картину пыльцевого зер­
на чем вид с боков. При взгляде с полюса, определяе­
мого схождением борозд, виден контур пыльцевого 
зерна.

Однодольные растения в основном характеризуются 
пыльцой с одной апертурой, как правило, широкой бо­
роздой. У пыльцы двудольных может быть 3, 4 или

Рис. 1. Форма пыльцевых зерен:
а — пыльцевое зерно ипомеи (Ipomaea) с проростковой порой, окруженной 
шипами; б — пыльцевое зерно Eucalyptus с проростковыми порами, распо­
ложенными в углах треугольников; пыльцевые зерна покрыты полленкитом.
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nnvra обнаружили в 20-х годах сущест 
ш.симо ДРУГ и'-Х 'убки За этим последовало открЬ1т 
вованпс пыльнейонТРУСк зависимости пыльце^ 
Амичи в 184b i. ТР°Ф*'*  переносе спермиев к сеМя.

ботаником Броньяром. ЛОСТИГНуты значительные ус.к ЭТ0^Х^пуктур^пыльцевого зерна. Кельр^. 
пехи в изучении стру столетия полагал, что пыльцевОе 
тер в середине XVIП ^оле™ у и покрЫто двуМя 
зерно имеет клеточную серди является плотной и 
оболочками, при этом нарул Мипбепом птм*эластичной Это было подтверждено Мирбелом отме­
тившим наличие проростковых пор (апертурГ• Тонкие 
детали структуры пыльцевой стенки был у то­
го ван Молем, который ввел процедуру срезов, заме- 
пившую более ранние методы разрывания или мацера­
ции. Он разработал классификацию пыльцы, основан­
ную на геометрической конфигурации апертур. Работая 
в Петербурге, Юлиус Фрицше представил в 1833 г. пер­
вую естественную классификацию пыльцы на основе 
морфологических и химических исследований пыльцевых 
оболочек. Он назвал наружную, скульптурную оболочку 
экзиной, а внутреннюю, гладкую — интиной и проде­
монстрировал их различную растворимость в серной кис­
лоте. Позднее Фишер показал наличие более утолщен­
ной и сложной экзины, увеличение выпуклости и числа 
проростковых пор в пыльце более высоко продвинутых 
в эволюционном отношении видов.

В конце XIX столетия был преодолен последний барь­
ер в понимании природы пыльцы: установлены сущест­
вование клеток — спермиев и их связь с чередованием 
поколений. Еще в 1842 г. аптекарь Вильгельм Гофмей­
стер продемонстрировал сперматозоиды нескольких низ­
ших растений, т. е. прежде чем они были открыты у 
животных. Однако доказательство чередования поколе­
нии у цветковых растений не было получено до опуб­
ликованной в 1874 г. работы Целаковского и позднее — 
Страсоургера. Противоречия, связанные с представлени- 
ко р К1Х0ЧН0Й природе спермиев, были разрешены толь- 
микппекоп п0ГДа появился сканирующий электронный 
микроскоп. Остальные вехи относятся к XX столетию 
они формируют основу этой книги и будут рассмотре­
ны в последующих главах. рцссмотре
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Рис. 2. Форма пыльцевых зерен:
а — пыльцевое зерно Datura-, видна бороздчатая экзина и одна из трех про­
ростковых пор; б—детали поверхности экзины; видна пористая нэкзина- 
ö, г — вскрывшийся пыльник Acacia subulata; видны полиады, содержащие 
по 16 пыльцевых зерен.

5 апертур, представленных порами или комбинацией пор 
и борозд (см. рис. 1, 2). Они обычно радиально сим- 
метричны по отношению к «экватору. Некоторые дву­
дольные имеют много апертур, и в этом случае они 
преимущественно являются порами. Поры часто покры­
ты крышечкой (оперкулюмом) из спорополленина, кото­
рая сбрасывается при прорастании. Схема эволюции ти­
пов пыльцевых отверстий, предложенная А. Л. Тахтад- 
жяном в 1959 г., приведена на рисунке 4.

Еще одна форма пыльцы связана со слипанием от­
дельных пыльцевых зерен, образующих полиады, или
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Рис. 3. Необычная скульптура пыльцевых зерен Pupalia lappaceci 
(сем. амарантовых):
а — сферические пыльцевые зерна с орнаментированными проростковыми 
порами (ро); б — экзина, украшенная маленькими шипами (ер) и Прони­
занная микропорами (р1)\ а, г — поверхность и вид с полюса того же пыль­
цевого зерна в световом микроскопе с использованием фазового контраста 
после ацетолиза (по Zandonella Р., Lecocq М., Pollen et Spores, 1977, 19, 119).

пыльцевые массы различных типов. Тетрады или поли­
ады пыльцевых зерен возникают, когда микроспоры ос­
таются в контакте после растворения каллозной оболоч­
ки тетрад, окружающей их в конце мейоза. Тетрады 
пыльцевых зерен характерны для некоторых семейств, 
например относящихся к порядку вересковых (Epacri- 
daceae, Ericaceae), росянковых (Droseraceae) и ситнико­
вых (Juncaceae), а также определенных родов в преде­
лах австралийских семейств Goodeniaceae и Mimosa- 
сеае. Неизвестно, почему пыльцевые зерна слипаются, но

11
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Рис. 4. Эволюция форм.
пыльцевых зерен у noL, 11 т.пых (по Л. TakhtajanKpb'T.OceTM4 
lution der Angiospermen Ev lena); e". ,9 0.
/ — однобороздные; // . 4
/// — трехбороздные;вые; V — многобороздные- v/TpeXn поровые. ’ v 1 M%_'

i3 тетрадах Lechenaultia (Goodeniaceae) столбики 3r 
ны связывают пыльцевые зерна, следовательно, в нац3*1' 
развития между ними возможен тесный контакт 
одно, два, три или все пыльцевые зерна стерильны СЛи 
гут формироваться монады, диады, триады и нулли М°' 
У мимозы (Acacia) 4, 8, 16, 32 или 64 пыльцевых з ЭД,Ь1 
как правило, объединены в полиады (см. рис 3) С^На> 
висимости от числа мейотических тетрад, удерживд0 За' 
в сегментах пыльника. ’ 1 аеМЫх

Пыльцевые зерна объединяются в массы у орхидных 
(Orchidaceae) и ластовневых (Asclepiadaceae). В семей­

стве орхидных ассоциации свободных отдельных пыль-

массул орхидных,Рис. 5. Изображение поверхности подлиннее и ı 
полученное с помощью сканирующего микроскопа 

л - -

мешки которых
a — Spiranthes; б — Haemaria и e — Ophrys, пыльцевые __ ..........
представляют собой отдельные поллннии; г — Orchis и О — Gymnadenia. 
пыльцевые мешки которых собраны в массулы (по Schill R., Pfeiffer W , 
Pollen et Spores. 1977. 19. 5—118). R . Pfeiffer W.
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цевых зерен найдены у представителей апостациевых, 
клейкие массы — у венерина башмачка, относящегося 
к подсемейству циприпедиевых, и тетрады, свободно 
объединенные эластичными висциновыми нитями тапе- 
тального происхождения,— у собственно орхидных и 
неоттиевых (рис. 5). Орхидеи из подсемейства собствен­
но орхидных имеют пыльцевой мешок в виде многочис­
ленных, связанных между собой пакетов, или массул. 
У неоттиевых вся пыльца в пыльцевом мешке представ­
лена большими структурами, называемыми поллиниями, 
которые можно легко разъединить в мучнистую или пы­
левидную массу. У высших орхидных, таких, как Ophry- 
deae, поллинии могут быть в виде твердых масс, каждая 
из которых является отдельно распространяющейся еди­
ницей.

1.3. СТРУКТУРА ПЫЛЬЦЕВОЙ ОБОЛОЧКИ

Рисунок экзины определяется видом структурных 
элементов, из которых она состоит. Существует два ос­
новных типа структуры экзины (рис. 6). При столбчатом 
типе стержни заканчиваются выраженными голов­
ками, которые могут сливаться, образуя сложный рису­
нок; примером служит сетчатая экзина лилий и кресто­
цветных. При покровном типе стержни покрыты крыш­
кой, часто украшенной шипами, наростами и другими 
выступами (см. рис. 5). Наружное покрытие пронизано 
микропорами, которые часто концентрируются у основа­
ния шипов, открывая доступ к полостям внутри наруж­
ного слоя экзины. Полости имеют внутри свод, а покров 
(тектум) поддерживается стержнями, расположенными 
на нижнем слое. У пыльцы Hibiscus семейства Malva­
ceae этот слой непомерно утолщен.

Экзина состоит из спорополленина, который отлича­
ется своей устойчивостью как к физическим, так и к 
ферментативным воздействиям. Полагают, что он обра­
зуется в результате окислительной сополимеризации

Рис. 6. Структура оболочки пыльце­
вых зерен; оболочка с экзиной по­
кровного (а) и столбчатого (б) ти­
па (по Heslop-Harrison J., Science, 
N. Y, 1968, 161, 230).
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тина есть у всех пыльцевых зерен и часто сильно утод. 
щена. По срокам развития она отличается от экзины
ее отложение начинается намного позднее, иа стадии 
ранней вакуолизации микроспор (см. раздел 2.3).

1.4. АНАЛИЗ ПЫЛЬЦЫ И ИСТОРИЯ РАСТИТЕЛЬНОСТИ

Экзина обеспечена всеми характерными для пыльцы 
атрибутами матрицы, которые могут быть специфичны­
ми для семейства, трибы, рода пли вида. Возможность 
сопоставить ископаемую пыльцу, сохранившуюся в гео­
логических отложениях, с пыльцой живых растений 
(см. рис. 6) дает ключ к истории жизни растений в про­
шедшие геологические эпохи.

Отложения ископаемой пыльцы датируют с помощью 
стандартных способов, принятых в палеонтологии. При 
исследовании пыльцы, сохранившейся в относительно 
поздних торфяных отложениях четвертичного периода, 
используют радиоактивный углерод. Эти измерения мо­
гут с определенной точностью характеризовать возраст 
образцов в пределах 30 000 лет. Геологически более 
поздние отложения представляют собой материалы, об­
разовавшиеся в каком-то ином месте, а затем отложив­
шиеся на месте взятия образца. Пыльцевые зерна в пре­
делах данного образца могут быть извлечены, иденти­
фицированы и подсчитаны. Данные, представленные в 
виде пыльцевых диаграмм, характеризуют относитель­
ную встречаемость определенного рода или группы во 
флоре рассматриваемого периода. Их следует воспри­
нимать с существенными ограничениями, так как только 
14



переносимая по воздуху пыльца растений из влажных 
местообитаний, таких, как топи, болота и дно озер, име­
ет тенденцию сохраняться в большом количестве в ис­
копаемых отложениях. Пыльца сохраняется в этих 
условиях, поскольку они обеспечивают анаэробиоз, огра­
ничивающий окисление спорополленина. Эти исследова­
ния дают информацию не только о растительности кон­
кретной эпохи, но также о происшедших климатических 
изменениях. Великолепный обзор истории британской 
растительности сделан Годвином [5], а для центральной 
Европы — Стракой [21].

Принципы, используемые при идентификации иско­
паемой пыльцы, особенно интересны. Успех палиноло­
гических изысканий зависит от соответствия пыльцы не­
известных ископаемых растений современным образцам, 
при этом делается важное допущение о том, что в ходе 
эволюции изменений в структуре экзины не произошло. 
Более старые ископаемые третичного периода труднее 
поддаются расшифровке, поскольку одни из них отно­
сятся к реликтовым видам, а другие представляют тупи­
ковую линию (см. рис. 6). С целью классификации ис­
копаемых пыльцевых зерен им была присвоена их особая 
номенклатура с собственными родовыми и видовы­
ми названиями. Антарктический бук Nothofagus в иско­
паемой форме становится Nothojagidites, мимоза Aca­
cia становится Polyadopollenites, поскольку ее пыльца 
собрана в полиады. Найденная в Австралии ископаемая 
пыльца, похожая на пыльцу эвкалипта, названа Myrta- 
ceidites eucalyptoides. Она оказалась почти неотличимой 
от пыльцы современных родов Myrtaceae, таких, как 
мирт (Angophora), синкарпия (Syncarpia) и новозе­
ландский род метросидерос (Metrosideros).

На рисунке 7 показаны временные границы встре­
чаемости различных пыльцевых зерен в ископаемой ле­
тописи для островного континента Австралии. Покрыто­
семенные впервые появляются в нижних отложениях 
мелового периода, однако первые пыльцевые зерна по­
крытосеменных могут быть уверенно идентифицирова­
ны только в поздних отложениях этого периода. Многие 
типы пыльцы впервые обнаружены в палеоцене и эоце­
не и меньшее количество — в олигоцене и миоцене. Се­
мейство сложноцветных (Compositae) появилось в мио­
цене в Австралии и других местах земного шара. Это 
огромное семейство имеет всемирное распространение,

15



о
80

время (миллионы лет )
60 ЬО 20

1 I. T *■

Цртичный Эоцен
/Гериоо иен А------------

Олиео- миоцен 
иен

Плио­
цен

Araucariaceae 
Microcachrys 
Podocarpus TunZ 
PhyLLocLadus TunZ 
Dacrydium Tun1 
Proceacidites 
Noth of a gus (brasst) 
WLnteraceae 
Hex 
Bankseat 
Austrobuxut ‘ÜLXÜlono 
CasuarLna 
Dacrydium TunZ 
Nothofagus (fusca) 
Myrtaceae 
kuLomeLum 
PhuLLocLadus Tun1 
Podocarpus 
sec vacrucarpus 
AnacoLosa 
SantaLum 
Cupaneae 
Resttonaccae

?

Hotiıofqgut 
(menzeliLL) 
Lorarrthaceae 
bparganium 
Nacaranga-MaUotus 
Cupressaceae 
Micrantheum 
Che nopod 
Eucalypt 
AcacCa 
SympLocaceae 
'ka nd La'

Com posit ae 
HaLoragis

Рис. 7. Появление ископаемой пыльцы покрытосеменных в Австра­
лии в плейстоценовом периоде (по Martin Н., 1978. Alcheringa, 
в печати).

встречается почти в каждой экологической нише и пред­
ставлено практически всеми формами и в то же время 
сформировалось одним из последних (рис. 7). В Австра­
лии одним из наиболее рано появившихся типов являет­
ся пыльца ископаемого Nothojagidites, которая найдена 
в нижних отложениях палеоцена и среднем эоцене, а 
также в изобилии встречается в отложениях позднего
16



эоцена и миоцена.Поздний миоцен и плиоцен харак­
теризуется меньшей встречаемостью пыльцы Nolhofagi- 
dites и доминированием Myrtaceae. Позднее, в плейсто­
цене, возрастает численность травянистых растений, та­
ких, как злаки и сложноцветные.

Эти изменения в составе растительности могут быть 
обусловлены известными из истории континентальной 
географии движениями континентов по поверхности 
Земли. Австралия была связана с Антарктикой до пе­
риода среднего эоцена, что может быть причиной 
изобилия пыльцы антарктического бука Nothofagus в об­
разцах этого времени, собранных в Австралии. В середи­
не третичного периода Австралия столкнулась с юго- 
восточным Азиатским материком, и эти изменения отра­
жены в отложениях, служащих важным свидетельством 
трансконтинентальной миграции растительности. Мар­
тин в Сиднее недавно высказал мнение о двух формах 
такой миграции: распространение в направлении более 
благоприятных условий и миграция, контролируемая 
изменением климата. В Австралии получены палиноло­
гические доказательства отступления современной суб­
тропической растительности из центрального района, 
теперешней пустыни, к климатически более благоприят­
ному восточному побережью, а также распространения 
к северу или отхода по направлению к Квинсленду и от­
ступления в южном направлении, к Тасмании, просле­
живаемые, например, по современной локализации 
антарктического бука Nothofagus gunii. Данные об иско­
паемой пыльце представляют собой важное свидетель­
ство такой миграции и климатического контроля эво­
люции растений.

2 Заказ № 1125



ФОРМИРОВАНИЕ ПЫЛЬНЫ

Образование пыльцы — составная часть жизнен^, 
цикла цветковых растений, который основан на сме] J 
двух поколений, как и у низших растении. Доминируй 
щее поколение представлено диплоидным вегетативна^ 
телом растения, или спорофитом. Спорофит образуй 
гаплоидные споры — клетки, дающие мужские или >кец*  
ские гаметы, которые формируются внутри структур 
называемых гаметофитами. Пыльцевое зерно — это му>к’ 
ской гаметофит. При созревании оно содержит две, ö 
некоторых случаях три клетки. Примерно у двух третей 
семейств цветковых растений пыльцевые зерна высьт 
паются из пыльника в двуклеточном состоянии. Одна
из этих клеток должна поделиться после прорастания 
на рыльце цветка с образованием двух клеток-спермиев, 
тогда как другая предназначена для ^осуществления ре­
гуляторных функций. У других семейств деление гене­
ративной клетки происходит в созревающем пыльцевом 
зерне, вследствие чего пыльцевые зерна являются трех­
клеточными (рис. 8).

Пыльца формируется внутри пыльника, который мо­
жет значительно варьировать по форме, но обычно яв­
ляется удлиненной структурой, содержащей четыре 
пыльцевых мешка, или локулуса. В молодом пыльнике 
можно выделить четыре слоя: эпидермис, средний слой, 
тапетум и спорогенную ткань (рис. 9). Эпидермис и 
средний слой нужны для защиты развивающегося пыль­
ника. Средний слой обычнодифференцируется в эндоте-

ции с массивными, похожи­
ми на обручи утолщениями 
оболочки в период зрело-

Рис. 8. Зрелые двуклеточные (а) 
и трехклеточные (б) пыльцевые 
зерна. Двуклеточные пыльцевые 
зерна становятся трехклеточными 
во время прорастания (в) (по 
Dexheimer J., Rev. Cytol. et Biol, 
veg., 1970, 33, 169—234):
BX — вегетативная клетка; ГК — гене­
ративная клетка: ВЯ—ядро вегета­
тивной клетки; С — спермин.
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Рис. 9. Материнская клетка пыльцы (МКП) во время мейоза:
а — схема участка пыльника, показывающая МКП на стадии премейоти- 
ческой интерфазы в окружении тапетальных клеток; б — МКП\ показаны 
плазмодесмы, связывающие соседние клетки; в — МКП на стадии зиготены — 
пахитены; первичная клеточная оболочка (см. б) заменена каллозной обо­
лочкой, пронизанной широкими каналами; г — МКП в метафазе I, каллоз­
ная оболочка присутствует; д, е — диады и тетрады, молодые микроспоры 
окружены каллозной оболочкой; эп—эпидермис; эн — эндотеций; ср — сред­
ний слой, т — тапетум.

сти, которые способствуют растрескиванию пыльника. 
Тапетум — это питательная ткань, окружающая споро­
генные клетки. Он может быть двух характерных типов: 
париетальный, или секреторный, когда тапетальные 
клетки остаются в пристеночном положении вокруг по­
лости пыльника, и амебоидный, или плазмодиальный, 
когда клеточные стенки разрушаются и тапетальные 
протопласты вторгаются в полость пыльника, вступая в 
тесный контакт с развивающимися микроспорами.

2.1. МЕЙОЗ И ЕГО ПОСЛЕДСТВИЯ

Мейоз включает в себя два последовательных кле­
точных деления, имеющих важные генетические послед­
ствия:

— уменьшение (редукция) числа хромосом вдвое,
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впадает во времени с одним из наиболее драматических 
изменений в процессе развития растении переходов 
о? спорофитной к гаметофитной фазе жизненного цикЛа. 
Спорофит является более сложным из двух поколений 
по морфологическим и биохимическим свойств м и, без 
сомнения, в нем отражена большая часть возможностей 
данного генома. Мужской и женский гаметофиты обла­
дают независимым метаболизмом, но они очень реду. 
цированы морфологически и функционально, т. е., по-ви- 
димому, большая часть генома репрессирована в период 
данной фазы жизненного цикла. Репрессия должна быть 
опосредована каким-то событием или последователь­
ностью событий, происходящих в самих мейоцитах или 
на первых этапах развития спор, которые они продуци­
руют. Более того, спорофитная информация, которая 
может мешать развитию гаметофитных функций, долж­
на быть предварительно устранена в течение того же пе­
риода, прежде чем цитоплазма станет хозяином гамето­
фитных ядер по завершении деления мейоцита». Это 
происходит в результате изменения и клеточных орга­
нелл, отражающих перепрограммирование или реорга­
низацию внутри гаметофитных клеток, и изменения струк­
туры и проницаемости клеточных стенок в процессе 
спорофитно-гаметофитного перехода, который начинает­
ся с подавления связи между ними.

Изменения начинаются в ранней профазе мейоза I. 
В пыльниках лилии происходит уменьшение на 50% об­
щей клеточной РНК к пахитене — периоду, когда слия­
ние хромосом и кроссинговер становятся цитологически 
различимыми. Соотношение аденина и гуанина в РНК 
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меняется, указывая на уменьшение относительного ко­
личества рибосомальной РНК и увеличение остаточной 
РНК, ассоциированной с хромосомами. При электрон­
но-микроскопических исследованиях материнских кле­
ток пыльцы выявлена элиминация основной части цито­
плазматических рибосом в течение профазы, так что к 
концу первого деления рибосомы в цитоплазме факти­
чески отсутствуют. В течение второго деления уровень 
рибосом восстанавливается за счет ядрышкоподобных 
тел — нуклеолоидов, находящихся в цитоплазме. В пе­
риод деградации рибосом значительные порции цито­
плазмы инкапсулируются внутри дву- или многомемб­
ранных включений, начиная с поздней лептотены. Мем­
браны, образующиеся в ядерной оболочке, изолируют 
до 16% премейотической цитоплазмы непосредственно 
перед элиминацией рибосом. Процессы деградации, про­
исходящие снаружи, по-видимому, не затрагивают рибо­
сомы в этих включениях. Изменения захватывают и 
другие цитоплазматические органеллы: подвергается ре­
организации внутренняя структура пластид и митохонд­
рий.

Параллельно ходу профазы с ее событиями в ядре 
и цитоплазме такие же драматические изменения проте­
кают в клеточных стенках и межклеточных связях 
(см. рис. 9). После завершения дифференциации из спо­
рогенных клеток материнские клетки пыльцы разделены 
первичными клеточными стенками, состоящими из цел­
люлозных микрофибрилл, расположенных внутри мат­
рикса из гемицеллюлозы и пектинов. Плазмалеммы со­
седних клеток связаны латерально плазмодесмами — уз­
кими трубочками, проходящими через клеточные стенки. 
В течение ранней профазы первичные стенки разруша­
ются и заменяются оболочками из 1,3-р-глюкана (кал­
лозы), пронизанными массивными цитоплазматическими 
каналами шириной около 1 мкм, которые составляют 
до 20% поверхности стенки и достигают максимального 
развития в зиготене — пахитене. В это время вся масса 
клеток представляет собой синцитий, который с помощью 
иголки можно выделить из полости пыльника как еди­
ную структуру. Свобода цитоплазматических- связей, 
возможно, обусловлена потребностями в мейотической 
синхронизации, когда все материнские клетки пыльцы 
проходят последовательные этапы деления одновре­
менно.

21



образуется 
в различной

— w W

п гоночном итоге каллозные оболочки матерИн к теток пыльцы сближаются, запечатывая цитопла3^ 
тнческие каналы ко времени метафазы I. ВпоследСт 9-

спецпальная каллозная оболочка, Котор,1 
степени (в зависимости от семейства) ОкР’Ч 

жает диады и тетрады. Ее функция заключается, 0Р*'  
видно, в обеспечении определенного уровня изолЯци‘ 
развивающихся микроспор для сохранения их генет и 
ческой тождественности и чистоты, поскольку показа^ 
что каллоза задерживает проникание в протопласт Ма^’ 
ромолекул, по размеру превосходящих макромолекул, простых сахаров. В то же время высказано предпол0' 
жение, что каллоза, обладая гигроскопичностью, мо>кет 
абсорбировать большое количество воды и предотвра 
щать нежелательное обезвоживание микроспороцитов 
внутри пыльника в условиях водного стресса. Какова бы 
ни была ее функция, к концу тетрадного периода моло 
дые микроспоры освобождаются от каллозной оболочки 
которая растворяется под воздействием 1.3-р-глюкан 
гидролазы. Присутствие каллозы, окружающей мейоти ческие клетки или тетрады микроспор, можно легко про' 
демонстрировать цитохимически (см. главу 7).

2.2. ЗАГАДКА СКУЛЬПТУРНОГО УЗОРА ОБОЛОЧКИ 

ПЫЛЬЦЕВОГО ЗЕРНА

Наиболее ранние стадии развития наружной оболоч­
ки пыльцевого зерна, включая формирование экзины, 
проходят, когда микроспоры на стадии тетрад заключе­
ны в каллозную оболочку. Протопласты сформирован­
ных микроспор, находящихся внутри тетрады, окружены 
плазмалеммой и каллозной оболочкой, и шаблон в по­
строении наружной оболочки просто отсутствует. Одна­
ко будущие места проростковых апертур, связанных с 
положением микроспоры в тетраде, по-видимому, уже 
определены. Только в этих местах были найдены паке­
ты мембран эндоплазматического ретикулума (см. раз­
дел 2.4), лежащие рядом с плазмалеммой и параллельно 
ей. Вначале появляется примэкзина, слой — матрикс, в 
котором откладываются элементы экзины. Она состоит 
из микроволокнистого целлюлозного материала и рас­
положена между плазмалеммой каждой микроспоры и 
каллозной оболочкой. В местах апертур примэкзина от-
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Рис. 10. Объемная диаграмма ми­
кроспоры İpomaea на стадии тет­
рад. Каждая микроспора окруже­
на каллозной оболочкой, покры­
вающей примчичинный матрикс 
(показано черным). Зачатки ши­
пов и пробакулы экзины (показа­
но белым) расположены в нрим- 
экзиниом матриксе (по Water­
keyn L., Bienfait A., Grana, 1970, 
К), 13).

Зачатки 
шипов

Проба 
пула

Примокзинныи 
матрикс

Мести . будущей 
поры

Кал/юз 
ноя обо­
лочка

Тетрада 
микроспор

сутствует (рис. 10). Стержни наружной экзины опреде­
ляются во время формирования примэкзины. Хеслоп- 
Харрисон с помощью сканирующей электронной микро­
скопии показал, что; в микроспорах лилии места, которые 
далее станут стержнями, характеризуются появле­
нием колонок радиально ориентированных изогнутых 
пластинок (ламелл) внутри слоя примэкзины. Когда на­
чинается синтез спорополленина, он покрывает пластин­
ки колонок, которые становятся похожими на стержни. 
В это же время тангенциально к поверхности плазмалем- 
мы формируются пластинки и внизу; они покрываются 
спорополленином и образуют подстилающий слой экзи­
ны. У пыльцевых зерен с покровным типом экзины фор­
мируются также шипы, которые в дальнейшем будут 
украшать экзину, но остаются мягкими и гибкими, пока 
микроспоры находятся внутри тетрады. В результате 
оболочка молодой микроспоры содержит все элементы 
скульптурного орнамента экзины. Затем каллозная обо­
лочка разрушается, высвобождая микроспоры.

Материал примэкзинного матрикса становится рых­
лым во время быстрого роста экзины, характерного для 
периода молодой споры. Освободившись от давления 
каллозной оболочки, пыльцевые зерна меняют также 
форму и становятся шарообразными. Накопление споро­
полленина, приводящее к увеличению экзины, продол­
жается в течение всего периода активной жизнедея­
тельности тапетума, но связано только с усложнением 
структурных особенностей, уже существующих при вы­
ходе микроспор.

Можно с полным основанием предполагать, что та­
петум играет важную роль в формировании экзины и 
питании пыльцы. На стадии молодых микроспор тапе-
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лкпые ыетки обладают всеми особенностями С( 
пи!х ктеток Танетальная клеточная стенка, o6|)fl|| >

Т"Р к „о toctii’пыльцевого мешка, меняет свою струи ту ' 
, на ее поверхности откладываются гранулы С1|<*  ,■ 

и на ее в и PTnvKTVDbi — ороикулы — были впей.

Х“,ы" растении и ч.ст» назымюк»
Они увеличиваются в объеме по мере роста экзины |{ 
толщину за счет отложения спорополленина па их 
ружной поверхности. По-видимому, орбикулы несут раа 
личные функции: они могут служить транспортной 
мой спорополленина или его источником для отложецщ( 
экзины, формировать культуральный мешок для бол^ 
легкого распространения пыльцы или представлять ц() 
бочный продукт метаболизма пыльника. Однако, како.

^3

ва бы ни была их функция, они сохраняют все особен, 
ности спорополленина, отложенного на экзине, включая 
некоторые элементы орнамента, и размер их варьирус] 
от 6 до 8 мкм.

Образование такого сложного орнамента поднимает 
особенно интересные вопросы, касающиеся механизма 
его генетического контроля, как с точки зрения лока­
лизации этого механизма, так и способа передачи 
информации. Экзина образуется вокруг гаплоидной спо­
ры, но в окружении диплоидных тканей пыльника, име­
ющих родительский геном. Неясно, регулируется ли об­
разование скульптурного орнамента самой микроспорой 
или материнским растением. Информация, необходимая 
для определения узора экзины, должна быть порождена 
самой спорой, поскольку ее оболочка покрывается орна­
ментом еще тогда, когда спора заключена в каллозный 
футляр. Тем не менее генетические исследования пока­
зывают, что весь процесс находится под спорофитным 
контролем.

Бейтсон и Панет в 1909 г. провели опыты по скре­
щиванию двух чистых линий гороха — с удлиненной 
пыльцой (обычно с тремя апертурами) и с круглыми 
пыльцевыми зернами (с двумя апертурами). При скре­
щивании все гибриды Fı имели удлиненную пыльцу, т. е. 
удлиненная форма, видимо, доминировала над круглой. 
Во втором гибридном поколении произошло расщепле­
ние с соотношением растений с удлиненной и круглой 
пыльцой 3:1, подтверждая, что удлиненность пыльцы 
определяется доминантным геном L, а округлость — 
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рецессивным аллелем /. Поскольку все растения Fı име­
ли удлиненную пыльцу, ясно, что контроль формы пыль­
цевых зерен осуществляется спорофитом, так как 
гаметофитный контроль дал бы соотношение 1:1. Како­
вы же пути передачи информации? Может ли она пере­
даваться через тапетальные клетки, окружающие мик­
роспоры во время синтеза оболочки, или же цитоплаз­
матические детерминанты передаются от материнской 
клетки пыльцы через последовательные деления мейоза? 
Если материнские клетки пыльцы повреждены механи­
чески, при центрифугировании, или химически, под дей­
ствием колхицина, в формировании оболочки пыльцы 
образуются погрешности. По-видимому, существует два 
уязвимых периода: ранняя профаза, когда обработка 
действует на расположение апертур и разделение мик­
роспор, и второе мейотическое деление — ранний тет­
радный период, когда могут быть индуцированы дефек­
ты орнамента экзины. Эти опыты показывают, что спо- 
рофитная материнская клетка пыльцы осуществляет по 
меньшей мере частичный контроль.

2.3. РАЗВИТИЕ ПЫЛЬЦЫ

Используя морфологические и химические критерии, 
Хеслоп-Харрисон с сотр. охарактеризовали различные 
этапы развития пыльцы после высвобождения микро­
спор из тетрад. Этот момент является началом периода 
молодой микроспоры. Свободные микроспоры быстро 
увеличиваются в объеме, не имеют вакуоли и окружены 
плазмалеммой и тонкой экзиной (рис. И).

Основной период роста микроспоры совпадает с на­
чалом периода вакуолизации. Оно определяется появ­
лением маленькой центральной вакуоли в цитоплазме 
микроспоры и синтезом внутреннего слоя оболочки, на­
зываемого интиной. Вакуоль — это органелла, окружен­
ная особой мембраной, или тонопластом. Период вакуо­
лизации можно примерно разделить на три фазы: ран­
нюю, среднюю и позднюю. В течение ранней фазы 
вакуоль увеличивается в размере по отношению к цито­
плазме, пока не достигнет половины диаметра микро­
споры (рис. 11, 4), начинается синтез полисахарида 
интины внутри микроспоры, а также отложение внутрен­
него слоя экзины — нэкзины. В середине периода вакуо­
лизации микроспора внешне напоминает кольцо с печат-

25



каллозная 
оболочка 
а

ж

Рис. 11. Схематическое изображение морфологических осо­
бенностей развивающихся микроспор и пыльцевых зерен, вы­
явленных с помощью флуорохроматографии (см. микрофото): 
а — тетрады микроспор; флуоресцируют только поврежденные ми­
кроспоры; б — высвобождение микроспор из тетрад, вакуоли отсут­
ствуют; в — стадия молодых микроспор, вакуоль отсутствует; г — ран­
ний этап вакуолизации, вакуоль увеличивается в объеме; д — сред­
ний этап вакуолизации, вакуоль заполняет почти всю микроспору; 
е — поздний этап вакуолизации, вакуоль уменьшается в объеме; 
ж — двуклеточное пыльцевое зерно; з — зрелое трехклеточное пыль­
цевое зерно; цитоплазма заполнена крахмальными зернами.



кой; вакуоль заполняет ее почти полностью, оставляя 
тонкую пленку цитоплазмы по периферии плазмалеммы 
с хорошо различимым ядром, смещенным в один конец 
микроспоры; интина хорошо развита и заметно утолще­
на у проростковой апертуры. К позднему периоду вакуо­
лизации микроспора значительно увеличивается в объе­
ме, но вакуоль не выдерживает такого темпа роста и ее 
размер составляет примерно половину диаметра микро­
споры (рис. 11, 6).

У большинства растений период вакуолизации за­
канчивается первым пыльцевым митозом. Это деление 
дает вегетативную и генеративную клетки. Последняя 
позднее делится снова, образуя две клетки, или спермин. 
Ядро вегетативной клетки контролирует функциониро­
вание пыльцевого зерна и пыльцевой трубки.

Митоз микроспоры — это неравное деление: генера­
тивная клетка заметно меньше, чем вегетативная. Веге­
тативное ядро увеличивается в ходе созревания пыль­
цы, часто становясь лопастным. Генеративная клетка, 
вначале полусферическая, обычно плотно прилегает к 
интине. Она отличается от обычной соматической клетки 
тем, что вместо целлюлозной оболочки сначала откла­
дывается каллозная. Каллозная оболочка эфемерна и 
существует не более 24 часов. Затем полисахаридная 
оболочка разрушается и заменяется двумя мембранны­
ми слоями. Генеративная клетка обычно содержит ци­
топлазматические органеллы, включая эндоплазматиче­
ский ретикулум, митохондрии, пластиды и рибосомы. 
Эти органеллы могут играть важную роль в передаче 
зиготе мужских цитоплазматических детерминант при 
оплодотворении.

В двуклеточном пыльцевом зерне генеративная клет­
ка постепенно удлиняется и вступает в задержанную 
митотическую профазу. Деление, которое должно дать 
две гаметы, не происходит до тех пор, пока пыльца не 
прорастет. В трехклеточном пыльцевом зерне, например 
у злаков (см. рис. 11, 12), деление происходит во вре­
мя созревания пыльцы: два ядра гаметы вначале раз­
деляются клеточной пластинкой, затем она разрушается 
и заменяется окружающими мембранами. Таким обра­
зом, два спермия являются действительно клетками, хо­
тя и сильно редуцированными. Клетки-спермии могут 
содержать ряд органелл и принимают удлиненную или 
нитевидную форму.
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Прпнод следующий за первым пыльцевым мито3( .мХтся периодом созревании. Вудард показал 5 
называс гс , ' чт0 в0 время созревания проису,’ "ТХ^тное увеличение содержания белка. це£ 
пальная вакуоль становится гантелевиднои и проГретс 
Ральная вакуо продолжения цитоплазматического синтез” Поздний период созревания след^ 

топлазме.Объем пыльцевого зерна злаков в период от высв0. 
бождения микроспор из тетрад до созревания увеличу, 
вается в 500 раз. Описанные явления относятся к боль, 
шинству растений, у которых было исследовано развц. 
тие пыльцы, но существуют интересные исключения. Это 
в основном небольшие изменения в последовательности 
этапов развития пыльцевого зерна, хотя иногда может 
меняться и вся последовательность. Примером может 
служить необычная нитевидная пыльца некоторых мор. 
ских трав. Первое деление микроспоры происходит вско­
ре после ее высвобождения из тетрад, так что период 
вакуолизации начинается скорее после, чем до первого 
пыльцевого митоза. Для большинства видов характерен 
короткий период развития, причем интервал между вы­
свобождением микроспоры из тетрад и пыльцевым ми­
тозом составляет около пяти дней у 7radescantia, куку­
рузы и канареечника, 15 дней у лилии и более 30 дней 
у некоторых орхидных. У многих древесных растений 
между мейозом и созреванием пыльцы может быть про-
должительный период покоя.

2.4. БИОЛОГИЯ КЛЕТОК ПЫЛЬЦЕВОГО ЗЕРНА

Пыльцевое зерно ведет себя как одноклеточный ор­
ганизм, несмотря на то что зрелая пыльца состоит из 
двух или трех клеток. Ультраструктура пыльцы показа­
на на рисунке 12, где в качестве примера использовано 
пыльцевое зерно райграса. Пыльцевое зерно однопоро­
вое, трехклеточное. Самая большая клетка — вегетатив­
ная— имеет лопастное центральное ядро, содержащее 
хроматин и единственное ядрышко. Ядерная оболочка 
пронизана множеством пор, сообщающихся с цитоплаз­
мой и связанных с мембранной системой эндоплазма-
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Рис. 12. Схема пыльцевого зерна райграса, показывающая ядро, 
цитоплазматические органеллы, слои оболочки и их взаимоотноше­
ния (масштаб не соблюден, число органелл сокращено). Слои обо­
лочки пыльцевого зерна: экзина (показана черным), пронизанная 
радиально ориентированными микропорами (показаны белым)-, ин- 
тина (показана точками), утолщенная в районе единственной про- 
ростковой поры (самая верхняя часть пыльцевого зерна на рисун­
ке). Для простоты плазмалемма вегетативной клетки не показана 
(схема основана на электронных фотографиях и диаграмме расти­
тельной клетки, заимствованной у Gunning, Steer, 1976):
АЭР, ГЭР ■—агранулярный и гранулярный эндоплазматический ретикулум; 
М— митохондрия; АГ — аппарат Гольджи; КЗ— крахмальное зерно; В — ва­
куоль; ЛК — липидная капля; ПА — плазмалемма; ВЯ — ядро вегетативной 
клетки; Я — ядрышко; ЯП — ядерная пара; С — спермин — клетки, окружен­
ные собственной плазмалеммой.



тичсского ретикулум а. Ядро лежит внутри цитопд а*,  
которая заполнена запасающими ор1анеллами; угд^ \ 
ды отложены в крахмальных зернах, липиды-—в 
сомах, белки — в мембранных пузырьках, ассоцииров?(к 
ных с эндоплазматическим ретикулумом. В биосинто'1 
этих запасных веществ участвуют следующие органу 
лы: аппарат Гольджи — в синтезе углеводов, агранулГ| 1 
ный и гранулярный эндоплазматический ретикУлУм 
в синтезе белков. Цитоплазма также содержит мно*?  
ство митохондрий и пластид, обеспечивающих метаг^ 
лические потребности клетки [7]. Запасные веществ, 
мобилизуются во время прорастания пыльцевого зер^р 
и поддерживают растущую пыльцевую трубку, пока oI(ä 
не вступит в контакт с тканью столбика, из которой 
жет извлекать дальнейшее питание.

Две другие клетки — это спермин, лежащие внутри 
вегетативной клетки. Двуядерпые пыльцевые зерна со. 
держат одну генеративную клетку, которая сходна со 
спермиями, но крупнее их. Вначале цитологи, использо- 
вавшие световой микроскоп, расходились во мнениях 
в отношении того, являются ли спермин клетками или 
голыми ядрами. Эта проблема была решена в 1965 г 
Ларсоном, который с помощью электронно-микроскопи­
ческих наблюдений показал, что спермин кукурузы име­
ют свою собственную цитоплазму и окружены двойной 
мембраной, т. е. являются настоящими клетками. Каж­
дый спермий представляет собой удлиненную структуру 
размером примерно 8X14 мкм, окруженную четко выра­
женной плазмалеммой и, кроме того, плазмалеммой ве­
гетативной клетки. Ядро спермия — округлое с пори­
стой ядерной оболочкой. Для находящихся в цитоплаз 
ме органелл по сравнению с органеллами вегетативно] 
клетки характерна тенденция к редукции внутрен 
ней структуры. Они включают аппарат Гольджи, мито 
хондрии, пузырьки эндоплазматического ретикулума и 
полисомы. У некоторых растений также идентифициро­
ваны пластиды.

Плазмалемма вегетативной клетки окружена дву 
слойной оболочкой. Внутренний слой — интина — содер 
жит много радиально ориентированных трубочек, состоя 
щих из белкового материала, и характерно утолщен 
в районе единственной апертуры благодаря присутствш 
промежуточного слоя (Zwishenkörper). Наружный слой- 
покровная экзина — и оба составляющих ее слоя -
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Ericaceae) и

11ЭКзина, или подстилающий СПпй
тонкими каналами, микропопп ’ И

Наружная поверхность Лп 
крыта клейким пигментип™ 1 лои 1 
липидами. Кнолль в 1930 ННЫМ матсриалом Т"° "°' 
/пыльцевой цемент). Это пп Г' Назаал его / богатым 
клеток, клеящие свойства ^°аукт секреции тл^ЛЛенкит 
цистой и белковой природой °Р°ГО обУсл°влены м»'"ЫХ 
пигментами. Он особенно оби ЦВет ~ каРотиноилнУ1Я' 
опыляемых насекомыми по в, Н в "ыльце паРт» “ 
усилить прилипание пыльцы XM°My’ ДДя того чтобы 
которых растений, например у о?ЛУ°пь>лителей. у не

.«• рерир. В .„„SS" LS’

„а соединены между собой и высв!?^ пь“ьцевь,е зер 
пыльцы. У орхидных И ластсвобожДаются как нити 
пыльцевого мешка может быто гпНеВЬ'Х Все “Держимое 
зует поллиний (см. стр 13/ соаДинено вместе и обра 
ко функционировать как скрепляюп,КЯТ ”°Жет не толы 
защищать спермин от ультраф„ол~И “Сериал, но и 
годаря содержащимся в нем nut ° излУчения бла- 
щим ультрафиолетовые лучи ОДи™ента“. адсорбирую- 
аттрактанты для опылителей такие* 61 Также в“Делять 
вещества. В полленките каптоЛ ’ ИК аР°«атические 
мо^Ьна3ьщаЙеТь“

в свои защитные Соболочк^иПнаходяЫе3ерНа заключень1 
менного покоя. В 1920-х голях ??дятся в состоянии вре­
зали их исключительно низкиеН„2.ЛТ0Н и Винс°н пока- 
болическую активность. toX^alTPaT°PHy,° и мета- 
уменьшено до 10__15% кат/ Ржание воды в пыльце
пыльцы зависит скорее от состояниМеНаХ' Однако покой 
наличия какого-либо ингибг?тоПя п1 ГИДратации' от 
семян. Р ’ РегУлиРУющего покой

пересечены



3 РлХСПРОСТРЛНЕНИЕ ПЫЛЬЦЫ

Пыльники могут вскрываться двумя путями, ч 
всего они растрескиваются продольно. Пыльца Мо>к^ 
быть также высвобождена с помощью крышечки 
клапана через конечное отверстие. В семействе ЕНеас^ 
клапан приводится в действие опыляющим иасекомьщ 
которое сжимает пыльники (Rhododendron) или нац0' 
сит по ним удар (Vactinium или Trunbergta).

У растении некоторых родов, например у мангуста^ 
(Garcinia) из семейства Guttiferae, механизм вскрыв^ 
ння пыльника вообще отсутствует и пыльца должна бьц^ 
насильственно извлечена насекомым-опылителем.

Кроме того, пыльца может высыпаться из пыльник^ 
растрескивающегося в закрытом цветке, когда она от, 
кладывается внутри цветка. У Lechenaultia (семейство 
Goodeniaccae) пыльца удерживается в сумкообразной 
структуре, которая после сбора пыльцы векторами ста­
новится частью рыльца. У телопеи (Telopea) и других 
Proteaceae пыльца находится на вершине колонки рыль­
ца, которое принимает ее только после удаления пыльцы 
птицами-опылителями (см. рис. 15). В цветках коло­
кольчика Campanula (Campanulaceae) и подсолнечника 
(Compositae) выметывающие волоски на удлиняющемся 
рыльце выталкивают глыбки пыльцы из пыльников, 
пыльца оказывается снаружи цветка, и это облегчает ее 
сбор насекомыми-опылителями. Подобный процесс осо­
бенно интересен у Centaurea, одного из родов трибы 
цинаровых, где пыльца выделяется только при сокраще­
нии тычиночных нитей вследствие их раздражения на­
секомым-опылителем. Высказано предположение, что 
этот механизм предотвращает «кражу» пыльцы насеко­
мыми, не принимающими участия в опылении, или за­
щищает ее от ветра и дождя.

3.1. АДАПТАЦИЯ К ОПЫЛЕНИЮ ВЕТРОМ

Только около 30 из более чем 300 семейств цветко­
вых растений имеют приспособления для распростране­
ния пыльцы с помощью ветра, называемого анемофи­
лией. Семейства, в которых большинство родов относит-
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ам-

„оопыляемым, включают Gramineae (. 1Я„ 
к 0в (осоковые), Juncaceac (ситиии, J K"BUC). ^Р^нвовь*) ’ Chenopodiaceae (Map^W.Salica- 

G'c о Среди нескольких семейсти . rt,caceae 
(КраП"опыляемых животными-опылителямиТекот'Г 
1еН'10также являются ветроопыляемыми, напРим"р°рЫе

(Ambrosia) из семейства Compositae и ясен.
И3 семеИСТВа 01асеае- Эта особенность часТо 

аг° йируется с раздельнополостью при наличии одно 
<МН°СТ” (амбр03ИЯ И ре3а) ИЛИ двудомности (дуб 
^пписпособленность растений к ветроопылению выра- 

ГДя в редукции частей цветка, увеличении продукции 
ЖаеТ .. ц величины рыльца. Длинные тычиночные нити 
ПЫДВД пыльники далеко наружу от раскрытых при- 
вв’оиков. Пыльники слабо прикреплены к тычиночным 
цвет ни поДВИЖНы, могут вибрировать и двигаться в воз- 
нИ Тых потоках, что способствует высвобождению пыль- 
ду^^ыдьннки ветроопыляемых видов раскрываются 
цЫ- 1 в благоприятную погоду, когда тепло и сухо, т. е. 
т°льК° ноМ только в дневные часы. Цветки одних трав 
в °сН аЮТся рано утром и поздно вечером, тогда как 
раскрь один период цветения в течение дня.
другие "утие цветков растений ржи, готовых к цвете- 

^а5оЖно экспериментально индуцировать путем их 
НЙК>’ мия в течение 10 сек. Йохансен (Дания) показал 
за]с»Аб г что вспышка цветения следует с разрывом в 
В инуты По его мнению, резкое уменьшение солнеч- 
ДВ” япиации в естественных условиях связанное с про- 
Н01\прнием облаков, может служить основным тригге- 
х0 „па массового цветения злаков. Раскрытие цветков 
роМ „паотся лодикулами — маленькими белыми, похо- 
ИНД^и на лепестки структурами внутри цветка, которые 
*и набухают у основания, выдвигая наружу зеленые быстро набухаю у в * тычиночные нити
ЙИ”анно увеличиваются за счет быстрого удлинения 
неожиданно увел примерно с 2 мм до конечной
составляющих их кл Р достигаЮщей у ржи 
длины 7—10। мм со с [тие ПЫЛЬНика и высво-
1,6 мм/мин. Полагаю , пгпелствие потери воды
бождение пыльцы происходят всс^едтыми в течение 5— 
эндотецием. Цветки остаются[ р ленно закрываются 
15 мин, затем колосковые че у г

Этот процесс был прекрасно описан Задеру Press, 1931). 
по Arber A., ’’The Gramineae , Camorıag

длины 7
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Колосья ржи, находившиеся в затемненной комнате, были 
но выставлены на солнечный свет: «в следующие полминут?11^ 
шатся характерный шорох и нежное потрескивание; колос Cj,bı 
чешуи начинают ослаблять свои объятия ... То тут, то там 
ними застенчиво выглядывают кончики прелестных фиоле 
пыльников, и начинается общая суматоха. Кажется, что в 
цветке между сестринскими пыльниками начинается соревнс/^Ч 
за то, чтобы скорее покинуть свое тесное жилище! Хрупкая иВан^ 
пая тычиночная нить удлиняется все больше и больше, она 
не может далее поддерживать тяжелый пыльник и он опрок 
вается, а за ним следуют другие, разбрасывая вокруг себя мал bl' 
кие облачки пыльцевых зерен. Тычинки извиваются и дро?к 
волнении, выпрямляясь до самого кончика. Появляется все бол? Б 

'и больше пыльников, облачки пыльцы становятся все более мн 
численными и крупными, наконец, все цветки включаются в с°г° 
ление и миллионы пыльцевых зерен покрывают стол bokdvt- Пь1' 
суда>\

Массовое появление пыльцы трав можно наблюдав 
тихим утром в поле. Когда первый ветерок волну^ 
цветки, пыльца поднимается маленькими облачками, об. 
разуя дымку над полем. Если траву,не скашивать и 
стравливать скоту, один гектар райграса даст 210 кг 
пыльцы за сезон цветения. Выход пыльцы широко варь. 
ирует в зависимости от вида трав. Например, на посевах 
таких распространенных видов, как райграс, ежа сбор, 
ная, бухарник шерстистый и канареечник, каждый цве­
тущий колос дает от двух до пяти миллионов пыльцевых 
зерен, тогда как растения костра и овсюга выбрасывают 
менее 1000 зерен.

3.2. ПЕРЕНОС ПЫЛЬЦЫ НАСЕКОМЫМИ
И ДРУГИМИ БЕСПОЗВОНОЧНЫМИ

Распространение пыльцы животными предусматри­
вает специфическую коадаптацию между цветком и опы­
лителем. Сама пыльца обычно покрыта клейким веще­
ством, обеспечивающим ее прилипание к телу насекомо­
го. Она распространяется комочками, а не отдельными 
зернами, так как этим обеспечивается удобная величина 
груза для опылителя. Такой принцип наиболее ярко вы­
ражен у некоторых семейств, где для обеспечения эф­
фективного распространения пыльцы подключаются осо­
бые механизмы. Например, у Rododendron (Ericaceae) 
клейкое покрытие пыльцевых зерен усилено висциновы- 
ми нитями и пыльца распространяется в виде длинных 
«связок»; у определенных орхидных и ластовневых пыль­
ца склеивается в массы или особые структуры (полли-
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которые представляют собой цельный
" пыльцевой

"’УДли установленияцветком и опылителем су* ’”1 " нектар, пыльца или спои, 1 ст,,УЮт г коцТаииветки посещаются ра3 ”}ИЧе^иЦ ’Сг>бь'с агтТпОв *̂ду  /3 отсутствие прЯМЬ1х 'а^"чНЫм„ ПцРо^т. кРак^Нт,У 
-плить только п 1 актанто» Да^и Лр

РезУ^таТеН Зление
оме того, 

опылителей.
может про- 

случайных визитов.ют, что именно таким образом
уховертки и

''^Перечень насекомых-опылителей дан’в" таблице 1 
Примитивные насекомые копошатся в цветке, при этом 
I цасекомые-опьмители и их адаптации

Насекомые 

____________________ _____

________Адаптация --------------------------

личинка 
питается взрослая особь 

питается

некта­
ром ПЫЛЬ­

ЦОЙ
некта- 

ром пыль­
цой

пахучими 
вещества­

ми

hysanoptera
Трипсы — _ .

oleoptera
Различные жуки ______

в том числе навозные _ _
liptera 1 +

Различные мухи _ _ ,
в том числе навозные _ _

:yınenoptera ‘ +
Symphyta: пилильщики _ _ ,
Terebranthes, Ichneumoni- +
dae: 

осы-наездники ^мимик­
рия цветка) _ _ ,

Aculeata, Formicidae:

1 
1 + 

1 + 
1 

।

муравьи
Vespidae: осы
Apioideae: пчелы

.epidoptera
Rhopalocera: бабочки
(дневные садятся на цвет­
ки)

Heterocera: моли (ночные 
бабочки) 
совки (садятся на соцве­
тия) 
бражники (свободный 
полет)

3*
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их ноги и тела в большей или меньшей степени пОк 
ваются пыльцой, часть которой может попасть па pbj 
це цветка. Именно так ведет себя трипс Taeniothrips‘ 
сеае, опыляющий вереск Calluna vulgaris. Тетрады пы/г 
цы вереска прилипают к телу трипса, покрытому нею/' 
ром. Мужские особи трипсов встречаются редко, и сам/' 
в поисках самца передвигаются от цветка к цветку/ 
ренося пыльцу.

Важными опылителями тропических цветов слу;Ка 
жуки, имеющие особые приспособления для жеванр/ 
пыльцы. У Nemognathus, например, максиллы по ддИ1/‘ 
обычно превосходят тело насекомого. Жуков привлекав 
к цветкам их запах. Растения тропического семейств 
Аппопасеае имеют фруктовый запах, a Calycanthus 
бродильный. Жуки питаются липкой пыльцой и могут 
при этом осуществлять опыление. В основании цветка 
Calycanthus occidentalis (каликантус) расположена ло- 
вушка. Здесь ряды спирально свернутых красных лис­
точков околоцветника наклонены внутрь и покрывают 
пыльники и пестик. Фруктовый запах цветка привлекает 
жука Colopterus, который проникает в ловушку и поеда- 
ет особые плодовые тельца, формирующиеся из стериль­
ных пыльников. Когда жук оказывается внутри, лепестки 
околоцветника рефлекторно закрывают выход, удер­
живая до десяти жуков в одном цветке. Вначале воспри­
имчивые рыльца увядают перед растрескиванием пыль­
ника, которое происходит не раньше чем через два дня 
после раскрытия цветка. Затем цветок раскрывается 
полностью, освобождая покрытых пыльцой жуков, кото­
рые посещают вновь раскрывающиеся цветки и осуще­
ствляют перекрестное опыление.

Сходные улавливающие механизмы привлекают па­
дальных или навозных мух, особенно для опыления 
аронников, которые могут издавать запах разлагающих­
ся фекалий человека. Более примитивные типы мух про­
сто ищут нектар в пахучих цветках, например плюща 
(Hedera helix) и различных зонтичных, тогда как у 
высокоадаптированных мух хоботок очень удлинен, что 
облегчает питание нектаром. Так, хоботки жужжал 
(Bombyliidae) достигают 10 мм, а слепни и длиннохо- 
ботницы Южной Африки имеют хоботки длиной 50 мм. 
Мухи не нуждаются в пыльце для выкармливания личи­
нок, поэтому их опылительные функции нерегулярны. 

Род Hymenoptera включает несколько экономически
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наиболее важных насек,,mIiy ы „ пчелы корм,,, С11„'‘* г,'''^11тс.л..СрсДи взрослых иасе,(ом,2-""""Иж ,’7' " , ,„,у 
используют пыльцу как «’лиц,,, "ял,., тея известными потреб^ бРяИ*Ьв1Ик,,6'1 I, 
вестны как опылителЯМ” М * >""ед4 
с викторианских време„ Щ"Роко вЯара и ' »Вля 
опыляется муравьями, кот2Мар'»ее Я^ТранещЯ 
таром ее пурпурных цВР°Т°Рь'е ПитаЯТе""е и'°е е11((. 
яия растения на уров,.Кив’ Расп. Тся <>би. р‘^/г, 
например в Сахаре Mv ',0ЧВь‘- В тЯ^'ЧНях "Ы'1 Нек 
опылении различных яграЯИчес1<Их п ^'"'За­
носящиеся к этому сем.Я ЕнрИогы Ва*нуъ  УстынЯх 
ники, легкодоступные МУ’ РаМ вРи одними из немногих НасР МураяЬеВ ^РУКные'Я £■ 

большие перепады темп. К0Мь'х сп. К°ТоРые ! Нектар-

Рис. 13. Опыление австралийской орхидеи Cryptostylis leptoclıila 
осой-наездником. Слева — оса приближается к цветку своей хвосто­
вой частью с брюшком, обращенным к рыльцу; справа — обхватив 
нижнюю губу цветка усиками, насекомое вздрагивает и затихает, 
а затем покидает цветок, неся пару поллиниев на брюшке. Оса по­
сетила один за другим три цветка в короткое время (по Cole­
man Е., The Victorian Naturalist, 1930, 46, 237).
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к опылению определенных орхидных. Цветки привлек^ 
ют самцов тем, что по форме они напоминают самок 
Молодой самец, обычно еще не встречавший самку 
подлетает к цветку, при попытке совокупиться касаетс 
клювика рыльца своим телом и уносит поллинц 
(рис. 13). Перелетая с цветка на цветок и повтор^ 
описанные действия, насекомое осуществляет перекрест­
ное опыление. Поллинии орхидных всегда располагают 
ся в особом месте на теле насекомых: ихневмониды пе­
реносят поллинии Cryptostylis leptochila (рис. 13) ца 
брюшке, поллинии Platanthera chlorantha — на глазах 
поллинии Р. bifolia — на хоботке и поллинии Sabia рга 
tensis — на груди. Осы могут переносить поллинии на 
большое расстояние к другим цветкам.

Трутней пчел привлекают цветки других орхидных 
воспринимаемые ими как насекомые-враги, вторгшиеся 
на их территорию. Отражающая ультрафиолетовые лучи 
центральная часть цветка, указывающая путь к нектару 
внешне напоминает насекомого, и во время агрессивной 
реакции трутней может происходить опыление. Пыльца 
орхидных переносится массами и недоступна для пита­
ния. Поэтому цветки привлекают таких пыльценосных 
насекомых, как пчелы, выделяя нектар.

В сравнении со всеми другими насекомыми пчелы 
наиболее активно участвуют в опылении. Для них харак­
терен широкий круг поведенческих реакций — от отно­
сительно простых у одиночных пчел до сложных у медо­
носных и других общественных видов. Многие одиноч­
ные пчелы, например из семейства Prosopididae, имеют 
короткие ротовые органы и поедают пыльцу, позднее 
отрыгивая ее для расплода. Пчелы-листорезы (Megachi- 
lidae) собирают пыльцу на брюшке, тогда как все высо­
коорганизованные пчелы собирают ее на волосистой по­
верхности ног (низшие типы) или в корзиночки на зад­
них ногах (наиболее высокоразвитые). Крупные пчелы — 
сильные насекомые, способные раздвигать части цветка 
в поисках пыльцы или нектара. Такие растения, как 
дельфиниум и аконит, имеющие открытые цветки с 
длинными шпорами, опыляются исключительно пчелами, 
тогда как закрытые цветки многих представителей La- 
biatae, Papilionaceae и Scrophulariaceae опыляются шме­
лями. Шмели могут переносить значительное количество 
пыльцы, и, даже если они пытаются стряхнуть всю пыль­
цу, прилипшую к их опушению, ее остается достаточке
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Рис. 14. Пчелы, работающие на гбает мандибулами пыльцу с Пк1п,режках ивы п11о
„осит мед с язычка к месту о™НИк°в; пчела СЛева соскпр 
справа вверху с помощью средни, °Жения ^лцКозРава в"изу Пепе «У СВО"'У ГРУ3У ("О Но<!геГ1974)"ОГ o’peS^’ "X

Л н деленную фор.

для опыления. Адлер (1966) показал, что для хорошего 
завязывания семян в цветках арбуза необходимо восемь 
посещений пчелами.

Медоносные пчелы посещают цветки, которые могут 
предоставить пыльцу, или нектар, или то и другое. Ан­
глийский пчеловод Дороти Ходжес описала в 1952 г 
как она «наблюдала процессию пчел, возвращающихся 
с поля, с грузом пыльцы то темно-коричневого или чер­
ного цвета, то светящимся яркими красками — оранже­
выми, желтыми, красными или зелеными». Пчелы сме­
шивают пыльцу с содержащимся в их медовом зобике 
нектаром в пасту, формируя пыльцевой груз. Это зача­
ровывающая процедура. Пчела счищает пыльцу с тела 
язычком и ногами, перенося ее на щеточки средних ног 
(рис. 14). Кончики задних ног сложены вместе, тогда как 
кончики средних ног помещены между ними и выдвину­
ты вперед. По описанию Ходжес, «в результате пыльца, 
превратившаяся в клейкую массу, откладывается в ви­
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де плотных валиков на внутренней стороне кончик0 
задних ног. Когда на них собирается достаточно пыльц^ 
происходит последняя операция. На дистальном Коцц1, 
с внутренней стороны голени задних ног расположен^ 
сильные гребни, направленные против отложенных и' 
кончике противоположной задней ноги валиков пыдь$ 
цы ... и пчела толкает их вниз, вычесывая таким обра 
зом компактную массу влажной пыльцы в пыльцев0^ 
пресс между гребнем и поверхностью противоположной 
ноги. Сустав между голенью и лапкой закрывается 
пастоподобная пыльца продавливается в пыльцевой 
пресс и выталкивается наружу и вверх... укладываясь 
на гладкое вогнутое днище пыльцевой корзиночки».

По возвращении в улей пчела откладывает пыльцу 
в пустые или частично заполненные восковые ячейки 
Она опускает задние ноги в ячейку и выдавливает 
пыльцу средними ногами. Другая пчела плотно спрессу. 
ет пыльцу и, когда ячейка заполнится, запечатает ее 
медом для сохранения. Каждая ячейка содержит около 
15—20 носок пыльцы весом от 7 до 15 мг. Запасенная 
таким образом пыльца называется пергой. Во время хра­
нения она может подвергаться биохимическим измене­
ниям, включая увеличение кислотности и инверсию со­
держащейся в ней сахарозы, накапливает большое 
количество гистамина. Многие из этих изменений осуще­
ствляются за счет микробиального загрязнения, так как 
с образованием перги связана особая бактериальная 
флора.

Виды запасаемой пыльцы варьируют в зависимости 
от сезона цветения. По данным Джерри и Аллена (1957), 
в Европе ранней весной (февраль — март) в первую' 
очередь происходит сбор пыльцы с древесных пород, 
в частности с орешника, тополя, омелы и ивы. Поздней 
весной (апрель — май) преобладает пыльца плодовых 
деревьев, одуванчика и крестоцветных, а также дуба и 
ясеня. Ранним летом пчелы собирают преимущественно 
пыльцу клевера, горчицы, окопника, мака и других сор­
няков. Большинство этих растений дает пыльцу от 10- 
до 16 часов ежедневно, но некоторые открываются толь­
ко утром, между 6 и 10 часами; к ним относятся роза, 
мак, крестовник, Verbascum и вербена.

Наиболее примитивные чешуекрылые имеют жую­
щие ротовые органы и питаются пыльцой, но более раз­
витые формы питаются исключительно нектаром, ис-
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11 а Них В По-

потребляет3^- Цветка

Для этого Длинный тлицветки в течение дНя '<Ии Хоб°ток с
1,1 /ях нектара и пыльцы. Наобоп садятся ' ®абочки 
<а ночной Образ жизни „ °Рот' Моли в "а в " 
Ч°" "абл. 1). Взрослая особь °Рха^ НаДУТ в «снов

пишу, поскольку чешуекпь"°требляет £Сю Ветка«и 
Ксении- Моли обладают сильным Le Не вЫк '° с°бРан- 
„имому, является важным видом ° °НЯНИем Ч^ИВа'0’ 
Пыления, и могут также опылять Пта^ Для’ По'Ви- 
нь/е иветкИ- По сп°собности огп. ,' "с,адючитад Я/°ЧНого 
дражники могут конкурировать ' Ять HeKOTODbt 4ли»- 
чешуекрылыми цветки обычно бо2 КолибРи qB® адетки 
ют подвижные пыльники в про™»®6 "е;к,'ь1е Ча ’Ляемые 
цветкам с фиксированными пыли Поло;кность „ 0 Нме‘ 
ны для растений, опыляемых птицам^’ К0Т°^п^-

ПТИЦЫ, ЛЕТУЧИЕ мыши
И ДРУГИЕ МЛЕК0ПИТАЮЩИЕ КАК ОПЫЛИТЕЛИ

очень высокого

Требования позвоночных к пише ми 
больше, чем у беспозвоночных, однако' °го сл°жнее и 
чие мыши, а также некоторые мелкиеИ птицы, и лету- 
поедают пыльцу и нектар как основн™ млек°питающие 
на и могут участвовать в опылении Сят= ТЬ их Раиио- 
ся в пыльце и нектаре, служит по-виЛЛ содеРЖащий- 
аттрактантом и источником энергии лло У’ осн°вным 
обменного уровня у колибри котоп„°ЧеНЬ высокого 
1,75 Дж/г/ч и которая ежедневно поглот» необх°Димо 
пищи в два раза больше ее собетНлии Щ т количество 
ночные имеют большую продолжитеХ° ВеСа' Позв<>- 
пища необходима им круглый гол п! °СТЬ жизни, и 
ли они в основном встречаются 1’ Тп ™Му Как опь,лите- 
где цветы появляются в₽о вс^вр'е^е^Ха"^ РаЙ°Нах’

Птицы часто добывают нектяп пЛД 
Действительно, в Индонезии встречаетсяаЛЫВаЯ ЦВе™"' 
семейства Loranthaceae. речается один из родов ~«^«иоа L.uı diıuıaceae, у растений которого цветки ос­
таются закрытыми до тех пор, пока их не проколет 
клювом птица, после чего они взрывоподобно раскры­
ваются.

К птицам-опылителям относятся виды колибри из 
Нового Света, африканская и азиатская нектарницы, 
гавайские цветочницы, американские сахарные птицы, 
австралийские медоеды и попугаи лори. Лори также из­
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вестны как теткоязычные медовые попуган; это назва 
пне дано из-за бахромчатого кончика языка, которьр 
характерен для птиц, приспособленных к питанию нект*' И 
ром., Если колибри осуществляют свои функции, порха 
перед цветками, другие птицы, например медоеды, с 4 
дятся на цветки или ветки под ними. Цветки, приС1.а' 
собленные для опыления птицами, должны быть дОст 
точно крепкими, чтобы служить и насестом для птищ 
и устоять против повреждения при проникании ее клю’ 
ва. Опыление птицами — особенность многих растени” 
Австралии. Их цветки часто собраны в соцветия, похо*  
жие на подушечку для иголок (что соответствует выще 
указанным требованиям), и окрашены в красный цВет 
особенно привлекательный для птиц. Когда раскрывают’ 
ся цветки телопеи (Telopea) и многих видов гревиллец 
(Grevilla, Proteaceae), пыльца выдавливается из пыль­
ников на верхушку колонки столбика и может попасть 
на головки птиц-медоедов, садящихся на соцветия в по­
исках нектара (рис. 15). При перемещении птицы к бо-

Рис. 15. Австралийский медоед перед опылением цветка Grevillea. 
Во время контакта с предыдущим цветком на голове птицы уже 
образовалась «шапочка» из пыльцы. Когда медоед полностью по­
гружает длинный клюв в цветок, его головка прикасается к рыль­
цу, находящемуся на конце колонки, осуществляя опыление 
(по Morcombe, 1968).
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cTäрому цветку пыльца^понимающего рыльца И0ПаДает На в° Первые наблюдения за опыЛен„ П°веР'‘110СТь
CJoro^PB ИндоРнеМзииПвС|892НгЯ nə^Äo^1113*'

°сЯ исключительно этими живо™ СТНо' что 0Ня nsWs, 
мых летучими мышами видон Ыми- в число °Пь,Ля- 
баобаб (Andansonia), дУрман в*°Дят  банан °пыляе- 
(Artocarpus). Цветки этих видов и Хлебное„ а)- 
‘ерный аромат, похожий, как гово в'ЧНо издаю? & 
животных и напоминающий запахТ’ На запах с Р 5 
цветки банана имеют затхлый запаЛ?ЯН0й кислой 
ляемых летучими мышами, как п^в У растений ont’ 
ложены на длинных свисающих Рр 2°’ цве™и nacn“' 
деревянистой лианы Mucuna Хут „ блях' которые J 
ну. Каулифлория, цветки котовой Игать 10 м в ЛЛИУ 
средственно на ветвях дерева тХ/аСП0Л0Же1<ы непо’ 

характерной адаптации для данного пРимером 
поскольку летучие мыши любят висеть П°вСОба °"Ыления 
время питания. Цветки опыляемых Л₽Т ИЗ голов°й во 
растении образуют огромное коТиХ ® УЧИМИ мышами 
баб, например, имеет 1500—2000ИЧпьСГ"ЫльЦь,: бао. 
цветке. Летучие мыши, питающиеся нТЛ К0В в «Дном 
принадлежат к подсемейству Glo«n„T ?ом и пыльцой 
ставители которого отличаются более ХХ’ В“ npe* 
дочкой и более длинным языком чТ , коничес!<ой мор- 
сородичи. Язык Mysonycteris härriSon^ Насеком°адные 
телу. Фогель (1968) показал что шепе?° c-i""e равен 
сходна с чешуйками на брюшке шмечя и GlossoPhaga 
служит приспособлением для .т? ’ по'вВДимому,

Многие мелкие паститеЛ.^ переноса пыльцы.
едают цветки и могут опылять^Т „лекопитаюЩие по- 
отмечал, что гавайская ночная крыса’РяТнЛ В 1945 г' 
карабкается по деревьям FrcunL^n h hawaııensis 
сочных прицветников и ппе/а ‘Пе Ш arborea в поисках 
Баобаб Adansonia. diaiMn еДЭЯ ИХ’ пеРеносит пыльцу, 
lago) Некотопыр aİa может опыляться галаго (Ga- 
Tarsipes spe^ например опоссум-медоед
Rattus fascines питЯ австРалииская эндемичная крыса 
собранные о ясь нектаРом, регулярно опыляют 
ки некотопыг рВ€;Т11я типа подушечек для иголок цвет- 
»УЮ Bankfia attfnuata^' ВКЛЮЧая банк™"У утончен-
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3.4. ОПЫЛЕНИЕ С ПОМОЩЬЮ ВОДЫ

Проточная вода представляет для рассеивания пыЛь. 
цы водных растений такую же идеальную среду, как ь 
воздух. Однако, поскольку пыльца наземных растение 
обычно лопается при помещении в воду, у водных 
тений сформировались различные механизмы для защиТЬ1 
своей пыльцы или для адаптации к пресной, солоно» 
ватой и морской воде.

Многие водные растения, населяющие все виды во- 
доемов, кроме морей, просто выносят цветки на поверх» 
ность воды.

Аналогичным образом некоторые наземные растения 
опыляются при помощи капель дождя, позволяющих 
пыльце перемещаться от пыльников к рыльцу., а с бры3. 
гами — от цветка к цветку. Определенные водные рас» 
тения погружены в воду в течение всего жизненного 
цикла, но «умудряются» осуществлять опыление на ее 
поверхности.

Один из наиболее эффективных механизмов — это 
опыление с помощью пузырьков воздуха: мужские цвет­
ки, пыльники или даже пыльцевые зерна, заключенные 
в такие пузырьки, отделяются от погруженного расте­
ния и всплывают к поверхности воды, где осуществля­
ется опыление.

В 1869 г. Скотт наблюдал у валлиснерии (Val- 
lisneria, семейство Hydrocharitaceae) интересный про­
цесс: «под полуденным солнцем неисчислимые цве­
точки освобождаются от своих оберток и всплывают по­
добно маленьким воздушным шарикам, пока не достиг­
нут поверхности воды, где чашечка тихо лопается — два 
больших противоположно размещенных лепестка вы­
прямляются, образуя крошечные рули, а третий, мень­
ший, загибается назад, как миниатюрный парус, ... вос­
хитительным образом помогая цветкам в выполнении 
их миссии по отношению к появляющимся женским 
цветкам». Женский цветок, вначале погруженный в во­
ду, быстро выносится на поверхность за счет удлинения 
цветоножки, которая похожа на спираль.

Другой представитель того же семейства — морская 
трава Halophila — адаптирован к опылению в воде иным 
способом.

Ее сферические пыльцевые зерна высвобожда­
ются в воду на длинных клейких нитях, помогающих
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тые пыльцевые зерна (р) Amplıibolis antarctica пере- nue 16. НитЧ,а1ЛМ течениями к гладким клейким рыльцам ($) жен- 
носятся П (") ЛII О СТЬ Ю погруженных в воду (по Ducker S. С., йх “»етМВ,Кпо» R- В.. Aust J. Bot, 1978, 26, 265).
Pettitt J- 1 b’

нтакту с рыльцами и увеличивающих его возможность. 
9° и наблюдения были впервые сделаны в 1826 г. фран­
цузским исследователем и ботаником Годишадом в зали- 

е Шарк (Западная Австралия). Он отметил необычную 
нитевидную пыльцу морской травы Amphibolis antarctica 
(семейство Cymodoceaceae). Она распространяется в во­
де подобно хлопковому волокну, собранному в длинные 
веревкообразные массы, в поисках неуловимого женско­
го цветка (рис. 16), поскольку разнополые цветки по­
являются на разных растениях.

Замечательная особенность пыльцы морской травы 
заключается в ее способности сгибаться и разгибаться 
в морских течениях, что существенно при^ее длине: на­
пример, пыльца зостеры (Zostera, семейство Zostera- 
сеае) достигает длины 3 мм, а у Atnhibolis — более
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5 мм. Это происходит в результате потери слоя 
пой экзины.

Почти все эти водные растения являются од 
ными. Виды болотника (Callitriche) относятся 
дольным и имеют разнообразные механизмы опьК ^ПУ- 
для С. verna, цветки которого расположены над1ЛеИия 
характерна пыльца с толстой экзиной, напрот^0^ 
С. autumnalis, полностью погруженного в воду, ПьВ’ у 
не имеет экзины, но покрыта липидами, возможно^ 
щищающими ее от воздействия воды во время пут’ За' 
ствия к рыльцу. - yTeıM



ijlbllA И ОПЛОДОТВОРЕНИЕ
4-

Из рыльце цветка может пг\ца как данного, так и другие ЗСТЬ Разнообпя.и бирает только совместим^ ВИДов. одНакоРазная пыль- 
семян. Полагают, что этот выл !1ЫльЧу для , Рыльце вы- 
модействием между МаКр0‘б°Р обУслоВлен а^ЗЫваияя 
ми на рыльце и в 0ппо₽п лекУлами бым взаи. 
пыльцевого зерна. ределенных учас^атз°ванны.

ах оболочки

. ДВЕ САМОСТОЯТЕЛЬНЫЕ СФЕРЫ 
пыльцевой ОЬОЛОЧКИ

Оболочки всех пыльцевых зерен приспособлены к пе­
реносу белков и других материалов, происходящих как 
из самой пыльцы, так и из клеток родительского расте­
ния (спорофита). Два слоя пыльцевой оболочки — эк­
зина и интина — представляют собой две различные са­
мостоятельные сферы в отношении их подвижных ком­
понентов (рис. 17). Полости в экзине, сводчатые у 
покровных типов и открытые у похожих на сетку столб­
чатых типов, содержат белки и гликопротеины, выде­
ляемые тапетумом пыльника, и часто запечатаны сверху 
маслянистым поверхностным слоем. Напротив, в слой 
интины во время его отложения включаются белки, син­
тезируемые молодой спорой и позднее вегетативной 
клеткой пыльцевого зерна. Эти белки откладываются в 
полисахаридном матриксе стенки в форме трубочек или 
листочков. В пыльцевых зернах, имеющих апертуры, бел­
ки интины концентрируются ниже проростковых апертур, 
тогда как у неапертурных типов располагаются в интине 
вокруг всего зерна.

Эти продукты, имеющие различное происхождение, 
находятся внутри пыльцевой оболочки и оыстро выде­
ляются при увлажнении пыльцевого зерна, например при 
попадании на воспринимающую поверхность рыльца. 
Пути и кинетику выделения содержащихся в оболочке 
белков можно изучить с помощью простых эксперимен­
тов (см. главу 7). Первыми высвобождаются белки, со­
держащиеся в экзине, они диффундируют из полостей
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Рис 17 Характеристика разных сфер оболочки пыльцевого зерна 
имйпозии с использованием флуоресцентно-иммунологического „е. ?одаР (по Howlett В. J., Knox R. В, Heslop-Harrison J. J Cell Sc. 
1973, 13. 603-619; Knox R. B„ Heslop-Harrison J., Cytobios, 1971, 
4, 49—54):

пктпьиевого зерна (g). выявленная с помощью .,пг«няя поверхность пыльцеви*  а в — срезы замороженных пыль- а “LunvSmero электронного микР?,Сль1Гевых ’ диффузатов флуоресцентно-мече- 
иевых^ зерен после обработки пь1льцевых^адывает связывание антител бел­
цевых аМИ кролика. Рисунок и участков в пыльцевых зернах,
НЫМИ ЛчГны (е) и интины (О вивип^льНикё во избежание артефактов, сбу1 
которьТбыли разрезаны прямо в пь сухое пыльцевое зерно (р) 
словленных Диффузией На Рисунку непосредственно в желатине ........
экспозиции Вв Зтеченне 30 секунд.. За это короткое
ровали из мест локализации в оболочке пыльцы и 
пыльцевого зерна.

- --в желатине после 
время белки диффунди- 
видны как ореол вокруг

оболочки в течение первых секунд увлажнения (см. 
рис. 17).

Белки интины выделяются позднее, в течение двух- 
трех минут, диффундируя из проростковых апертур 
тех пыльцевых зерен, где интина эффективно запечата­
на неэкзиной, или со всей поверхности пыльцевого зер­
на, если нэкзина пронизана каналами. До настоящего 
времени большинство исследований белков пыльцевой 
оболочки проводилось гистохимическими методами или 
включало количественное электрофоретическое их опре­
деление в экстрактах пыльцы. Эти эксперименты пока­
зали, что указанные места оболочки пыльцы содержат 
множество ферментов, антигенов и гликопротеинов. 
Один общий количественный анализ высокомолекуляр-
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псств ® пыльцевых экстрактах показывает, что 
.|Х находятся примерно в равных количе-

1 небольшим добавлением липидов.
сТ0аХ Сгемян бобовых выделены лектины или агглюти-

И3 оТОрые могут действовать как растительные ан- 
нцЦЫ, Кс удивительной специфичностью связывающиеся 
г^Л0’пыми гликопротеинами растений. Лектины пре- 

çTBeHHO связываются сахарами. Впервые их обна- 
п0 способности взаимодействовать с гликопро- 

рУ*  выми оболочками клеток животных, вызывая 
теИН°тинаиию или обособление клеток. Это свойство 
аГГЛио специфически ингибировать предварительным до- 
м°Жением к лектину простого сахара. Связывающие 

лектинов из семян различных видов бобовых 
УчаСифичны к определенным сахарам. Лектины способ- 
СПе избирательно связываться с гликопротеинами у по- 
HbI 0СТи клетки, так как они распознают концевые 
Вбуппы сахаров в цепи, прикрепленной к белку. Так, 
Г ктин из канавалии (Canavalia ensiformis)—это бе- 
л способный взаимодействовать с глюкозой и ман­
нозой, но не с галактозой; его изолировали, очистили и 
назвали конканавалином А. В двойных диффузионных 
тестах в агаре со многими пыльцевыми экстрактами лек­
тин дает преципитаты, и это показывает, что гликопро­
теины с соответствующей специфичностью к сахарам 
находятся в оболочке пыльцы. Использование лектинов, 
меченных флуоресцинизотиоцианатом, показало, что кон- 
канавалин А связывается белками интины и экзины 
пыльцевого зерна, свидетельствуя о наличии гликопро­
теинов в оболочке пыльцы.

4.2. РЕАКЦИИ РАСПОЗНАВАНИЯ

Для успешного опыления необходима очень точная 
степень соответствия и коадаптации между пыльцой и 
рыльцем — началом пути к женской яйцевой клетке. По­
пав на рыльце, пыльцевое зерно может прорастать, об­
разуя пыльцевую трубку; она переносит два спермия 
в зародышевый мешок, где они высвобождаются. Один 
сливается с женской гаметой — яйцеклеткой, второй 
с первичным ядром эндосперма, с тем чтобы сформиро­
вать зародыш и эндосперм в процессе двойного оплодо­
творения, характерного для цветковых растений 
(рис. 18). Несоответствие на любом этапе этих после-
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(Восприятие 
ПыльцыТ
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сосочки рыльца

Пыльца
(мужской гаметой 

Рыльце

Столбик

трубки

Восприятие ------------- -
пыльцы—- у

3. Пыльцевая трубка про­
никает В ткани рыльца 
Активизация рерменпоо,

Зародышевый меш^ 
(женский zaMemomt^j

► ^невосприятие. 
пыльцы) ,--
Набухание и пророСтп 
ние отсутстбцтт ^ 
Чужая пыльца не паг 
познается с'
Невосприятие

’ Пыльцы ’

Восприятие ________
пыльць!

(/.Пыльцевая трубка 
растет через столбик

восприятие ________ _
пыльцы

5. Пыльцевая трубка про-, 
никает в зародышевый 
мешок
Оплодотворение

Проникание в ткани 
рыльца не происходит 
Самонесовмести - 
масть
Невосприятие 
пыльцы ,

I
Рост пыльцевой триб- 
к и о столбике прекра­
щается
Самонесовместимость 
Невосприятие 
пыльцы | 
Неспособность спер- 
мия достичь яйце­
клетки

Рис. 18. Диаграмма, показывающая поведение пыльцы и пыльце­
вых трубок при совместимом и несовместимом опылении. Похожая 
на руку структура представляет собой пестик, а пыльцеобразные 
выступы отдельные сосочки рыльца. Схема основана на наблю- 
mvtmv* Растений из сем. Iridaceae, Compositae и Cruciferae, ynoıvr нутых в тексте.



Рис. 19. Прорастание пыльцы на поверхности рыльца райграса.

довательных событий создает эффективный барьер для 
функции мужских гамет.

В контакт с поверхностью рыльца вступают самые 
разнообразные пыльцевые зерна, приносимые воздуш­
ными течениями или насекомыми-опылителями (рис. 19). 
Рыльца гладиолуса (Gladiolus, семейство Iridaceae) 
имеют сухую, но клейкую поверхность. Эксперименталь­
но показано, что пыльца растений из других семейств 
обычно не набухает и не прорастает на них (рис. 20), 
в то время как пыльца растений из семейства Iridaceae
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Рис. 20. Микрофотографии живого рыльца гладиолуса qP 
после опыления совместимой пыльцой Gladiolus (q), Пь.Рез 2 qa 
cosmia аигеа (б) и пыльцой Gloriosa rothschildiana (ц\. Qr fi 
с помощью сканирующего микроскопа (по Knox R в Д’ ^УчеЛ 
Harrison S., Smith Р„ Marchalonis J. J., Proc. Nat a e A p 
U.S.A., 1976, 73, 2788). ' Acad,

вступает в контакт с рыльцем. При этом пр 
немедленное выделение белков экзины через мнкИСХ°Дит 
за которым в течение нескольких минут слеХ:?0"°РЧ 
ление белков интины. Эти события сигнализирую ВЬ1Де- 
чале роста пыльцевой трубки и прорастании пьи ° На' 
зерна. Одновременно осуществляется второе Ь^ев°го 
связанное с распознаванием,— активизация ферм ЫТИе’ 
систем, под действием которых пыльцевая трубкаеНТНЬ1х 
прокладывать себе путь через стенку клетки Мо>Кет 
и проникать в нее. Однако пыльцевые трубки ^Ь1ЛЬЦа 
скорее между клетками столбика или, как у Qi Р?.СтУт 
и Lilium, через канал столбика, который заполнен °^S 
держивающей их рост слизью. П°Д-

Даже на этой поздней стадии опыления заверши 
несовместимого скрещивания может быть останов^6 
(см. рис. 18, ступени 4 и 5). Некоторые формы само!? 
совместимости проявляются в остановке роста пыльп 
вой трубки именно на этой стадии. Конечные этапы рщ 
та пыльцевой трубки — это ее проникание в зародыше- 
вый мешок, когда она попадает во вспомогательную 
клетку, прилегающую к яйцеклетке, и через открываю­
щуюся пору выделяет (возможно, с некоторой взрывной 
силой) две гаметы. Одна гамета сливается с ядром яйце­
клетки, чтобы сформировать зиготу, другая — с первич­
ным ядром эндосперма, запуская формирование эндо­
сперма. Даже на этой поздней стадии существуют пре- 
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к яй-

пываюшпе механизмытворение, а именно нес7С°РЫе прелп, высвобождать муЖскИе °Со6^сть ТвРаШа10т 
бождения,- неспособност[аМеты’ иЛи ‘ЛьЧев0Ц иеклетке. Оба эти мехЬ^ СпеР*н я 1 тРУбкц
гамет. Несовместимости ЗМа поел,РНкРеплят, Вь'св0. 
лении существует v Л На данной А ТвРа^ают Ся 
днева (HemerOcaııyis) Ка° ^eob^a^ пРиГса* ПИЯНИе 

acao) и крас“;

43 КОНТРОЛИРОВАНИЕ ОПЫЛЕНИЯ

Активное невосприятие пыльцы вслед за несовмести­
мым скрещиванием впервые отметил Чарльз Дарвин в 
1882 г- əH обнаружил, что после самоопыления пыль­
цевые массы некоторых орхидных становятся бурыми и 
некротическими, не разделяются на пыльцевые зерна и 
не прорастают. Недавно показано, что с реакцией не­
восприятия связан полисахарид каллоза, которая от­
гадывается в прорастающей пыльце или иногда в клет­
ках рыльца при контакте с несовместимой пыльцой 
(пис. 21). Природа и скорость этих видимых проявле­
ний несовместимости являются важными последствиями 
оеакций распознавания между пыльцой и рыльцем.
1 Со взаимодействующими поверхностями клеток 
пыльцы и рыльца можно манипулировать как физиче­

Рис. 21. Микрофотография, показывающая флуоресценцию калло­
зы, образуемой пыльцевыми трубками при несовместимом опылении 
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ски, так и химически, чтобы изменить их способно^ 
к взаимному распознаванию. В течение многих
И. В. Мичурин и его последователи в ССС показыв^. 
ли, что несовместимость между различными родами ц 
видами можно преодолеть путем нанесения смесей 
пыльцы на рыльца. В 1968 г. Стетлеру в Сиэтле (СШД) 
при работе с несовместимыми видами тополей удалось 
«замаскировать» обычно несовместимую пыльцу,^ сме­
шивая ее с совместимой пыльцой, стерилизованной гам­
ма-облучением, он получил гибридное потомство. Нокс? 
Уиллинг и Эшфорд провели дальнейшие эксперименты 
с несовместимыми видами черного и белого тополя в 
Канберре. Они обнаружили, что разные несовмести­
мые виды пыльцы можно одинаково успешно замаски­
ровать с помощью диффузатов совместимой пыльцы для 
получения гибридного потомства. Эти эксперименты по­
казали, что содержащиеся в оболочке пыльцы белки 
необходимы для реакции распознавания на поверхности 
рыльца. В дальнейших опытах с тополем и различными 
крестоцветными промывание пыльцы растворителями 
также изменяло ее способность к распознаванию, пока­
зывая, что целостность естественных взаимодействую­
щих поверхностей в неменьшей мере необходима для 
выражения реакции распознавания.



ДЭРОБИ°Л°ГИЯ ПЫЛЬЦЫ

Пыльца составляет лишь He6n„R планктона, или споровой пыли ппи2тШую часть аэпо 
сфере. Наиболее часто встречав? СТВующей в атмо' 
гического происхождения 2 этВЮ^еся Истицы биоло’ 
бенно споры грибов. Например Пп „Р°°РГанизм«, осо- 
измерении в Кардиффе (Англия) Данным ежегодных ставляют только 2% аэропланЭи’ 2'ЛЬЦевые зерна™- 

s° сг"рХГл^;» S'a=-

- ,7 „ Ф»коЛТОВЛХ«»™ 37, аскомице- 
ленные в воздухе, формируют 09Д Час™цы- распы- 
6“”р“" “ю“! ■ -’Е™ ХХ“.„Гьр‘х™:

трудно, но водоросли, волоски растений, семена и другие 
растительные фрагменты, а также летучие вещества 
включая терпены, можно обнаружить легче. Терпены 
представляют собой маслянистые вещества, выделяемые
листьями деревьев на солнечном свету, и могут форми­
ровать голубую дымку в атмосфере или же агрегиро­
вать или полимеризоваться, образуя буро-черную воз­
душную сажу. Атмосфера может содержать и другие 
частицы, например, золу от лесных пожаров или про­
мышленные выбросы не полностью сгоревшего топлива. 
Аэробиология изучает поведение суспензий частиц, как 
живых, так и неживых, перенос которых с одного места 
на другое зависит от свойств атмосферы. Аэрозоли могут 
перемещаться на короткие расстояния или выносятся в 
более высокие слои атмосферы и проходят долгий путь, 
прежде чем отложатся в другом месте.

5.1. ПЕРЕНОС ПЫЛЬЦЫ В АТМОСФЕРЕ

Судьба таких частиц, как присутствующая в аэрозоли 
пыльца во время рассеивания в атмосфере, была описа­
на Хирстом (1973): «для любой такой маленькой и лег­
кой частицы . . . воздух является очень вязкой средой. 
Если бы мы с вами были погружены в патоку, мы па­
дали бы со скоростью, равной нескольким миллиметрам 
или сантиметрам в секунду, не в состоянии продвинуть­
ся далеко, и вынужденно оказались бы в зависимости
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,пе1Ы». Об атмосфере хорошо СКаз от движения сре^ в03духа. Она разделена На,°бЧ 
0 беспокойном оке сферу, стратосферу, <4.
Шое количество зо • нных в порядке уДале 3%. 
сферу п ме30±Ртн' Тропосфера содержит почти V? 
поверхности Земли. Р жпзнн 0 не„ ГОВорят, ЧТов^ь 
воздух, необходима , равНовеспи в противопол^ 
находится в конвеки 11ациОнным равновес­
ность наружным "оя ает атмосферу в основном Пу.
Солнечная энерг я '“Сатура воздуха уменьшаетсяУс 
тем конвекции, над уровНем моря в пределах Тр0. увеличением высо
посферы. „орпхНости Земли расположен очень Тон. 

Близко к поверхнос ы. молекулярными силами; 
кий слон воздуха. СВппенка движущегося воздуха, из. 
над ним находится пл в котором воздух пере.
вестного как ла"инар земной поверхности. При ветре 
мешается параллельно воздуи толщина
u турбулентном перемет 1 мм, тогда как ясной ти- 
слоя может быть не бол ы в несколько метров,
хон ночью он Д°стига;‘ предотвращающий попадание 
Слой действует как “Серасположенные турбулентные 
различных частиц в выш Р попав в атмосферу, пыль-

и в результате передвигаются вертикально и горизон­
тально. Дальнейшая их судьба определяется стабиль­
ностью атмосферы.

При сравнении с каким-либо точечным источником 
например фабричной трубой, биологические источники 
частиц большей частью воспринимаются как слабые и 
рассеянные. Для изучения рассеивания частиц, в част 
ности пыльцевых зерен, были экспериментально созданы 
отдельные точечные источники биологических аэрозолей. 
В своем большинстве биологические источники представ­
ляют определенную зону или линию отдельных источ­
ников. Независимо от конфигурации этих источников 
судьба пыльцевых зерен, попадающих в атмосферу, в 
основном одинакова, и, как правило, они вновь попада­
ют на землю на расстоянии несколько метров. Однако 
некоторая часть пыльцы, названная Грегори в 1962 г. 
беглой фракцией (escape fraction), способна диффунди­
ровать вверх и путешествовать на большие расстояния, 
прежде чем окончательно приземлится. Размер боль­
шинства переносимых воздухом пыльцевых зерен не
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Рис. 22. Смешивание аэрозо­
лей. содержащих пыльцу, в рс зультате вертикальных ’ пспе 
движений воздуха (по Nilsson, 

Рис. 23. Распространение со­
держащих пыльцу аэрозолей в 
стабильных (слева) и неста­
бильных (справа) условиях (по 
Nilssen, 1973).

превышает 2о мкм в диаметре, и, по закону Стока, они 
должны иметь скорость свободного падения 7,5 см/с. 
При падении с высоты 1 м при скорости ветра 10 уз­
лов * пыльца может пролетать 67 м перед приземлением, 
а при падении с высоты 20 м — 1333 м. Однако из-за 
действия других факторов, например турбулентности, 
многие пыльцевые зерна откладываются вблизи от ис­
точника.

* Около 19 км/ч.— Прим. пер.

Вертикальные движения воздуха приводят к смеши­
ванию плотных аэрозолей с аэрозолями меньшей плот­
ности на более высоких уровнях (рис. 22). При переме­
щении частицы двигаются в основном в направлении 
ветра, но в то же время имеют тенденцию рассеиваться 
вертикально под действием нестабильных условий, и 
в результате большая их часть откладывается на землю 
недалеко от места взлета (рис. 23). При стабильных 
атмосферных условиях их судьба иная, частицы могут 
перемещаться на длинные расстояния. Условия, идеаль­
ные для длительного переноса,— это, во-первых, не­
устойчивые воздушные условия, при которых пыльца 
двигается вверх, и, во-вторых, стабильные условия, бла­
гоприятные для продолжительного перемещения.

В тропосфере часто наблюдаются суточные измене­
ния стабильности. Слои, близкие к поверхности Земли, 
обычно стабильны в ночное время вследствие радиаци­
онного охлаждения земной поверхности. Однако в ут­
ренние часы нагревание поверхности почвы солнечными 
лучами приводит к нестабильности. В период между 10 
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и 12 часами пыльцевые зерна, высвобождавцп
КПХ условиях, могут ДОСТИЧЬ больших ВЫСОТ 1ССИ П Та 
лентпой атмосфере. Напротив, ночью, когда про т^Рбу 
низкотемпературные инверсии, сопровождающи1Исх°Дя> 
бильным состоянием атмосферы около земной п0Ся Ста. 
сти, возможность перемещения пыльцы из низких^* 1*0' 
в более высокие уменьшается. При инверсии, возь CJ1°eö 
щей вследствие радиационного охлаждения земно^9*0' 
верхности, температура возрастает с увеличением р П°' 
ты, что обусловливает тихое и стабильное состояни Ыс°' 
мосферы. Такие условия способствуют переносу пыл Зт' 
на большие расстояния, и она может путешествовав^1 
течение нескольких дней. ь в

Весной и ранним летом дождь или изморось наибо- 
лее эффективно очищают атмосферу от крупных частиц, ?акихФГак пыльца, и осаждение происходит двумя путя. 

ми- частицы функционируют как центры для конденса­
ции водяных паров и откладываются на землю непо­
средственно в каплях дождевой воды или чаще отло­
жение может происходить при вымывании частиц из 
атмосферы ранее сформировавшимися каплями дождя.

Перенос на большие расстояния может также осу- 
ществляться во время сильных ливнеи и урь, которые 
возникают в период очень нестабильных условии при 
регулярном вертикальном движении воздуха (рис. 24). 
Если ливни захватывают большие площади, например 
вдоль холодного фронта, частицы также могут рассеи­
ваться. Часть их подхватывают более низкие течения 
и отложение происходит в пределах зоны бурь. В Цент 
ральной и Восточной Европе зимой наблюдаются снеж

Рис. 24. Схематическое изображение поведения воздушных потоков 
содержащих пыльцевые аэрозоли (заштриховано), во время силь­
ной грозы (по Nilssen, 1973).
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н Ые 
|Ючва

в виде

иди пыльные бури, При кптпп, (лесс), а также пылм>о , РЫх легкая г„ расстояния в тропосфере и зат2еНОСятс!| "а болм?3” 
’’красного снега». тем выпада)от ЬШие

Перенос пыльцы на больпшпродемонстрировал в 1929 г расстояние ВПР„ 
ман, поместивший клейкие пл^стин^ бота™'< Хессел маяка в Ботническом заливе к ки на Два плЛ. 
ложечным в 30 км от берега Бл”Жайший маяк ПяУгЧИХ 
цевых зерен приблизите^,%°брал ‘00 тысяч S? 
Другой маяк, в 55 км от бепеп есяц в начале ,? 
больше пыльцы, в оснпВи ерега’ собрал в плптЛе лета- 
более эффектная Демонстп°а^ Р;зы’ сосны и ели*  раза 
лена Эрдманом ~ ЭНяиораи'ия была поздно „А’ Еще 
который изобрел вакуумн^Ы^ шведскнм пал1|Р^"ав’ 
подсчета пыльцы вУпппУЮ Сась1вающую яппач, м’

у ^шествие через Атланти­
ческий океан во время сезона пыления, он установил 
наличие значительного количества пыльцы ольхи, бере­
зы, сосны, дуба, осоки и злаков в середине океана.

В настоящее время разработаны различные методы 
наблюдения за пыльцой в атмосфере. Наиболее простым 
является использование улавливающих стекол, покры­
тых двусторонней клейкой пленкой или вазелином, ко­
торые помещают в атмосферу на определенное время, 
обычно на сутки. Затем подсчитывают частицы, попада­
ющие на стекло за счет притяжения. Этот метод дает 
количественную картину различных видов пыльцы, одна­
ко результаты не всегда адекватно отражают ее нали­
чие в окружающем воздухе. Более точное представление 
о соотношениях атмосферных частиц дают споровые ло­
вушки, где определенный объем воздуха продувается 
над липкой поверхностью, улавливающей частицы про­
порционально их содержанию в воздухе.

В 1952 г. Хирст сконструировал споровую ловушку 
для подсчета атмосферных частиц размером от 3 до 
40 мкм (споры грибов, пыльца большинства растений) 
с эффективностью 55—90%. В ловушке Хирста исследуе­
мый воздух вводится в отверстие, направленное в сто­
рону преобладающего ветра. Частицы прочно прикреп­
ляются к липкому стеклу или ленте, которые движутся 
мимо отверстия с постоянной скоростью, обычно 2 мм 
в час. Преимущество этой ловушки в том, что она по­
зволяет оценить временные колебания в концентрации
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„пользованную ленту моЖНо ме того, «с"°нИе семи дней. Более Пр ,ньг, кРоМ!п3а в те , потород— роторная л0в2Ч 
для ана ем является Р ых образцов со 3цЧ" и-пособленп^ отбор объ имеет двв ь. или

нр"с .инвагонгая cTbıo. ин липкои поверхность!' 
обеспея«ва ектнвй°с антенны с еделенный 
теЛ«Иые Улавлива^ пропуска ы прилипают к 
Рп3ящаясь, анте» времени- квадратных металлу. 
BV vxa в еДиНА вранта^покровного стекла в Кач. 
возДУх рто0онам «V ебрам п тся в действие 0 

сКИ улавливателя- прИгоДеВ £Л*  Ривность сбора варь. 
стве ПРЙКИ и весьма V ни. Эффе ОТНости части., 
батареик ного вре*  азМера 
ироЛ°л* ИаавИсимости Рнрует в

5.2. ПЫЛЬЦЕВОЙ КАЛЕНДАРЬ

Пыльца деревьев, культурных злаков и сорняков рас. 
пространена в атмосфере практически всех климатиче­
ских зон. Однако если некоторые сорняки почти везде­
сущи, большая часть пыльцы умеренного климата резко 
отличается от пыльцы тропических районов. Растения 
тропиков цветут более продолжительное время, поэтому 
пыльца присутствует в атмосфере почти круглый год, 
В умеренном климате сезон пыления приурочен к теп­
лым месяцам года — с конца зимы вплоть до осени. 
По мере наступления периода цветения в атмосферу 
поступает различная пыльца, т. е. каждый тип пыльцы 
проявляет особую сезонную периодичность (рис. 25). 
В Европе, Северной Америке и Австралии в соответст­
вии с регулярными аэробиологическими наблюдениями 
первой появляется пыльца деревьев — зимой и ранней 
весной. С пыльцы березы, ольхи, орешника, дуба, ясеня 
и вяза” начинается пыльцевой календарь (рис. 25). 
Поздней весной и ранним летом начинается сезон зла­
ков, за которыми непосредственно идут различные сор­
няки, например крапива, щавель, подорожник а в Се- 
верной Америке осенью - различные амарантовые и 
амброзии. г

Содержание пыльцы в образцах воздуха взятых в 
Лондоне, сопоставляли с ее содержанием в’ образцах 
отобранных опытной станцией в Ротамстеде гоаЛство 
Хертфордшир. Неожиданно общее количество 
определенное в городском воздухе, оказалось больше 
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Рис. 25. Идеализированная диаграмма типичного пыльцевого кален­
даря, показывающая содержание в воздухе пыльцы деревьев, зла­
ковых трав и сорняков, характерных для зоны умеренного климата 
[для всех растений, кроме амброзии, приведены данные ван ден Ас- 
сема для Утрехта, Голландия (по Nilssen, 1973); количество пыль­
цы амброзии определяли в районе Брукхэйвна, штат Нью-Йорк 
(по Ogden et al., 1974)].

чем в сельской местности, в основном из-за высокой 
концентрации пыльцы платана, широко используемого 
для озеленения улиц. Содержание пыльцы других де­
ревьев, а также трав в Ротамстеде было значительно 
выше, но по доле пыльцы сорняков, особенно подорож­
ника и крапивы, на первом месте оказался городской 
воздух.

В ФРГ пыльца злаков присутствует в воздухе в че­
тыре раза дольше, чем пыльца березы. Стикс показал, 
что и наступление, и продолжительность сезона цвете-
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Рис. 26. Сезонная вспышка сенной лихорадки у 35 пациентов 
в сопоставлении с периодами пыления различных злаковых тпап 
в Швеции (по Nilssen, 1973).

ния злаков зависят от высоты над уровнем моря и гео­
графического положения. В соответствии с данными 
о наличии пыльцы в восьми экспериментальных центрах 
наиболее короткий и наиболее длинный сезоны цветения 
совпадают и зарегистрированы на самых северных и 
наиболее высокорасположенных станциях. Однако в на­
ступлении сезона пыления по годам наблюдается зна­
чительная разница. Пыльца орешника может появиться 
в начале февраля или в конце марта, пыльца березы, 
зацветающей позднее, регулярно появляется с середины 
до конца апреля. Широко варьирует из года в год и об­
щее количество пыльцы.

Установить долю различных видов трав в общем ко­
личестве пыльцы, присутствующей в атмосфере, невоз­
можно, но удается отделить пыльцу зерновых культур 
от пыльцы дикорастущих трав. Каждый вид злаков име­
ет, кроме того, определенный период цветения, и с раз­
витием цветения в него включаются различные роды, 
поддерживая уровень пыльцы в атмосфере (рис. 26).

5.3. ЦИРКАДНЫЕ РИТМЫ ВЫБРОСА ПЫЛЬЦЫ

Пыльники различных цветков вскрываются в опре 
деленное время дня, и можно ожидать увеличения кон 
центрации содержащейся в атмосферном воздухе пыль 
цы приблизительно в эти периоды. Исследование суточ
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И1амики появления пыльцы амброзии в период 
пвого цветения (август и сентябрь) с 

маССмНОй ловушки показало, что пик выброса пыльцы 
°б юдвтся на первую^ половину дня с 6.00 до 14.00 в 
пР11Х11Мости от условий погоды. Время появления пыль- 
заВ11аВисит как от ее высыпания из пыльников, так и от 

здания в атмосферу, причем это непросто, как мо- 
п°т показаться. Цветение амброзии, включая удлинение 
жецИночной нити и вскрывание пыльника, индуцируется 
тЬ1первую очередь изменениями температуры и относи­
тельной влажности, обычно происходящими в поле при 
восходе солнца. Пыльца не рассеивается сразу же, а 
высвобождается в виде комочков пыльцевых зерен, 
которые оседают на ближайших листьях и стеблях и 
позднее, после высыхания, сдуваются ветром. Эти чет­
кие фазы регулируются различными атмосферными ус­
ловиями:

высвобождение из пыльников и последующее частич­
ное отложение на соседних растениях — временем дня, 
температурой и относительной влажностью воздуха;

выход в атмосферу с поверхности растения — ско­
ростью ветра и турбулентностью.

Суточная динамика выхода пыльцы в атмосферу мо­
жет существенно отличаться от средней закономерности, 
характерной для всего сезона пыления. Огден с сотр. 
из Национальной лаборатории в Брукхэйвне (США) 
изучали влияние погодных условий на выделение пыль­
цы амброзии, которое начиналось только при нестабиль­
ном, довольно сухом воздухе после восхода солнца и 
продолжалось, пока не начинался дождь или не утихал 
ветер (рис. 27). Очевидно, пыльца, обнаруженная в ат­
мосфере после утреннего пика, была сдута с поверхно­
сти растений; с ее исчезновением на листьях загрязне­
ние воздуха прекращается.

В противоположность пыльце амброзии пыльца зла­
ковых трав не имеет выраженной тенденции слипаться 
при высвобождении, оставаясь тонкой, гладкой и сухой. 
Тем не менее, большая ее часть в густых посевах трав 
может отлагаться на поверхности ближних листьев и 
стеблей в виде «желтого дождя». Некоторые травы, 
включая бухарник шерстистый (Holcus Icıncıtııs), овся­
ницу (Festuca rubra) и ежу сборную (Dactylis glomera- 
ta), имеют в поле как утренний, так и послеобеденный 
пик выброса пыльцы. 63
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Рис 27 Изменение почасового содержания пыльцы в воздухе (за- 
штриховано) в зависимости от атмосферных условии по Og. 
den Е С Hayes J. V., Rayner G. S., Am. J. Bot., 1969, 56, 16—21): 
a — относительная влажность (OB); б - скорость ветра; e - температура 
/-нестабильная; 2 - нейтральная; 3 - стабильная.

В городской атмосфере Лондона пик загрязнения 
пыльцой злаков наблюдается между 15.00 и 20.00 еже­
дневно, причем он незначительно (на 1—2 часа) отста­
ет от аналогичного пика в сельской местности (станция 
в Ротамстеде). Над Утрехтом (Голландия) максималь­
ное содержание пыльцы злаков в атмосфере отмечали 
между 15.00 и 18.00, хотя в некоторые дни, в разгар се­
зона цветения, пики были установлены трижды: в 5.00, 
11.00 и 17.00. В то же время подсчет пыльцы трав в ат­
мосфере Мельбурна (Австралия) дал наиболее высокие 
результаты ночью, возможно, из-за низкотемпературных 
инверсий, способствующих концентрации пыльцевых 
аэрозолей.

Цветение тимофеевки исследовали в Северной Аме­
рике. В 1916 г. Эванс (шт. Огайо) обнаружил, что оно 
происходит в течение ночи, начинаясь в 22 00 ’достигая 
пика в 2.00 и прекращаясь к 6.00. В штате Оклахома 
Джонс (1952) установил что высвобождение пыльцы 
осуществляется с 4.00 до 9.00. Более определенную ин­
формацию дали проведенные вблизи Нью-Йорка экспе- 
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lMeııTW со споровыми ловушками Хирста па, 
1 .мН чуть выше уровня травы в пм™ ’ Размешен- 
"нки По данным Огдена с сото Г181 ’,осева, ТИмоФе- 
Пыльцы В атмосферу происходит’ перед восхТом" ™Р°С 

а пик наступает примерно через 3 „я . .. . олн'
кода. Выделение пыльцы может идти в лк г>(1Р вос'21 00 до 6.00. На рисунке 27 показа™ сод ерж ниеТ °Т 
цЫ в воздухе в течение двух суток. «В течение раннего 
тра 10 июля влажность была сравнительно низкой воз 

дух оставался стабильным только в течение короткого 
периода, и выброс пыльцы усилился к 2.00 несмотря на 
очень низкую скорость ветра. Пик сформировался к вос 
ходу солнца, и к 8.00 загрязнение воздуха в основном 
закончилось. На следующий день воздух оставался ста­
бильным при высокой относительной влажности и сла­
бом ветре до восхода солнца. До 5.00 выброс пыльцы 
был незначительным. Резкий пик обозначился в 6.00_
7.00, когда возросла скорость ветра, упала относитель­
ная влажность и воздух стал нестабильным» [18].

Пики появления пыльцы злаков отрицательно корре­
лировали с дождями и относительной влажностью воз­
духа, и содержание пыльцы в атмосфере намного умень­
шалось, когда небо было наполовину или полностью 
покрыто облаками. В дни с хорошей, ясной погодой за­
грязненность атмосферы пыльцой возрастает. Дожди 
очищают воздух от пыльцы, но если после этого сияет 
солнце, ее количество быстро увеличивается. Области 
высокого атмосферного давления благоприятны для за­
грязнения пыльцой в противоположность местностям с 
низким или меняющимся давлением. Пики содержания 
пыльцы в атмосфере связаны также с повышением тем­
пературы воздуха.

В целом суточная динамика пыльцы деревьев и сор­
няков сходна с описанной для амброзии и злаковых. 
Типичной для древесных растений является пыльца 
березы. В Дармштадте (ФРГ) ее максимальное коли­
чество наблюдается ежедневно между 12.00 и 18.00 
(в течение сезона цветения).

Основной сорняк в Европе —это крапива (Urtıca). 
Ван ден Асем в 1973 г. показал, что в Утрехте (Гол­
ландия) суточные пики появления пыльцы крапивы со­
впадают с пиками для пыльцы трав, за исключением 
того что в основном появление пыльцы приходится на 
конец сезона цветения злаков (см. рис. 25). В благопри-
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_„„ия пыльцы крапивы резко ВОз, 
„тине дни концентрат тКЯ пыльцы злаков СНц. 
пястата, тогда как кониt ^ван0 эффектом истощения 
далась- Это явлениекакой-либо вид yjR- 
поскольку К концу_ ых цветков, готовых к раскрытию не имеет «банка» зрелыми тныХ условии в теплые 
пои возникновении
и сухие солнечные дни. выраженных в среднесу-

Точность подсчетов п“ль^еЫ>еЖедневно появляются в 
точных показателях ко н ена из.за заметного варь- 
прессе во многих города , в атмосфере в течение 
ирования концен^Р концентрация пыльцы обычно наибо- 
суток. Кроме того> земЛи уменьшаясь экспоненци- 
лее высока н VP°® аемлей Однако в бетонных ущель- 
ально с высотой над зе • другая закономерность, 
ях городов может им доне концентрация пыльцы
Как отметил Деивис, л льно ниже, чем на уровне
"■ S” S домов Вероятно. здвння ЗАЩИЩАЮТ воз- 
верхних этажей до н ПЫЛЬЦу воздушных тече-
ниГпроходящих над городом, а в солнечные дни теп- 
лый. воздух Поднимается с улиц и мешает отложению 
пыльцы Аэробиологи США предприняли попытку пред­
сказать начало и продолжительность сезона выброса 
пыльцы амброзии на основании анализа подсчетов ее 
содержания с учетом параметров погоды в предыдущие 
сезоны. Это оказалось выполнимым при наличии коли­
чественных данных за несколько лет. В тех районах, 
где пыльца трав представляет серьезную проблему вес­
ной и ранним летом, возможности прогноза несколько 
ограничены продолжительностью сезона пыления, часто 
превышающей 12—14 недель, и разнообразием родов 
цветущих трав.



Гъ ПЫЛЬЦА И ЧЕЛОВЕК

Ö1 роль пыльцы в возникновении
АЛЛерГИЧЕСКИХ ЗАБОЛЕВАНИЙ

Пыльца, как и другие факторы среды, может вызвать 
аллергическую реакцию у восприимчивых людей. Тот, 
кто подвержен аллергии, обладает измененной способ­
ностью реагировать на потенциальные аллергены, или, 
как говорят, сверхчувствителен к ним. Пыльца вызы­
вает различные аллергические заболевания, в том числе 
астму (аллергическая болезнь легких), сенную лихорад­
ку (аллергический ринит), а также разнообразные глаз­
ные, кожные и респираторные нарушения. Характерная 
черта чувствительности к пыльце — ее сезонное прояв­
ление, обычно когда пыльца наиболее часто встречается 
в атмосфере.

Виды частиц, содержащихся в атмосфере и являю­
щихся аллергенами, варьируют в зависимости от кли­
мата, географического положения и растительности, 
причем об их относительной важности информации очень 
мало. В Швеции Йоханссон недавно исследовал более
300 пациентов, подверженных аллергии, и показал, что 
большинство из них реагировало на животные раздра­
жители— мех, шерсть или кожу (рис. 28). Около 18% 
были чувствительны к перхоти лошади, 17%—к пер­
хоти кошек и по 5% —к перхоти коров и собак. Из ос­
тавшихся пациентов 11% реагировали на тесты с до­
машней пылью, 16% —на пищу, включая молоко, яйца, 
рыбу, и 30%—на пыльцу. Поскольку большая часть 
Швеции покрыта березовыми лесами, неудивительно,
что 16% пациентов были 
чувствительны к пыльце бе­
резы и почти такое же чис­
ло реагировало на пыльцу 
трав. В Северной Америке 
пыльца амброзии заменяет

Рис. 28. Частота возникновения 
аллергии у людей под влиянием 
внешних факторов (по Johan­
sson S. G. О., in: Evans R. (ed.), 
Advancesin Diagnosis of Allergy: 
RAST. 1975, 7—16, Symposia Spe­
cialists, Miami, U.S.A.).
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Рис. 29. Интенсивность заболеваемости сенной лихорадкой в 
симости от наличия пыльцы в атмосфере Осло, Норвегия (п За,8и' 
drup О., Norsk. Videnskaf. Akad. I. Nat-Naturv. kl., 1945 L°i/ n' 
nen J. in: Nilssen, 1973). 1 ’ Hav'

в этом отношении пыльцу березы, тогда как в Средней 
Европе, Южной Австралии и Новей Зеландии пыльца 
злаковых трав — это основной аллерген, а пыльца де­
ревьев играет гораздо меньшую роль.

Одно из первых исследований, которое позволило 
связать присутствующую в атмосфере пыльцу с аллерги­
ческими заболеваниями, провел Андруп в Норвегии в 
период 1939— 1941 гг. Он исследовал содержание пыль­
цы в атмосфере, используя вакуумную споровую ловуш­
ку, которая была сконструирована в 30-х годах Эрдма­
ном (см. стр. 59), и нашел, что пыльца березы преоб­
ладает в мае и начале июня, а пыльца злаковых трав — 
в конце июня и июле. Когда число пациентов с симпто­
мами сенной лихорадки было сопоставлено с наличием 
пыльцы (рис. 29), пики содержания пыльцы совпали 
с возросшей интенсивностью сенной лихорадки в иссле­
дуемой группе пациентов. Андрупу удалось также сопо­
ставить сезонное появление симптомов в группе из 
35 больных сенной лихорадкой с периодами опыления 
трав (см. рис. 26). Период наибольшей заболеваемости 
соответствовал периоду цветения ежи сборной и тимо­
феевки — хорошо известных источников аллергенной 
пыльцы, используемой для клинических тестов.

Сравнение подсчетов пыльцы, проведенных в Лон­
доне, с появлением симптомов сенной лихорадки также 
показало значительный параллелизм меж^ ними
68



фрэнкленд и Дэвис установили, что когля ™ 
пыльцы трав в воздухе Лондона превХа 5^™ ЭЦИЯ 
«ЫХ зерен на 1 м3, у всех пациентов 50 пыльце’
она, клинически восприимчивых к пыТьпТтпя"0'’0 рай’ 
лись симптомы заболевания. В Австоалии 7 ’ П0ЯВИ‘ 
19 мельбурнских школьников стпяпЛ? У группы из 
мОй И чувствительностью леГГ„Рх ;аЮпТь,,реТС“Й 
установленной с помощью специальных ecwB ЦьТоб’ 

наружено заметное усиление симптомов в период цвете 
иия трав весной и ранним летом. Результаты подсчетов 
К°НЦ1'ЛР2ИИ ПЫЛЬЦЫ береЗЫ в Шве«ии соответствовали 
проявлению клинических симптомов аллергической бо­
лезни глаз у детей. В штате Миннесота (США) осенние 
симптомы сенной лихорадки у пациентов, восприимчи­
вых к пыльце амброзии, обычно совпадали с высоким 
ее содержанием в воздухе.

Причины, по которым пыльца вызывает астму у од­
них людей и сенную лихорадку у других, неясны. Сен­
ная лихорадка возникает в том случае, когда пыльца 
попадает в верхние дыхательные пути (ноздри, полость 
рта) и в глаза. У больного сенной лихорадкой появля­
ется сильное раздражение глаз сразу после оседания 
пыльцевого зерна на поверхность глазного яблока, и это 
вполне понятно, так как пыльцевое зерно трав доста­
точно велико, чтобы прочно закрепиться на нем при от­
носительно небольших скоростях ветра. Астма—это бо­
лезнь легких. При вдыхании пыльца может отложиться 
на самой наружной, покрытой ресничками ткани дыха­
тельного пути. Во время астматической реакции симп­
томы развиваются в более глубокой части легкого без 
ресничек, о чем говорит накопление жидкости и продукт 
секреции в конечных бронхиолах. Симптомы могут по­
явиться сразу же после попадания пыльцы или на не­
сколько часов позже. Попадание пыльцы в легкие кон­
тролируется несколькими путями в зависимости от раз­
мера пыльцевых зерен и диаметра дыхательных путей. 
От трахеи до конечных бронхов эти пути делятся на две 
равные ветви около 14 раз, и их сечение сокращается 
с 13 по 3 мм2 с соответствующим ослаблением скорости 
воздушного потока от 150 до «1,5 мл/с в конечных 
бронхиолах. При вдыхании аэрозоля частицы величине 
с пыльцевое зерно не могут достичь.легких так ка 
носовой полости они будут 0ТФнльтР°ванпьХа Вдохну- 
кой степени турбулентности воздуш
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тые частицы диаметром более 30 мкм, в число К0ТА 
входят все виды пыльцы и большая часть грибных 
оседают в трахеях и верхних бронхах. сПОр>

Существует два пути, по которым пыльца и 
частицы могут быть выделены из дыхательного трак^ 
Во-первых, поверхность бронхов покрыта мерцатеДь ^3- 
эпителием. У здорового человека реснички колеблют^ 
в направлении носовой полости с частотой 1300 Мин^я 
Реснички покрыты слоем слизи, который перемещает ’ 
в направлении трахеи со скоростью 1,5 мм/мин и дСя 
стигает носоглотки в течение часа. Инфекция и раздп? 
жители ослабляют скорость движения, но она может 
быть увеличена кашлем. Любые частицы, отложившиеся 
в легких, выводятся с альвеолярной жидкостью и макро, 
фагами, белыми кровяными клетками, которые могут 
частично разрушать вдыхаемый материал и отводить 
его в конечные бронхиолы или региональные лимфати­
ческие узлы.

Доказательство неспособности пыльцы трав непо­
средственно проникать в легкие получено в опытах с 
пыльцой мятлика лугового (Poa pratensis), меченног 
радиоактивным технецием 99тТс . После вдыхания пыль­
ца оседала в верхней части глотки и не достигала тра­
хеи, она была проглочена и в основном скопилась в же­
лудке. Здесь может происходить процесс, называемый 
персорбцией. Пыльца, воспринятая орально, проходит 
через желудок, причем часть ее попадает из желудка 
непосредственно в ток крови в течение 45 минут. Зна­
чение персорбции в возбуждении аллергических реакций еще не оценено. р

6.2. ЛОКАЛИЗАЦИЯ АЛЛЕРГЕНОВ В ПЫЛЬЦЕ

Что такое аллерген? Это не само пыльцевое зерно, 
а факторы, локализованные поверхностно или внутри 
него и способные вызывать аллергическое заболевание. 
Аллергенами являются белки или гликопротеины, кото­
рые могут стимулировать у восприимчивых людей фор­
мирование специфических кожно-сенсибилизирующих ан­
тител, или реагинов, через иммунную систему тела.

Прежде чем понять, как действует аллерген, необ­
ходимо изучить природу аллергической реакции. Пирке 
в 1906 г. впервые определил ее как приобретенную, спе­
цифическую, измененную способность к реакции. Дан- 
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пая реакция, очевидно, связана с иммунной системой, 
способностью различать «свое» и «чужое» и пред- 

принимать защитные действия. Пепис, известный аллер- 
голог и иммунолог из Бромптонского госпиталя в Лон­
доне показал, что каждая часть определения, сделанного 
Пирке, имеет важный смысл. Приобретенная озна­
чает, что для стимуляции иммунной системы и развития 
сверхчувствительности, очевидно, необходим предвари­
тельный контакт данного организма с аллергеном. Это 
также означает, что при обнаружении такой чувстви­
тельности необходимо предпринять шаги к тому, чтобы 
в будущем по возможности избегать контакта с аллер­
геном. Специфическая относится к очень точным моле­
кулярным взаимоотношениям, которые существуют меж­
ду аллергеном и соответствующими антителами, выраба­
тываемыми организмом в ответ на него. Поверхностные 
детерминанты обеих молекул несут свою химическую 
информацию. Родственные аллергены могут содержать 
некоторые общие детерминанты, обусловливая таким 
образом до определенной степени перекрестную реакцию 
между ними. Наконец, измененная способность к реак­
ции — это различный ответ на один и тот же аллерген, 
после того как в организме образовались антитела. Ал-
лергическая реакция может быть усилена, как при сверх­
чувствительности, или ослаблена в результате возрос­
шего иммунитета.

Известно два типа аллергической реакции на пыльцу. 
Тип 1, моментальная сверхчувствительность, характери­
зуется быстрым появлением волдырей на коже в месте 
контакта с аллергеном и демонстрируется кожным тес­
том или уколом. Полагают, что этот тип аллергической 
реакции вызывают кожно-сенсибилизирующие антитела, 
или реагины, называемые иммуноглобулином E (IgE). 
Тип 2, или замедленная сверхчувствительность, появля­
ется через несколько часов после контакта с аллергеном, 
возбудитель этой реакции — преципитирующие антите­
ла, или иммуноглобулин G (IgG), вырабатываемые ор­
ганизмом после введения чужеродных антигенов.

Тип 1, или моментальная сверхчувствительность, ох­
ватывает большинство индуцированных пыльцой аллер­
гических реакций. Первое свидетельство того, что реак­
ции на аллерген вызываются специфическим фактором 
(в настоящее время известным как IgE), получено более 
50 лет назад знаменитыми медиками-экспериментато-
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рами Праусннием н Кюстнером Кюстнср был под1и. 
жен аллергии на рыбу, и на его коже при тестах с -«J’ 
трактом вареной рыбы образовывались волдыри. Пр., 
ус ниц, нечувствительный к рыбе, не реагировал ц. 
экстракт. В одном из опытов сыворотку, полученную ()'г 
Кюстнера, ввели Праусницу путем подкожной ннъек 
цин. Через день область инъекции обработали рыбным 
экстрактом, что немедленно дало положительную реак 
дню. Этот опыт показал, что сыворотка Кюстнера содер. 
жала специфический фактор, вызывающий аллергиче­
скую реакцию на рыбный аллерген. Данный тест хорощо 
применим и дли пыльны.

Специфический фактор IgE был описан в 196G г.
и Т. Ишизака с соавт. Они показали, что он образуется 
в формирующих антитела клетках лимфоидных тканей 
у подверженных аллергии индивидуумов в ответ на воз­
действие таким аллергеном, как пыльца. IgE циркули­
рует в сыворотке с током крови, его биологическая роль 
определяется сродством к некоторым эпителиальным и 
слизистым клеткам, базофилам и тучным клеткам, к ко­
торым он прикрепляется Ес-фрагментом молекулы 
(рис. 30). Молекулы IgE могут оставаться связанными 
тучными клетками в течение нескольких недель, при 
этом каждая клетка может нести до 100 тыс. прикреп­
ленных к ее поверхности молекул. Каждая молекула 
имеет два плеча с концевой группой, распознающей свой 
специфический аллерген, и связана с мембраной тучной 
клетки через мембранный гликопротеин, к которому она 
прикреплена.

Позднее, когда молекулы аллергена появляются 
вновь, они связываются с парами прилегающих молекул 
IgE на поверхности тучных клеток. Эта реакция инду­
цирует быстрое высвобождение медиаторов ткани — 
фармакологически активных веществ из гранул, секре­
тируемых тучной клеткой (рис. 30). Они включают 
гистамины и ферменты, которые вызывают симптомы ал­
лергической болезни. Реакция выражается в зуде, вос­
палении и появлении волдырей и сопровождается ин­
фильтрацией эозинофильных клеток в месте пробы. 
Ее легко ингибировать терапевтическими средствами, ес­
ли они введены заранее. Сходные симптомы наблюда­
ются при назальной, глазной и бронхиальной реакциях 
на аллерген, включая одышку, кашель и стеснение в 
груди.
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Действие аллерген"

Рис. 30. Диаграмма, показываю,,,"■ . ............ .... ............. ...............«» X
ь событий

Какая часть человечества стпя воздействии аэроаллергенов типа п?еТ От аллергии „„ прос трудно ответить из-за неХт Ьцы? На этот нри 
диетических данных. Считается что-то46*»®  ста 
населения подвержено сенной ’2°® США ок°л° 15% 
пыльцой амброзии. В Англии сеННа₽я “e’ вызываемой 
жает 3% населения. Изучение расПХ Х°радка п°Ра- 
гических заболеваний в Австралии поЛ РаНения а^ер. 
жителеи столицы страны — КМЛ казало, что 11 40/ лихорадкой, а 4,6% 2 -болеет сен’н/

10% детей имеют сезонные симптомы В МельбУРне

протеинами и были изучены на примере пыльцы амброзии 
и злаковых трав. В 1964 г. Кинг с сотр. в универ­
ситете Рокфеллера (Нью-Йорк) изолировали и очисти­
ли аллергены из пыльцы амброзии, выделив два наибо­
лее сильнодействующих антигена Е и К. Они оказались 
кислыми белками, включающими две субъединицы — 
a-цепь с молекулярной массой 21 800 и p-цепь с молеку­
лярной массой 15 700; общая молекулярная масса со­
ставляет 38 000. Обе цепи легко диссоциируют при на­
гревании и связаны ковалентными связями. Антиген 
Е присутствует в четырех различных формах, которые

73



но различаются по изоэлек*  
сходны иммунологпческ . пь1ЛЬЦы злаковых трав
трическим точкам- среди них являются три
не менее сложны, гпикопротеинов.
группы теРм0С^!!е группы аллергенов, названные Мар.Две важнейшие гру имеют молекулярную мас- 
1UeVnnnTP„ 10У000 и каждая включает несколько изо- 
cv 30 000 и оии, полэ.п₽ктпическим той.аллергенов, различающихся П-по изоэлектрическим точ­

кам.
Очистку 

мическими
яплепгенов проводят стандартными биохи- 
методами, применяемыми для разделения 

д Существует несколько способов проверки полу-белков. Существует нность. Кожные пробы или
ченных ФР™ бронхиальные провокационные пробы 
уколы, а также Р тестирование подверженных ал- 
л™4 людей 6 гутем? сравнения реакции на известную 
концентрацию цельного пыльцевого экстракта с реак- 
цией наР разбавленные фракции. Кроме того, использу­
ют способность аллергенов высвобождать гистамин из 
сенсибилизированных лейкоцитов Сродство IgE сыво­
ротки подверженных аллергии объектов к их сцецифи- 
чОским аллергенам дает основу для радиоаллергосор- 
бентного теста (РАСТ). Это относительно простои и 
высокоспецифический способ измерения концентрации 
1аЕ в сыворотке здоровых и подверженных аллергии 
людей. Поскольку IgE присутствует в намного меньших 
концентрациях, чем IgG (в 500 000 раз), его нельзя 
определить с помощью иммунодиффузии. Вместо этого 
используют сродство IgE к специфическому аллергену. 
Аллерген связывают биохимически твердой фазой, на­
пример диском фильтровальной бумаги (рис. 31). Для 
проведения теста покрытый зллергеном диск внзчэле 
инкубируют с каплей сыворотки пациента, содержащей 
IgE, количество которого должно быть установлено. Че­
рез несколько часов диск промывают, чтобы удалить 
несвязанные белки, которые не взаимодействуют с мо-
лекулами аллергена. Специфический IgE на диске опре­
деляют с помощью радиоактивного теста, в котором 
полученный от овцы анти-IgE метят изотопом 1251. Этот 
реагент наносят на диск, инкубируют для обеспечения
связывания, затем промывают и уровень радиоактивно­
сти измеряют на счетчике Гейгера. Полученный показа­
тель соответствует количеству IgE на данном диске и 
выражается в единицах IgE по отношению к стандарт-
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p||c 31. этапы проведения Радиоаллергосорбен^ 

ной контрольной сыворотке, использована 
результаты показывают, что здоровые ЛЛ° Е 0ПЫте- 
зуются В основном низким уровнем Д1еХЕРактеРи- 
14 единиц/мл. Тест обеспечивает высокую Хп^°К0Л0 
личий между восприимчивыми к аллергии и здопон^3' 
людьми и используется в лабораториях с 1969 гР

Концентрация антител IgE в сыворотке непостоянна 
„ будет возрастать с увеличением дозы аллергена 
Иоханссон в Швеции установил, что нижний годовой 
уровень концентрации IgE устанавливается за две неде­
ли до начала сезона пыления. В течение самого сезона 
возможно двух- или трехкратное возрастание уровня 
IgE, за которым следует постепенное его падение вплоть 
до досезонного уровня. Результаты опытов по воздей­
ствию пыльцы деревьев, злаковых трав и амброзии на 
пациентов с доказанной восприимчивостью к таким ал­
лергенам показали, что РАСТ-реактивность находится в 
хорошем соответствии с другими методами проверки, 
такими, как кожный тест и определение выделившегося 
гистамина из лейкоцитов in vitro.

РАСТ-ингибирование оказалось ценным тестом для
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изучения перекрестных реакций между антигенам 
цы видов амброзии иди различных родов злаков.И nı>IJI> 
Тест основан на конкуренции за связывание Ме тРав 
лергенами твердой фазы, находящимися на дИс' ад’ 
растворенном состоянии-, и растворимыми адлерДh Не­
которые могут конкурировать с ними за д(’сеНами, 
IgE-антитела (см. рис. 31). Аллерген растворимой^ь,,Ь|^ 
действует как ингибитор связывания твердой ф- ..аз,я 
чем больше растворимого аллергена комплексиру3°^’ и 
IgE, тем меньше IgE остается доступным для сш-1Си с 
ния дисками, которые при исследовании РАСТ-ме'3blBa’ 
покажут более слабую активность, проигрывая ВТ°Д°М 
куренции. к°н-

Глейч с сотр. из штата Миннесота смогли сравн 
аллергенность различных экстрактов одной и тай Ить 
пыльцы. 'Кс

Коммерческие экстракты пыльцы амброзии 
казали 1000-кратную разницу в силе, тогда как экстраД 
ты из пыльцы злаковых трав были совершенно сходи 
в отношении сродства к IgE. Аллергенность различных 
видов амброзии была проверена путем сопоставление 
их сродства к IgE из сыворотки больных аллергией 
При использовании РАСТ-ипгибирующего метода экс­
тракты одного вида взаимодействовали с твердой фазой 
аллергенов второго, связанных на дисках. Различные 
виды амброзии были очень сходны в их сродстве, по­
казывая, что пациенты выработали IgE-антитела к обо­
им испытанным видам или что аллергены каждого вида 
химически очень близки.

Экстракты ложной амброзии Franseria давали сла­
бый ингибирующий эффект, т. е. только низкий уровень 
перекрестной реакции.

Заметные различия были выявлены при сопоставле­
нии пыльцы различных трав. Если экстракты тонконога 
использовали как твердую фазу, а экстракты из других 
овсяниц конкурировали за IgE из сыворотки восприим­
чивых к пыльце трав пациентов, то три других вида 
трав были одинаково эффективными в связывании 
IgE: овсяница луговая, ежа сборная и райграс много­
летний, тогда как тимофеевка и душистый колосок по­
казали низкую степень сродства. Тонконог и первые три 
вида являются близкородственными и принадлежат к 
подтрибе Festııceae, а тимофеевка и душистый колосок 
относятся к разным подтрибам внутри фестукоидных
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дпЛергены пыльцы амброзии и злаковых трав рас­
щепы в экстрацеллюлярных оболочках — интине и 

п°Л°ир это установили с помощью флуоресцентного мс-

т°Д5ольшое внимание при этом было уделено пред- 
•иращению диффузии из первоначальных мест лока­

лизации аллергенов в период обработки. Для этого 
'^пользовали методы замещения в замороженном состоя- 
д и> поскольку аллергены диффундируют в течение пер­
вых секунд увлажнения пыльцевых зерен. Пыльцевые 
диффУзаты содержат значительное количество белко­
вых фракций. Одни фракции из полостей экзины проис­
ходят от родительских тапетальных клеток и, вероятно, 
несут диплоидные специфические детерминанты. Дру- 
гие — из внутренней оболочки интины — произошли от 
протопласта пыльцы и, следовательно, несут гаплоид- 
ныс детерминанты.

Отсюда предполагается, что различные формы ал­
лергенов могут находиться в этих двух местах, однако 
до настоящего времени никакой биохимической гетеро­
генности не установлено.

Белки оболочки пыльцевого зерна, из которых ал­
лергены амброзии составляют около 10%, связаны с на­
чальными этапами опыления. Роль аллергенов в этом 
процессе все еще не установлена. Исходя из предпола­
гаемой роли аллергенов как информационных молекул, 
исследователи считают, что они способны запускать фор­
мирование специфического IgE в организме человека и 
специфически связываться с ним на поверхности тучных 
клеток.

Весьма вероятно, что молекулы аллергена с таким 
высоким информационным содержанием могут выпол­
нять аналогичную распознавательную роль во взаимо­
действии пыльцы и рыльца.

До сих пор еще не разработаны тесты, которые пока­
зали бы наличие особей с пыльцой низкой аллергенности
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7.2. ЖИЗНЕСПОСОБНОСТЬ ПЫЛЬЦЫ

тич?сТ№ЙМреТавдН Для ето”~°т“ флуорохрома- 
реактив флуоресцин диацетат и флуоресцентный^ик^ 
пами °(ВСУГфТ’" Г0ЛУбЫМИ в°збуждаЮЩИмИи ф„лЬ?- 
рами (ВС12). Флуоресцин диацетат не флуоресцирует 
и легко поглощается клетками, где он расщепляется 
ферментами с высвобождением флуоресцина — высоко­
флуоресцентного вещества, которое накапливается в ци­
топлазме фертильных пыльцевых зерен и вытекает в сре­
ду из стерильных зерен. Для использования флуоресцин 
диацетат (фирма Sigma Chemical или др.) растворяют 
в ацетоне из расчета 10 мг в 5 мл. Этот раствор добав­
ляют по каплям к нескольким миллилитрам 10%-ной 
сахарозы, помещенной в маленькую пробирку, пока не 
появится устойчивый молочный оттенок. Обычно для 
этого достаточно 2—3 капель. Концентрацию сахарозы 
берут в соответствии с тоничностью пыльцы; например, 
пыльца злаковых требует 30%-ной сахарозы.

Стряхните пыльцу прямо из пыльника в среду. Ос­
тавьте на короткое время, затем накройте покровным 
стеклом и наблюдайте с помощью флуоресцентного мик­
роскопа. Наблюдения должны проводиться в пределах 
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7.3. ДЕМОНСТРАЦИЯ БЕЛКОВ ПЫЛЬЦЕВОЙ ОБОЛОЧКИ

Белки, диффундирующие из пыльцы, включают ал 
лергены. Их можно продемонстрировать двумя простыми 
способами. Первый способ: приготовление отпечатков 
пыльцы на предметных стеклах, покрытых агаром. При­
готовьте 1%-ный агар и поместите 3 капли расплавлен­
ного агара на стекло с помощью пастеровской пипетки 
Дайте агару растечься в тонкую пленку. Стряхните 
сухую пыльцу на липкую поверхность клейкой ленты и 
осторожно прижмите ее к агаровой пленке, оставив в 
таком положении на несколько секунд (можно и до 
15 мин). После нанесения на агар окрашивающей и кон­
сервирующей жидкости накройте покровным стеклом и 
наблюдайте под световым микроскопом. Места выделе­
ния белков из оболочки пыльцевых зерен в агар окра­
сятся в голубой цвет. Эта окраска часто соответствует 
распределению проростковых апертур в пыльце.

Второй способ: выделение белков пыльцевой оболоч­
ки можно наблюдать под микроскопом, поместив пыль­
цевые зерна в фиксирующую и окрашивающую среду. 
Положите кусочек двусторонней клейкой ленты на пред­
метное стекло, стряхните на нее какую-нибудь пыльцу 
(особенно интересен подсолнечник или другой предста­
витель семейства сложноцветных) и накройте покров­
ным стеклом. Наблюдайте сухую пыльцу, расположен­
ную у края покровного стекла, вводя под него пипеткой 
немного окрашивающей и фиксирующей смеси. Пыль­
цевые зерна набухают, далее следует немедленное вы­
деление содержащихся в их оболочке белков, вначале 
из экзины по всему пыльцевому зерну, а через несколь­
ко минут — из интины около проростковой поры.

Окрашивающая и фиксирующая смесь: приготовьте 
0,25%-ный раствор кумасси синего в 45%-ном метиловом 
спирте и 10%-ной уксусной кислоте; после растворения 
добавьте к 1 части смеси три части 20%-ной сахарозы 
и профильтруйте непосредственно перед употреблением.
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75. ПРОРАЩИВАНИЕ ПЫЛЬЦЫ
И ДЕМОНСТРАЦИЯ КАЛЛОЗЫ

Многие пыльцевые зерна легко прорастают в простой 
среде, а пыльцевые трубки можно наблюдать с по 
мощью светового микроскопа без окрашивания. Приго- 
товьте 1%-ныи агар, содержащий 10% сахяппчы « 
0,008% борной кислоты, перенесите пипеткой несколько 
капель на покровное стекло и дайте им растечься в тон­
кую пленку. Когда агар остынет, нанесите пыльцу и 
храните стекло во влажной чашке Петри, пока не нач­
нется прорастание. Пыльца лилии, фуксии и Impatiens 
прорастает легко.

Для демонстрации наличия полисахарида каллозы 
в прорастающей пыльце и пыльцевых трубках окрасьте 
ткань в обесцвеченном анилиновом голубом и наблюдай­
те с помощью флуоресцентной микроскопии, используя 
голубой или ультрафиолетовый возбуждающий фильтр. 
Каллоза флуоресцирует ярко-желтым или голубым цве­
том в зависимости от фильтра. Следует всегда прове­
рять окрашивание ткани, помещенной в простую воду, 
чтобы исключить автофлуоресценцию. Краситель гото­
вят путем растворения 2,3 г трехзамещенного ортофос­
фата калия (0,1М КзРО4) в 100 мл дистиллированной 
воды и'добавления 0,1 г водорастворимого анилинового 
голубого. Колбу закрывают пробкой и на 24 часа поме­
щают в темное место для обесцвечивания. Раствор до.1 
жен быть прозрачным. Чтобы предотвратить высыхание 
краски, к нему добавляют глицерин до 10 /0 по объе^У- 
Приготовленные препараты можно хранить в красящ . 
растворе.
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ИЗДАТЕЛЬСТВА «КОЛОС» 
ВЫХОДИТ В СВЕТ КНИГА

Бернье Ж-, Кине Ж.-М., Сакс Р. Фи­
зиология цветения, т. 2. Пер. с англ., США, 
25 л.

Рассмотрены основные механизмы, прини­
мающие участие в зацветании растений. По­
казаны взаимоотношения между отдельными 
органами, роль корней, почек и апекса. Опи­
саны анатомические и гистохимические изме­
нения, сопровождающие переход к цветению, 
изменения, происходящие в клетках, особенно 
на молекулярном уровне. Показано влияние 
регуляторов роста и их распределение в рас­
тении.

Для научных работников — биологов, фи­
зиологов.



в 1985 году
в во «агропромиздат» 

ПО ТЕМАТИЧЕСКОМУ ПЛАНУ 
ИЗДАТЕЛЬСТВА «КОЛОС» 

ВЫХОДИТ В СВЕТ КНИГА

Инфекционные болезни растений: физио­
логические и биохимические основы. Пер. 
с англ./Под ред. Асада Я., Бушнелла Р., 
Оучи С. и др. Япония, 29 л.

В сборнике представлены материалы сим­
позиума, состоявшегося в 1981 году в США 
с участием японских и американских ученых, 
посвященного физиологии и биохимии инфек­
ционных болезней растений. Изложены ре­
зультаты фундаментальных исследований за­
щитных механизмов- растений, способность 
патогенов преодолевать эти защитные барь­
еры и практическое использование результа­
тов исследований для защиты растений.

Для научных работников в области защи­
ты растений.



в 1985 году
в ВО «АГРОПРОМИЗДАТ» 

ПО ТЕМАТИЧЕСКОМУ ПЛАНУ
ИЗДАТЕЛЬСТВА «КОЛОС»

ВЫХОДИТ В СВЕТ КНИГА

Федтке К. Биохимия и физиология дей­
ствия гербицидов. Пер. с англ., ФРГ, 19 л.

Книга автора из ФРГ раскрывает меха­
низм действия гербицидов как ингибиторов 
фотосинтеза. Дана классификация гербици­
дов в соответствии с местом их действия на 
процесс фотосинтеза. Рассмотрено влияние 
гербицидов на физиологические процессы в 
растениях — запасание энергии, синтез ну­
клеиновых кислот и белка, метаболизм липи­
дов, прорастание семян и т. д. Дано описание 
наиболее типичных вторичных ответных реак­
ций растений на обработку гербицидами.

Для научных работников в области за­
щиты растений, физиологов, биохимиков.


