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Актуальность. Впервые на Дагестанской опытной станции ВИР получены плодовитые эгилопсно-пшеничные гибри-
ды (СГ), материнской формой одного из которых является Aegilops biuncialis Vis. (геномной структуры UM). Данные 
гибриды нуждаются в анализе различных характеристик, в том числе эмбриологических, способствующих понима-
нию их природы, оценке репродуктивного потенциала и пополнению сведений по эмбриологии рода Aegilops L. Цель 
работы – выявление особенностей развития пыльника у двух линий эгилопсно-пшеничных гибридов в сравнении 
с их отцовской формой (Triticum L.).
Материалы и методы. Исследовали две линии (7 и 9) эгилопсно-пшеничных гибридов из коллекции ВИР с различ-
ной морфологией колоса. Растения выращивали на территории Ботанического сада БИН РАН. Развитие пыльников 
изучали с помощью методов цитоэмбриологии и сканирующей электронной микроскопии.
Результаты. Пыльники у обеих линий 4-гнездные. Сформированная стенка микроспорангиев 4-слойная, в зрелом 
пыльнике – 2-слойная. Микроспорогенез сукцессивного типа, тетрады микроспор изобилатеральные, с различной 
толщиной каллозных оболочек и отсутствием каллозных гребней к центру гнезда. Однако также отмечены единич-
ные линейные, Т-образные и зигзагообразные тетрады. Пыльцевые зерна 3-клеточные. Процессы микроспоро- и мик­
рогаметофитогенеза в целом протекают нормально, хотя в отдельных пыльниках, особенно линии 9, выявлены ано-
малии развития: отставание хромосом в анафазе мейотических делений, присутствие стерильной пыльцы, много-
ядерных микроспор, пыльцы с дополнительными ядрами и др.
Заключение. Развитие пыльника и пыльцевого зерна у обеих линий эгилопсно-пшеничных гибридов сходно с та-
ковым у Triticum. Исключение составляют разнообразное строение тетрад микроспор и отсутствие в них каллозных 
гребней, характерных для пшениц и, возможно, наследуемых от A. biuncialis. Выявленные аномалии развития, вероят-
но, существенно не влияют на качество пыльцы исследуемых линий, что указывает на возможность их использования 
в селекции.
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Anther and pollen grain development in spontaneous natural 
Aegilops–wheat hybrids (Aegilops biuncialis ×Triticum sp.)

Background. Dagestan Experiment Station of VIR for the first time obtained Aegilops–wheat hybrids. Aegilops biuncialis Vis. 
(UM genomic structure) served as the maternal form for one of them. These hybrids required an analysis of their embryological 
characteristics to understand their nature and assess their reproductive potential. The objective was to identify specific fea-
tures of the anther development in two Aegilops–Triticum hybrid lines versus their paternal parent (Triticum L.).
Materials and methods. Two lines (7 and 9, differing in ear morphology) of Aegilops–wheat hybrids from the VIR collection 
were studied. Plants were grown in the Botanical Garden of the Komarov Botanical Institute. Anther development was studied 
by cytoembryological methods and scanning electron microscopy.
Results. The anthers of both lines were 4-loculated. The formed microsporangia wall was 4-layered; in a mature anther it was 
2-layered. Microsporogenesis was of the successive type; the microspore tetrads were isobilateral, with variable callose wall 
thickness and the absence of callose ridges toward the locule’s center. However, linear, T-shaped, and zigzag tetrads also oc-
curred. Pollen grains were 3-celled. Microsporogenesis and microgametophytogenesis proceeded normally, although some an-
thers (especially in line 9) manifested anomalies of development: lagging chromosomes in the anaphase of meiotic divisions, 
presence of sterile pollen, multinuclear microspores, pollen grains with additional nuclei and pores, etc.
Conclusion. Anther and pollen grain development in both Aegilops–Triticum hybrid lines was similar to that of Triticum. The 
only difference was the more variable structure of their microspore tetrads and the absence of callose ridges typical of wheat: 
it could be inherited from A. biuncialis. The identified developmental anomalies are not likely to affect significantly the pollen 
quality in the studied hybrids, suggesting that they may be useful for breeders.
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Введение

Современные сорта продовольственной пшеницы 
имеют в своей основе ограниченное генетическое разно-
образие, так как селекционеры используют высокопро-
дуктивные сорта, чьи хозяйственно полезные признаки 
к настоящему времени достигли максимального выра-
жения. Кроме того, такой подход к селекционному мате-
риалу актуализирует поиск новых путей к решению за-
дач повышения урожайности, его стабильности и устой-
чивости к абиотическим и биотическим факторам среды.

Многие исследователи обращают внимание на виды 
рода Aegilops L. – ближайшего родича пшеницы. Род Aegi
lops представлен 27 видами, три генома которых вошли 
в геномы продовольственной пшеницы: Triticum aesti-
vum L. (2n = 42, геном ABD-мягкой-хлебной, геном BD), 
T. durum Desf. (2n = 28, геном AB-твердой-крупяной, ге-
ном B) и T. timofeevii Zhuk. (2n = 28, геном AG-тетраплоид-
ный эндемик Закавказья, геном G). Большинство из них 
хорошо адаптированы к условиям произрастания и име-
ют в генотипе эффективные гены устойчивости к гриб-
ным инфекциям в сочетании с высокими показателями 
хлебопекарных качеств (Sorokina, 1934; Boguslavskii, Go-
lik, 2004).

На Дагестанской опытной станции – филиале ВИР по-
лучены первые в России и в мире спонтанные плодови-
тые эгилопсно-пшеничные гибриды (СГ), которые яв-
ляются уникальным природным материалом для ис-
пользования в селекционных программах по расшире-
нию генофонда продовольственной пшеницы, сочетаю-
щей новые аллели генов и генетически детерминиро-
ванные признаки. Данные гибриды между разногеном-
ными тетраплоидными (2n = 28) видами эгилопсов Aegi
lops ovata L. (UM), A. biuncialis Vis. (UM), A. kotschyi Boiss. 
(SU), A. triuncialis L. (UС) и одним гексаплоидным видом 
A. trivialis Migush. & Khak. (= A. crassa Boiss. ex Hohen. n = 42, 
DDM) получили и размножили в период с 2008 по 2024 г. 
При этом установлено, что их гибридные зерновки при 
репродукции сохраняли в 10–12 поколениях высокую 
озерненность колоса с полноценными, хорошо выпол-
ненными зерновками. До этого спонтанная гибридиза-
ция между видами эгилопсов и пшеницей в условиях экс-
периментального поля Дагестанской опытной станции 
ВИР подробно изучалась и другими авторами (Berland-
Kozhevnikov, Boguslavskii, 1980), однако «…Все выделен-
ные… спонтанные гибриды имели стерильные пыльни-
ки. Искусственное вскрытие пыльников и нанесение их 
содержимого на рыльце своего цветка не привело к завя-
зываемости зерен» (Boguslavskii, 1980, с. 21).

Полученные гибриды нуждаются во всестороннем 
комплексном изучении – определении их геномного со-
держания, оценке морфолого-анатомических признаков, 
количества и структуры хромосом, уровня завязываемо-
сти семян и др. Одной из важнейших характеристик так-
же являются особенности протекания эмбриологических 
процессов – развития мужских и женских репродуктив-
ных структур, половых клеток, эмбрио- и эндоспермоге-
неза, формирования семени. Такие исследования способ-
ствуют пониманию специфики прохождения процессов 
оплодотворения и способов опыления у исследуемых 
гибридов. Кроме того, они позволяют оценить репродук-
тивный потенциал гибридных растений и перспективы 
их использования в генетико-селекционном процессе. 
Актуальность исследований также обусловлена почти 
полным отсутствием данных эмбриологического иссле-
дования диких видов Aegilops и их гибридов. В литерату-

ре достаточно полно представлена эмбриологическая 
характеристика различных видов и гибридов злаков, 
особенно пшениц (Batygina, Yakovlev, 1990; Kamelina, 
2011) – отцовской формы эгилопсно-пшеничных гибри-
дов. По Aegilops же имеются лишь сведения о типе пыль-
цевого зерна и особенностях спермиогенеза у A. squarro-
sa L. (= A. tauschii Coss.) (Tatintseva, 1975), палинологии 
A. cylindrica Host, A. umbellulata Zhuk., A. triuncialis и др. 
(Panajiotidis et al., 2000) и степени фертильности пыль-
цы у видов Aegilops (Gavrilova, 1985) и ряда пшенично-
эгилопсных гибридов (Siсhnyak, 2008; Kozhachmetov, 
2009).

Исходя из этого, цель работы состояла в выявлении 
особенностей развития пыльника и пыльцевого зерна 
у некоторых линий спонтанных естественных эгилопс-
но-пшеничных гибридов (Aegilops biuncialis × Triticum sp.) 
и их сравнении с таковыми у Triticum L.

Материалы и методы исследования

В качестве объектов исследования использовали две 
линии эгилопсно-пшеничных гибридов (СГ) Aegilops bi-
uncialis × Triticum sp. из коллекции ВИР – линию 7 (к-
4864) и линию 9 (к-4868), материнской формой которых 
являются образцы коллекции вида A. biuncialis: линия 7, 

 к-4133, и линия 9,  к-4123, A. biuncialis из Ливана, отли-
чающиеся по морфологии колоса. 

Семена гибридов помещали в горшки с почвой в мае 
2023–2024 гг. После появления всходов их высаживали 
в открытый грунт на территории Ботанического сада им. 
Петра Великого (БИН РАН). Фиксацию цветков с развива-
ющимися пыльниками (по 5–6 шт. из средней части ко-
лоса, с нескольких растений) осуществляли ежедневно 
в смеси FAA (70-процентный этиловый спирт, ледяная 
уксусная кислота, формалин в соотношении 100 : 7 : 7). 
Постоянные препараты изготавливали по цитоэмбрио-
логической методике (Pausheva, 1980). Срезы толщиной 
12 мкм получали на микротоме Microm 325 (Carl Zeiss, 
Германия) и окрашивали сафранином и алциановым си-
ним. Анализ препаратов осуществляли с помощью свето-
вого микроскопа Axio Imager.Z1 с ПО AxioVision (Carl Zeiss, 
Germany) Центра коллективного пользования оборудо-
ванием БИН РАН. Прижизненные наблюдения проводили 
с использованием стереоскопического микроскопа Stemi 
2000-C и фотокамеры AxioCam MRc-5 (Carl Zeiss, Germany). 
Для анализа строения зрелой пыльцы на сканирующем 
электронном микроскопе (JSM-6390LA, Jeol Ltd., Japan) 
образцы наклеивали на столики и напыляли смесью пал-
ладия с золотом по стандартной методике.

Результаты исследования

Андроцей у обеих исследуемых линий эгилопсно-
пшеничных гибридов представлен тремя тычинками, 
плотно прилегающими к опушенной завязи и сидячему 
перистому столбику в нераскрывшихся цветках и отхо-
дящими от них при их раскрытии. Каждая тычинка со-
стоит из длинного пыльника и короткой тычиночной 
нити, однако зрелые пыльники у линии 7 несколько ко-
роче, чем у линии 9 – около 3 и 4 мм длиной соответ-
ственно (рис. 1, 1–3). Пыльники 4-гнездные, с гнездами, 
попарно объединенными в теки; в связнике присутству-
ет крупный проводящий пучок, следующий из тычиноч-
ной нити. Перегородки между гнездами в теках корот­
кие – как на ранних стадиях развития, так и в созреваю-
щих пыльниках – и не разрушаются в ходе развития. 
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В стенке пыльника, в области окончания перегородок, 
формируется стомиум, способствующий вскрыванию 
гнезд и состоящий в зрелом пыльнике из мелких клеток 
эпидермиса и подстилающих крупных клеток фиброзно-
го слоя (см. рис. 1, 4–6).

Сформированная стенка гнезда пыльника 4-слойная, 
состоит из еще не специализированных клеток эпидер-
миса, эндотеция, среднего слоя и тапетума; тапетум вы-
стилает все гнездо пыльника, но имеет двойственное 
происхождение: с внешней стороны он является произ-
водным клеток стенки гнезда пыльника, с внутренней – 
производным клеток связника. На стадии преобразова-
ния спорогенных клеток в микроспороциты клетки эпи-
дермиса, эндотеция и среднего слоя слегка уплощаются, 
а клетки тапетума увеличиваются в размерах и приобре-
тают плотную цитоплазму (рис. 2, 1, 2). В ходе мейоза 
в микроспороцитах клетки тапетума становятся нерегу-
лярно двуядерными, тогда как клетки остальных слоев – 
сильно вакуолизированными и еще более уплощенными 
(см. рис. 2, 3, 4).

В постмейотический период клетки эпидермиса и эн-
дотеция сохраняются (с формированием на клеточных 
стенках эндотеция фиброзных утолщений), а клетки 
среднего слоя и тапетума постепенно подвергаются де-
струкции. Следует, однако, отметить, что на ранних 
и средних этапах постмейотического периода (в ходе 
формирования микроспор и пыльцевого зерна) для кле-
ток тапетума характерна высокая активность, с образо-
ванием в них крупных вакуолей и тапетальной пленки 
с орбикулами на поверхности (см. рис. 2, 5, 6). Стенка зре-

лого пыльника 2-слойная, состоит из вакуолизирован-
ных клеток эпидермиса (с выраженной поверхностной 
скульптурой наружных оболочек) и клеток фиброзного 
эндотеция; местами сохраняются остатки клеток тапету-
ма с орбикулами (см. рис. 2, 7, 8).

Микроспорогенез у обеих линий симультанного типа. 
На стадии преобразования спорогенных клеток в микро-
спороциты последние постепенно увеличиваются в раз-
мерах, с отложением на клеточных стенках слоя каллозы. 
Ядра клеток микроспороцитов также увеличиваются 
и содержат одно или несколько крупных ядрышек (рис. 3, 
1a, 1b). Характерной особенностью спорогенных клеток 
и микроспороцитов является их однослойное располо-
жение, с прилеганием каждой клетки к тапетуму и со сто-
роны стенки гнезда пыльника, и со стороны связника 
(см. рис. 2, 1, 2). Каждое мейотическое деление в микро-
спороцитах (М1, М2) сопровождается цитокинезом с по-
следовательным образованием диад и тетрад микро-
спор – обычно изобилатерального типа. Деления клеток, 
как правило, происходят параллельно поверхности тапе-
тума, вследствие чего тетрады, окруженные каллозными 
оболочками, также имеют однослойное расположение 
(см. рис. 2, 3, 4; рис. 3, 2a–4b).

По завершении мейоза, вследствие лизиса каллоз­
ных оболочек, тетрады распадаются на отдельные мик­
роспоры, но с сохранением их однослойного расположе-
ния. На ранних этапах развития микроспоры содержат 
ядро (в центральном положении) и плотную цитоплазму 
с мелкими вакуолями (стадия слабо вакуолизированной 
микроспоры) (см. рис. 3, 5a, 5b). По мере роста микроспор 

Рис. 1. Строение пыльника у эгилопсно-пшеничных гибридов: 1–3 – внешний вид пыльников в раскрывающемся 
цветке (1) и в рыхлом бутоне (2, 3); 4, 5 – строение пыльников на поперечном срезе на стадии вакуолизированных 

микроспор (4) и зрелых пыльцевых зерен (5); 6 – клетки стомиума; 1, 2, 4–6 – линия 7; 3 – линия 9.
Аn – пыльник; А l – гнездо пыльника; С – связник; Ov – завязь; Sep – перегородка в теке; S – тычинка; St – стомиум. 

Mасштабная линейка: 1–3 – 1 мм; 4, 5 – 100 мкм; 6 – 20 мкм
Fig. 1. Anther structure in Aegilops–wheat hybrids: 1–3 – external view of the anthers in a developing flower (1) and 
in a loose bud (2, 3); 4, 5 – anther structure on the cross-sections at the stage of vacuolized microspores (4) and mature 

pollen grains (5); 6 – stomium cells; 1, 2, 4–6 – line 7; 3 – line 9.
An  – anther; A l – anther locule; C – connective; Ov – ovary; Sep – septa, partition between the locules; S – stamen; 

St – stomium.
Scale bars: 1–3 – 1 mm; 4, 5 – 100 µm; 6 – 20 µm
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размеры их ядер (с крупным ядрышком) и вакуолей по-
степенно увеличиваются, что сопровождается усложне-
нием структуры оболочек микроспор, с формированием 
экзины и интины, а также поры прорастания в зоне кон-
такта с тапетумом (см. рис. 3, 6a, 6b). На завершающем 
этапе развития многочисленные вакуоли в цитоплазме 
микроспоры сливаются в крупную центральную вакуоль, 
а ядро смещается в пристенное положение, располагаясь 
супротивно поре (стадия сильно вакуолизированной 
микроспоры). В результате микроспоры приобретают 
полярное строение (см. рис. 3, 7a, 7b), но с сохранением 
их однослойного расположения вдоль тапетума (см. 
рис. 1, 4; рис. 2, 5, 6).

Пыльцевые зерна 3-клеточные, состоят из вегетатив-
ной клетки и двух клеток-спермиев. Отделение генера-
тивной клетки происходит в сильно вакуолизированной 
микроспоре посредством неравного (дифференцирую-
щего) деления. Образующаяся генеративная клетка лин-
зовидная, меньше по размерам, чем вегетативная клетка, 
и с малым количеством цитоплазмы, но, как и ядро веге-
тативной клетки, сначала располагается пристенно (см. 
рис. 3, 8a, 8b). Далее генеративная клетка отделяется от 
стенки пыльцевого зерна и перемещается внутрь вегета-
тивной клетки, постепенно занимая центральное поло-
жение, куда перемещается и ядро вегетативной клетки. 
Деление генеративной клетки с образованием спермиев 

Рис. 2. Развитие стенки пыльника у эгилопсно-пшеничных гибридов (1, 3, 5, 7 – линия 7; 2, 4, 6, 8 – линия 9): 
1–8 – строение стенки пыльника на стадиях преобразования спорогенных клеток в микроспороциты (2), 

диад микроспор (3, 4), сильно вакуолизированных микроспор (5, 6) и зрелых пыльцевых зерен (7, 8). 
E – эпидермис; End – эндотеций, D – диады микроспор, M – микроспоры, Mc – микроспороциты, M l – средний слой; 

O – орбикулы; T – тапетум. 
Масштабная линейка: 1, 3–6 – 20 мкм; 2 – 40 мкм; 7, 8 – 50 мкм

Fig. 2. Development of the anther wall in Aegilops–wheat hybrids (1, 3, 5, 7 – line 7; 2, 4, 6, 8 – line 9): 
1–8 – anther wall structure at the stages of transformation of the sporogenous cells in microsporocytes (1, 2), 

dyads of microspores (3, 4), highly vacuolized microspores (5, 6), and mature pollen grains (7, 8).
E – epidermis; End – endothecium; D – dyads of microspores; M – microspores; Mc – microsporocytes; M l – middle layer; 

O – orbicules; T – tapetum. 
Scale bars: 1, 3–6 – 20 µm; 2 – 40 µm; 7, 8 – 50 µm
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происходит вблизи ядра вегетативной клетки. Спермии 
серповидные, короткие, но несколько удлиняются при 
созревании пыльцевого зерна, хотя в целом их длина не 
превышает диаметр ядра вегетативной клетки. Фор-
мирование генеративной клетки и спермиев сопрово-
ждается постепенным сокращением объема централь-
ной вакуоли вегетативной клетки и накоплением в ее 
цитоплазме запасных веществ (см. рис. 3, 9a, 9b). Зрелые 
пыльцевые зерна у обеих линий округлые или слегка эк-
ваториально-уплощенные, с выраженной поверхностной 

скульптурой экзины и апертурой в виде поры с крышеч-
кой (см. рис. 3, 10a–10d).

Наряду с типичным развитием стенки пыльника 
и пыльцевого зерна у обеих линий выявлены определен-
ные нарушения. К их числу относятся случаи: дегенера-
ции клеток тапетума и микроспороцитов в ходе микро-
спорогенеза (рис. 4, 1); наличия фрагментов хромосом 
вне метафазной пластинки в М1 и М2 с образованием 
микроядер (см. рис. 4, 2, 3); формирования многоядерных 
микроспор (от 2 до 5 ядер) и пыльцевых зерен с дополни-

Рис. 3. Микроспорогенез (1а–4b) и развитие пыльцевого зерна (5a–10e) у эгилопсно-пшеничных гибридов 
(1a–9a, 10a, 10b – линия 7; 1b–9b, 10c–10e – линия 9): 

1a, 1b – спорогенные клетки, преобразующиеся в микроспороциты; 2a, 2b – микроспороциты в профазе M1; 3a–3c – 
диады и 4a, 4b – тетрады микроспор; 5a–6b – слабо вакуолизированная; 7a, 7b – сильно вакуолизированная 

микроспора; 8a, 8b – 2-клеточное и 9a, 9b – 3-клеточное пыльцевое зерно; 10a–10d – внешний вид пыльцевого 
зерна (10a, 10c) и его строение в области поры, СЭМ (10b, 10d); 10е – пыльцевое зерно с двумя порами.
C – каллоза; G c – генеративная клетка; N – ядро микроспоры; P – пора; Sp1, Sp2 – спермии; V – вакуоль; 

V c n – ядро вегетативной клетки. 
Масштабная линейка: 1a –9b, 10е – 20 мкм; 10а, 10с – 10 мкм; 10b, 10d – 2 мкм

Fig. 3. Microsporogenesis (1а–4b) and pollen grain development (5a–10e) in Aegilops–wheat hybrids (1a–9a, 10a, 
10b – line 7; 1b–9b, 10c–10e – line 9): 

1a, 1b – sporogenous cells transforming into microsporocytes; 2a, 2b – microsporocytes at the M1 prophase; 3a–3c – dyads 
and 4a, 4b – tetrads of microspores; 5a–6b – weakly vacuolized and 7a, 7b – highly vacuolized microspore; 8a, 8b – 2-celled 

and 9a, 9b – 3-celled pollen grain; 10a–10d – external view of a pollen grain (10a, 10c) and its structure in the pore area, 
SEM (10b, 10d); 10е – a pollen grain with two pores.

C – callose; G c – generative cell; N – nucleus of a microspore; P – pore, Sp1, Sp2 – sperms; V – vacuole; 
V c n – the nucleus of the vegetative cell.

Scale bars: 1a–9b, 10е – 20 µm; 10а, с – 10 µm; 10b, 10d – 2 µm
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Рис. 4. Нарушения и отклонения в развитии пыльника и пыльцевого зерна у эгилопсно-пшеничных гибридов 
(1, 6, 7, 9–14 – линия 7; 2–5, 8 – линия 9): 1 – гнездо пыльника с отсутствием тапетума и дегенерацией делящихся 
микроспороцитов; 2, 3 – метафаза М1 и М2 с фрагментами хромосом вне метафазной пластинки; 4 – многоядерная 

микроспора; 5 – 2-клеточное пыльцевое зерно с дополнительным ядром; 6 – линейная, 7 – Т-образная, 
8 – зигзагообразная тетрады микроспор (7, 8 – тетрады с дополнительной клеткой); 9–14 – каллозные оболочки 

в микроспороцитах (9) и тетрадах микроспор (10–14) (12 и 13 – различная ориентация изобилатеральных 
и Т-образных тетрад относительно тапетума); С – каллоза; M – микроспороциты; длинными стрелками указаны 
фрагменты хромосом вне метафазной пластинки (2, 3), дополнительные ядра (4, 5) и клетки (7, 8), короткими – 

выросты каллозных оболочек (9–14).
Масштабная линейка: 1–14 – 20 мкм

Fig. 4. Anomalies and deviations in the anther and pollen grain development in Aegilops–wheat hybrids (1, 6, 7, 9–14 – 
line 7; 2–5, 8 – line 9): 1 – the anther locule with the absence of the tapetum and the degeneration of dividing 

microsporocytes; 2, 3 – the M1 and M2 metaphases with fragments of chromosomes outside the metaphase plate; 
4 – multinucleate microspore; 5 – 2-celled pollen grain with the additional nucleus; 6 – linear, 7 – Т-shaped and 8 – zigzag-

shaped tetrads of microspores (7, 8 – tetrads with the additional cells); 9–14 – callose walls in microsporocytes (9) and 
tetrads of microspores (10–14) (12 и 13 – different orientation of isobilateral and T-shaped tetrads relative to the tapetum); 

С – callose; M – microsporocytes; long arrows indicate fragments of chromosomes outside the metaphase plate (2, 3), 
additional nuclei (4, 5), and cells (7, 8); short arrows indicate outgrowths of callous membranes (9–14). 

Scale bar: 1–14 – 20 µm
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тельными ядрами (см. рис. 4, 4, 5), а также с дополнитель-
ными (одной или двумя) порами (см рис. 3, 10е). Причи-
ны возникновения многоядерных микроспор и пыльцы 
с дополнительными ядрами неясны, но, возможно, связа-
ны с образованием микроядер в ходе мейоза. В отдель-
ных пыльниках присутствовала стерильная пыльца 
(с задержкой развития на стадии сильно вакуолизиро-
ванной микроспоры), по визуальной оценке, чаще встре-
чающаяся у линии 9.

В качестве отклонений можно отметить формирова-
ние не только изобилатеральных, но и линейных, Т-
образных или зигзагообразных тетрад микроспор, в от­
дельных из которых также наблюдались дополнитель-
ные клетки (см. рис. 4, 6–8). Еще одна особенность состо-
яла в варьировании толщины каллозных оболочек мик­
роспороцитов и особенно тетрад микроспор. В каждой 
тетраде микроспор они наиболее развиты в зоне кон-
такта с соседними тетрадами, но в разной степени, не-
редко с образованием длинных выростов, причем как 
в случаях изобилатеральных тетрад микроспор, так и их 
других типов (см. рис. 4, 9–13). В редких случаях наблю-
дались мелкие каллозные «гребни», ориентированные 
к центру гнезда пыльника (см. рис. 4, 14). Также отмеча-
лось инвертированное положение тетрад, с их располо-
жением перпендикулярно к тапетуму (см. рис. 4, 12, 13), 
но чаще по углам гнезда пыльников (см. рис. 4, 12).

Обсуждение

Проведенное исследование показало, что развитие 
пыльника и пыльцевого зерна у изученных линий эги-
лопсно-пшеничных гибридов (Aegilops biuncialis × Triti-
cum sp., линии 7 и 9) сходно и вместе с тем проявляет зна-
чительное сходство с таковым у Triticum.

Как и изученные виды и гибриды Triticum (T. aestivum, 
сорт ‘Диамант’, линия Фотос, T. monococcum L., T. dicoccum 
Schrank и др.), обе линии эгилопсно-пшеничных гибри-
дов характеризуются наличием 4-гнездных пыльников, 
4-слойной сформированной и 2-слойной стенки зрелого 
пыльника, сукцессивного типа микроспорогенеза с об-
разованием изобилатеральных тетрад микроспор, 3-кле-
точной пыльцы. Причем особенности развития стенки 
пыльника, процессов микроспорогенеза и формирова-
ния пыльцевого зерна почти идентичны таковым у Triti-
cum. Так, для эгилопсно-пшеничных гибридов характер-
на та же ориентация веретен мейотических делений 
в микроспороцитах, обуславливающая однослойное рас-
положение микроспор и пыльцевых зерен вдоль стенки 
гнезда пыльников (с контактом поры с тапетумом), 
а также те же закономерности процесса микрогаметофи-
тогенеза: отделение генеративной клетки в сильно ваку-
олизированной микроспоре, с закономерным характе-
ром ее движения внутри вегетативной клетки и последу-
ющим образованием серповидных спермиев (Schnarf, 
1937; Romanov 1970; Batygina, 1974, 1987; Barygina et al., 
2010; etc.). Некоторое исключение составляет формиро-
вание у эгилопсно-пшеничных гибридов не только изо­
билатеральных, но и линейных, Т-образных и зигзаго­
образных тетрад микроспор, обычно не отмечаемых 
у Triticum (Romanov, 1970; Batygina, 1974; Batygina et al., 
2010), но встречающихся у других таксонов сем. Poaceae 
(Kamelina, 2011). Также в тетрадах обычно отсутствовали 
каллозные гребни в виде выростов в центр гнезда пыль-
ника, характерных для пшениц (Romanov, 1970). Не ис-
ключено, что зрелые спермии у исследуемых линий име-
ют более мелкие размеры, с длиной, обычно не превыша-

ющей диаметр ядра вегетативной клетки, что подтвер-
ждается и изображением спермиев у Aegilops tauschii (Ta-
tinsteva, 1975). У пшениц же, особенно у гексаплоидной 
Triticum aestivum, спермии, по данным Т. Б. Батыгиной 
(Batygina, 1974), более крупные и, судя по иллюстрациям 
автора (см. рис. 4, 27), длиннее диаметра ядра вегетатив-
ной клетки, что, однако, нуждается в специальном иссле-
довании.

Выявленные нарушения в развитии пыльников у ис-
следуемых эгилопсно-пшеничных гибридов (стерилиза-
ция микроспороцитов вследствие нарушения формиро-
вания тапетума, присутствие в пыльниках стерильной 
пыльцы, многоядерных микроспор и пыльцевых зерен 
с дополнительными ядрами и апертурами) обычно при-
сущи гибридным растениям. Например, они отмечены 
у межвидовых гибридов пшеницы (Simonyan, 1964; Ukhi-
nova et al., 2009; etc.), пшенично-ржаных, пшенично-пы-
рейных гибридов (Glavatskaya, 1967; Zueva, 1969), а также 
у ряда гибридов от скрещиваний твердой пшеницы Triti-
cum turgidum L. с Aegilops triuncialis (Siсhnyak, 2008) и гек-
саплоидной пшеницы с тетраплоидными видами Aegi
lops – A. cylindrica, A. triastata Willd, A. triuncialis (Kozhakh­
metov, 2009), причем в значительном количестве и при-
водящие к снижению уровня фертильности пыльцы. Так, 
у пшенично-эгилопсных гибридов, полученных от скре-
щиваний гексаплоидной пшеницы с тетраплоидными 
видами Aegilops, процент стерильной пыльцы в F1 был 
очень высоким (82–98%) вследствие отсутствия спари-
вания и расхождения хромосом в мейозе (Kozhakhmetov, 
2009). Наблюдаемые же аномалии развития у исследуе-
мых эгилопсно-пшеничных гибридов встречались лишь 
в отдельных пыльниках, а их пыльцевые зерна являлись 
преимущественно выполненными, хотя и в несколько 
меньшей степени у линии 9. Это позволяет полагать, что 
качество их пыльцы более сопоставимо с таковым у ди-
ких видов злаков, например у Bromus riparius (Rehmann) 
Holub, Calamagrostis epigejos (L.) Roth и др. из Саратовской 
обл., с уровнем ее стерильности не выше 10–15% (Kaibe­
leva, 2022). 

Заключение

Развитие пыльника и пыльцевого зерна у двух ис-
следованных линий спонтанных естественных эги-
лопсно-пшеничных гибридов (Aegilops biuncialis × Triti-
cum sp.) осуществляется сходно с таковым у Triticum. 
Исключение составляют образование у эгилопсно-пше­
ничных гибридов не только изобилатеральных, но и ли-
нейных, Т-образных и зигзагообразных тетрад мик­
роспор, отсутствие в них каллозных гребней, ориенти-
рованных к центру гнезда пыльника и, возможно, мень-
шие размеры спермиев. Эти специфичные признаки, 
вероятно, унаследованы ими от A. biuncialis (материн­
ской формы исследуемых гибридов), в связи с чем ак-
туален анализ развития пыльника и пыльцевого зерна 
у этого и других видов Aegilops – эмбриологически не 
изученных таксонов. Выявленные аномалии развития 
у исследуемых гибридов существенно не влияют на ка-
чество их пыльцы, возможно, сопоставимое со многими 
дикими видами злаков, что, однако, нуждается в про-
верке с количественной оценкой уровня ее фертильно-
сти. В целом же полученные данные указывают на до-
статочно высокий репродуктивный потенциал пыль-
ников исследуемых линий эгилопсно-пшеничных ги-
бридов и возможность их использования в генетико-
селекционном процессе.
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