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Предпринята попытка на примере можжевельника обыкновенного выяснить 
функциональное значение ядра клетки трубки и его связь со структурами пыльцевой 
трубки у голосеменных растений. Пыльцевые трубки можжевельника в культуре in 
vitro изучались методами световой микроскопии (проходящий свет, флуоресценция) 
и инфракрасной Фурье-спектроскопии. Дано краткое описание процесса роста 
и развития пыльцевых трубок можжевельника. опыты по ферментативному 
разрушению стенки пыльцевой трубки позволили выявить взаимосвязь генеративного 
ядра с протопластом, ассоциированным с ядром клетки трубки. Установлено, что 
генеративное ядро довольно прочно связано с протопластом ядра клетки трубки силой 
поверхностного натяжения внутренних мембран. Доказано, что протопласт и оба 
ядра некоторое время сохраняют нативность вне тела трубки после лизиса ее кончика. 
однако ни генеративное ядро, ни ядро клетки трубки не могут самостоятельно 
функционировать вне протопласта пыльцевой трубки. Микрофибриллы актинового 
цитоскелета распределены во внутреннем объеме трубки неравномерно, бо́льшая их 
часть сконцентрирована в центральной части трубки и ассоциирована с ядром клетки 
трубки и протопластом. в составе пластид преобладают лейкопласты, в основном это 
амилопласты, бо́льшая часть которых сконцентрирована вокруг ядра клетки трубки. 
Протопласт содержит бо́льшое количество митохондрий. лизосомы распределены по 
всему объему пыльцевой трубки более или менее равномерно, однако значительная их 
часть, особенно у активно растущих трубок, скапливается вокруг ядра клетки трубки 
и вблизи кончика трубки. Использование в качестве маркера дейтерия позволило 
установить последовательность синтеза и локализацию синтезируемых веществ в 
процессе роста пыльцевой трубки. Повышенное содержание дейтерия наблюдалось 
в зоне протопласта, ассоциированного с ядром клетки трубки. на основе новых 
экспериментальных данных высказано предположение, что, возможно, ядро клетки 
трубки контролирует синтез органических веществ и их распределение в теле трубки. 
вероятно, ядро клетки трубки способствует ее полярному росту и ориентирует во 
времени и пространстве рост кончика трубки in vivo. 
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Введение

Прорастание пыльцы и рост пыльцевых трубок являются важнейшим 
этапом в репродуктивной деятельности растений. У семенных растений 
пыльцевая трубка служит средством доставки мужских гамет к яйцеклетке, в 
пыльцевой трубке в большинстве случаев происходят заключительные этапы 
микрогаметогенеза. Поэтому пыльцевые трубки служат удобным лаборатор-
ным объектом при изучении физиолого-биохимических и структурно-дина-
мических процессов в растительных клетках (например, полярности, апи-
кального роста клеток, циркуляции цитоплазмы, транспорта ионов) [22, 24]. 
вместе с тем у большинства голосеменных через кончики пыльцевых трубок, 
проникающих вглубь нуцеллуса семязачатков, выделяются гидролитические 
ферменты, способствующие лизису клеток тканей нуцеллуса. Продукты этого 
катаболизма служат питательной средой для нормального роста и развития 
пыльцевой трубки. таким образом, пыльцевая трубка голосеменных осущест-
вляет гетеротрофный тип питания, являясь по сути, эндопаразитом. в связи 
с этим для нее, как и для клеток некоторых других эмбриональных тканей, 
термин «растительная клетка» можно использовать лишь с определенными 
оговорками. 

взгляды на процессы роста и развития пыльцевых трубок со времен 
Амичи претерпели значительную эволюцию. современные представления о 
развитии пыльцевых трубок основаны главным образом на экспериментах с 
проращиванием in vitro пыльцы покрытосеменных растений. в последние годы 
активно проводятся исследования роли филаментозных протеинов в прораста-
нии пыльцы и росте пыльцевых трубок, связи микрофиламентов актинового 
цитоскелета с ядерными структурами, циркуляцией цитоплазмы [6, 18, 20, 35], 
транспорта везикул, эндо- и экзоцитоза в пыльцевых трубках [2, 4, 28, 29, 38]. 
Изучаются транспорт ионов и полярный рост пыльцевых трубок [5, 16, 19, 21, 
23, 37, 39], роль ферментов в регуляции роста пыльцевых трубок и в процес-
сах перемещения ядер и спермиев в растущих пыльцевых трубках [15, 25, 40]. 
в настоящее время для анализа состава пыльцы и пыльцевых трубок широко 
используется FTIR-спектроскопия (инфракрасная спектроскопия с Фурье-пре-
образованием), позволяющая интерпретировать определенные пики инфра-
красных спектров [1, 3, 9, 26, 32, 41]. все перечисленные исследования, вы-
полненные на высоком техническом уровне, отвечают на вопрос «как?», но не 
говорят «почему?».

Роль генеративного ядра пыльцевой трубки голосеменных вполне понятна 
[31], однако функциональное значение ядра клетки трубки не столь очевидно.  
в этой статье сделана попытка дать теоретическое обоснование возможной роли 
ядра клетки трубки в росте и развитии пыльцевой трубки у можжевельника 
обыкновенного. следует отметить, что процессы развития пыльцевых трубок 
in vitro у можжевельника обыкновенного изучены недостаточно. Известно 
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лишь несколько экспериментальных работ, посвященных механизму сбрасы-
вания экзины при прорастании пыльцы, особенностям роста пыльцевых тру-
бок и микрогаметогенезу у можжевельника [10–14, 30, 33, 34]. Для понимания 
функции ядра клетки трубки важно знать эти процессы, поэтому их описанию 
в статье уделено определенное внимание.

У видов сем. Cupressaceae зрелая пыльца обычно 2-клеточная [7, 8, 17], 
однако пыльцевые зерна можжевельника являются одноклеточными структура-
ми, представляя собой не проросшие в микрогаметофит микроспоры. При ин-
кубировании пыльцы в dH2O, а также в водных растворах сахарозы или мине-
ральных солей развитие пыльцевых трубок чаще всего заканчивается на стадии 
«туфельки». на агаровых средах, содержащих сахарозу, продолжительность 
роста пыльцевых трубок ограничена лишь динамикой развития микрофлоры, 
избежать которого сложно из-за естественного фона грибных спор, содержа-
щихся в образцах пыльцы [33].

Цель исследования – описание развития пыльцевой трубки можжевель-
ника обыкновенного и выяснение возможной роли ядра клетки трубки и ассо-
циированного с ним протопласта в этом процессе. 

Объекты и методы исследования

Световая микроскопия. Пыльцу проращивали in vitro в течение 168 ч  
во влажных камерах (чашки Петри) в термостате при температуре 26,5 °с на 
1,0 % агаре с добавлением 5,0 % (w/v) сахарозы. Проросшую пыльцу смыва-
ли с поверхности геля и 3 раза промывали в dH2O. неокрашенные или окра-
шенные 2,5 % (w/v) водным раствором щелочного синего (или 0,25 % (w/v) 
водным раствором сафранина) пыльцевые трубки на разных стадиях развития 
просматривали в проходящем свете на микроскопе AxioScope A1 («Carl Zeiss», 
Германия). При изучении актинового цитоскелета пыльцевые трубки фикси-
ровали в 4,0 % (w/v) растворе параформальдегида в актинстабилизирующем 
буфере, содержащем 100 мМ Pipes, 1 мМ MgCl2, 1 мМ CaCl2 и 75 мМ KCl  
(рн 6,9), в течение 1 ч. затем образцы трижды промывали в фосфатном буфере 
и инкубировали в темноте в растворе 0,2 нМ TRITC-фаллоидин в фосфатном 
буфере в течение 1 ч. Микрофиламенты актинового цитоскелета в пыльцевых 
трубках визуализировали на флуоресцентном микроскопе Altami Lum 1LED 
(светофильтр B, 420...485 нм). При изучении ядерных структур пыльцевые 
трубки инкубировали в растворе 300 nM DAPI (4′,6-диамидино-2-фенилиндол 
дигидрохлорид) в diH2O в течение 0,5 ч в темноте и после 3-кратной промывки 
в diH2O просматривали на флуоресцентном микроскопе Altami Lum 1LED (све-
тофильтр UV, 330...400 нм).

Ферментативный гидролиз полисахаридов клеточных стенок пыль-
цевых трубок. Проводили с помощью ламинариазы (катализирует гидролиз 
каллозы), пектинлиазы (катализирует гидролиз пектина), эндоглюконазы II 
(катализирует гидролиз целлюлозы) и целлюлазы (катализирует гидролиз 
целлюлозы). состав препарата ламинариазы: КМЦ-аза (карбоксиметилцел-
люлаза) – 3 900 ед./г; ламинариаза – 12 000 ед./г; белок – 840 мг/г. состав пре-
парата эндоглюконазы II: белок – 750 мг/г, КМЦ-аза – 15 000 ед./г; β-глюкона-
за – 10 000 ед./г; АФБ – 90 ед./г; авицелаза – 250 ед./г; целлобиаза – 50 ед./г; 
β-глюкозидаза – 90 ед./г. состав препарата целлюлазы: КМЦ-аза (карбокси-
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метилцеллюлаза) – 19 142 ед./г; ксиланаза – 19 671 ед./г; β-глюкозидаза –  
1 173 ед./г; белок – 889 мг/г. Пыльцу проращивали, как описано выше, в те-
чение 168 ч. в водную суспензию чистой культуры пыльцевых трубок до-
бавляли 10 % (v/v) стокового водного раствора (10 мг/мл) соответствующего 
фермента. Культуры трубок инкубировали при температуре 37 °C. Препараты 
пыльцевых трубок после гидролиза просматривали с периодичностью при-
мерно 2 ч в течение 8...24 ч. Препараты окрашивали в растворе 300 nM DAPI 
в diH2O.

Сканирующая электронная микроскопия. Разрушенные с помощью 
каталитических ферментов протопласты пыльцевых трубок 3 раза промывали 
в dH2O, водную суспензию лиофильно высушивали. образец наносили на 
пленку-подложку и после напыления золота просматривали на сканирующем 
электронном микроскопе при различных режимах увеличения.

FTIR-спектроскопия. схема измерений показана на рис. 1. 

Рис. 1. схема измерений ИК-спектров по длине пыльцевой трубки (крестиками обо-
значены точки автоматического позиционирования центра столика микроскопа при 
записи спектров; количество крестиков равно количеству полученных спектров; 
40 спектров записаны последовательно слева направо; светлая вертикальная по-
лоса (область сканирования) вырезается с помощью специальной апертуры, пла-
стины которой (более темные области) поглощают ИК-излучение и пропускают 
видимый свет; в качестве фона, относительно которого проводилась запись, использо-
вана та же апертура с полосой сканирования, проходящей мимо объекта исследования.  

Цена деления измерительной шкалы – 50 µm (фото Д.Г. Чухчина)
Fig. 1. The scheme of infrared spectra measurement along the pollen tube. The crosses indi-
cate the points of automatic positioning of the center of the microscope table while spectra 
are recording. The number of crosses is equal to the number of spectra obtained; 40 spectra 
were recorded sequentially from the left to the right. The light vertical band in the center of the 
image represents the scan area. It is cut using a special aperture, the plates of which (darker 
areas) absorb infrared radiation and transmit visible light. The same aperture with the scan-
ning band passing by the object of study was used as the background for the spectra recording. 

Scale bar – 50 μm (photo by D.G. Chukhchin)

Пыльцу проращивали in vitro во влажных камерах (чашки Петри) в тер-
мостате при температуре 26,5 °с на 1,0 % агаре с добавлением 5,0 % сахарозы 
в течение 96 ч. Проросшую пыльцу смывали с поверхности геля и 3 раза про-
мывали в diH2O. в суспензию добавляли 15,0 % (v/v) дейтерий (D2O), который в 
отличие от трития (3н) и изотопа углерода (14с) не обладает радиоактивностью 



24 «Известия вузов. Лесной журнал». 2020. № 2 ISSN 0536-1036

и не влияет на физиологические процессы в клетках растений. Кроме того, он 
хорошо детектируется методом FTIR-спектроскопии в области валентных коле-
баний C–D связей. теоретически увеличение массы водорода в 2 раза должно 
приводить к уменьшению резонансной частоты колебаний в √2 раз и смещать 
полосу поглощения в область 2000...2100 см–1, где отсутствуют полосы погло-
щения, характерные для живых объектов. Полученную смесь инкубировали 
в течение 72 ч при постоянном перемешивании в шейкере. Чистую культуру 
пыльцевых трубок замораживали в жидком азоте и лиофильно высушивали. 
Исследования пыльцевых трубок можжевельника обыкновенного в инфракрас-
ной области спектра проводили на инфракрасном Фурье-спектрометре Vertex 
70v («Bruker», Германия) с помощью инфракрасного микроскопа HYPERION 
3000 («Bruker», Германия). Использовали точечный MCT-детектор, позволяю-
щий снимать ИК-спектры в точке размером 1 мкм. Условия записи спектров: 
фон – зеркальная поверхность (напыление Au–Pd); режим записи спектров – 
отражение; объектив – 36х-IR. Число сканирований в каждой точке позициони-
рования – 1024; разрешение – 4 см–1. 

в качестве маркера использовали C–D связь. Это связано с тем, что водо-
род может спонтанно обмениваться с дейтерием в O–H и O–D связях. Исследу-
емые участки пыльцевых трубок имеют разную отражающую способность и, 
соответственно, разные абсолютные значения оптических плотностей. однако 
измерение отношения оптических плотностей A2100/A2930 устраняет эти недо-
статки и позволяет корректно характеризовать содержание C–D связи. еще бо-
лее точные результаты можно получить, используя отношение площадей пиков 
SC–D и SC–н колебаний:
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где ID – индекс дейтерирования. 

степень дейтерирования пропорциональна концентрации дейтерия в 
веществе клетки, ее значение должно быть одинаковым по всей длине труб-
ки, выращенной только на H2O. точно так же оно будет одинаковым и у 
трубок, культивируемых только на D2O. замена H2O на D2O в процессе роста 
пыльцевой трубки позволяет установить последовательность синтеза и ло-
кализацию синтезируемых веществ, при образовании которых используется 
вода. 

Результаты исследования и их обсуждение

Прорастание микроспоры в микрогаметофит у можжевельника начина-
ется после сбрасывания экзины, когда микроспора находится в центре гидро-
фильной капсулы. в результате деления ядра микроспоры образуется 2-клеточ-
ный микрогаметофит, состоящий из маленькой генеративной клетки и более 
крупной клетки трубки, разделенных перегородкой (рис. 2, A).

Пыльцевая трубка приобретает сначала овальную, затем туфелькообраз-
ную форму, но все еще целиком вмещается в гидрофильную капсулу. Постепен-
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но растущий кончик пыльцевой трубки достигает края гидрофильной капсулы 
и проходит сквозь нее, не прорывая ее стенки. ядро генеративной клетки оста-
ется в дистальной части трубки, прижимаясь к одной из ее боковых стенок, 
ядро клетки-трубки постепенно перемещается ближе к ее центральной зоне 
(рис. 2, B). в культуре in vitro гидрофильная капсула сохраняется в течение все-
го времени проращивания. При прорастании пыльцы можжевельника in vivo 
гидрофильная капсула сохраняется в течение всей жизни пыльцевых трубок, 
вплоть до момента оплодотворения. Перегородка между генеративным ядром и 
ядром клетки трубки обычно лизирует, но иногда может сохраняться некоторое 
время (рис. 2, D).

ядро клетки трубки с ассоциированным протопластом и цитоплазмой 
отгорожены внутренней мембраной (рис. 2, C). такая же мембрана имеется 
и у генеративного ядра. на отдельных препаратах, окрашенных щелочным 
синим, иногда просматривалась наружная мембрана, отслаивающаяся от вну-
тренней поверхности стенки трубки в районе генеративного ядра и, вероятно, 
объединяющая оба ядра и ассоциированные с ядром клетки трубки прото-
пласт и гиалоплазму. Микрофибриллы актинового цитоскелета распределены 
во внутреннем объеме трубки неравномерно. Бо́льшая их часть сконцентри-
рована в центральной части трубки и ассоциирована с ядром клетки трубки 
(рис. 2, E). 

Цитоплазматический тяж между ядрами, описанный для Taxus 
yunnanensis [36], у можжевельника отсутствует. однако опыты по фермен-
тативному разрушению стенки трубки показали, что генеративное ядро до-
вольно прочно связано с протопластом ядра клетки трубки. в случае лизиса 
кончика трубки ядро клетки трубки, окруженное протопластом, выходит на-
ружу. Генеративное ядро, прочно прилепившееся к дистальной поверхности 
протопласта, неизбежно следует вслед за ним (рис. 2, F). При этом бо́льшая 
часть гиалоплазмы все еще находится внутри трубки. При полном лизисе 
стенки трубки и излиянии гиалоплазмы связь между генеративным ядром и 
протопластом сохраняется в большинстве случаев. возможно, эта довольно 
прочная связь осуществляется посредством силы поверхностного натяжения 
внутренних мембран. Генеративное ядро как бы приклеивается к поверхно-
сти протопласта, ассоциированного с ядром клетки трубки. оба ядра и про-
топласт сохраняют нативность вне тела трубки (рис. 2, G). в случае потери 
генеративного ядра нативность ядра клетки трубки и ассоциированного с ним 
протопласта также сохраняется. При длительном (18 ч и более) ферментатив-
ном гидролизе целлюлозы протопласт пыльцевой трубки полностью разру-
шается, распадаясь на отдельные пластиды, которые сохраняют нативность  
(рис. 2, H). оба ядра трубки при этом дегенерируют, т. е. генеративное ядро, 
как и ядро клетки трубки, не может самостоятельно функционировать вне 
протопласта пыльцевой трубки. в составе пластид по-видимому преобладают 
лейкопласты, в большинстве своем это амилопласты, реагирующие на окра-
шивание раствором J–KJ. БÓльшая часть амилопластов сконцентрирована во-
круг ядра клетки трубки (рис. 2, I, J). После введения препарата амилазы в 
водную суспензию, содержащую пластиды разрушенных пыльцевых трубок, 
амилопласты полностью лизируют. Кроме того, протопласт содержит очень 
большое количество митохондрий и лизосом (рис. 3).
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Рис. 2. Прорастание пыльцы можжевельника обыкновенного in vitro: A – 2-клеточный 
микрогаметофит внутри гидрофильной капсулы (генеративная клетка и клетка трубки 
разделены перегородкой); B – сформировавшаяся пыльцевая трубка (дистальный кон-
чик трубки остается внутри сохранившейся гидрофильной капсулы); C – внутри пыль-
цевой трубки видна мембрана, отделяющая ядро клетки трубки с ассоциированным 
протопластом и цитоплазмой от генеративного ядра; D – у вполне сформировавшейся 
пыльцевой трубки между генеративным ядром и ядром клетки трубки все еще сохра-
няется разделительная перегородка; E – цитоскелет пыльцевой трубки можжевельника; 
F – кончик пыльцевой трубки лизировал под воздействием ламинариазы, протопласт 
выходит наружу через разрушенный кончик, генеративное ядро частично оторвалось 
от поверхности протопласта, гиалоплазма все еще находится внутри тела трубки;  
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G – оболочка трубки полностью лизировала под воздействием целлюлазы, гиало-
плазма отсутствует, протопласт, ядро клетки трубки и генеративное ядро сохранили 
нативность; H – оболочка пыльцевой трубки полностью лизировала, протопласт раз-
рушен, оба ядра дегенерировали, пластиды «высыпались» из протопласта, в составе 
лейкопластов преобладают амилопласты; I – пыльцевые трубки после 3 дней прора-
щивания (активный рост трубок): амилопласты аккумулируются вокруг ядра клетки 
трубки, везикулы более или менее распределены по внутреннему объему трубки, более 
высокая концентрация везикул наблюдается вблизи кончика трубки, содержимое ве-
зикул выходит наружу через растущий кончик трубки; J – пыльцевая трубка через 7 
дней проращивания (полностью сформировавшаяся пыльцевая трубка): амилопласты 
плотным кольцом окружают ядро клетки трубки, везикулы сконцентрированы вокруг 
ядра клетки трубки и вблизи кончика трубки; K – ветвление пыльцевой трубки мож-
жевельника (ядро клетки трубки с большей частью ассоциированного протопласта пе-
реходит в более длинный отросток); A, B – без окрашивания; C – окрашивание 2,5 % 
(v/v) водным раствором щелочного синего; D, F-H – 300 nM DAPI; E – FITC-phalloidin;  
I, J – 1,0 % (v/v) водным раствором I-KI; K – 0,25 % (v/v) водным раствором сафранина;  
tc – клетка трубки; gc – генеративная клетка; pw – разделительная перегородка; tcn – 
ядро клетки трубки; gn – генеративное ядро; hc – гидрофильная капсула; ex – экзина 
пыльцевого зерна; pt – пыльцевая трубка; pp – протопласт; ptr – останки пыльцевой 
трубки; ap – амилопласты; up – пластиды неизвестного происхождения (вероятно, ми-
тохондрии); ec – экзоцитоз; apc – скопление амилопластов; vsc – скопление везикул. 

Цена деления измерительной шкалы – 50 μm (фото М.в. сурсо)
Fig. 2. The germination of juniper pollen in vitro: A – two-cell microgametophyte inside the 
hydrophilic capsule (generative cell and tube cell separated by a partition wall); B – formed 
pollen tube (the distal tip of the tube stays inside the well-preserved hydrophilic capsule);  
C – the membrane separating the tube cell nucleus with associated protoplast from the gen-
erative nucleus is visible inside the pollen tube; D – the partition wall still persists in fully 
formed pollen tube between the generative nucleus and tube cell nucleus; E – cytoskeleton 
of the pollen tube of juniper; F – the tip of the pollen tube was lysed under the influence of 
laminariase, protoplast comes out through the dissolved tip, the generative nucleus partially 
detached from the surface of the protoplast, hyaloplasm is still inside the tube body; G – the 
tube wall is completely lysed under the influence of cellulase, hyaloplasm is missing, the 
protoplast, the tube cell nucleus and generative nucleus have preserved the native character; 
H – the pollen tube wall is lysed fully, the protoplast is destroyed, both nuclei are degene- 
rated, plastids spilled out of the protoplast, the composition of  leucoplasts is dominated by 
amyloplasts; I – pollen tubes after 3 days of germination (active tube growth): amyloplasts 
accumulate around the tube cell nucleus, vesicles are more or less distributed throughout 
the inner volume of the tube, a higher concentration of vesicles is observed near the tube 
tip, the contents of the vesicles come out through the growing tube tip; J – pollen tube (fully 
formed) after 7 days of germination: amyloplasts form a tight ring around the tube cell nucle-
us, vesicles are concentrated around the tube cell nucleus and near the tube tip; K – branching 
pollen tubes of juniper (the nucleus of the cell tube with a large part of associated protoplast 
goes into a longer branch); A, B – without staining; C – staining with 2.5 % (v/v) aqueous 
solution of alkaliblau; D, F-H – 300 nM DAPI (4′,6-diamidino-2-phenylindole dihydrochlo-
ride); E – FITC-phalloidin (fluorescein isothiocyanate-phalloidin); I, J – staining with 1.0 % 
(v/v) aqueous solution of I-KI; K – staining with 0.25 % (v/v) aqueous solution of safranin;  
tc – tube cell; gc – generative cell; pw – partition wall; tcn – tube cell nucleus; gn – generative 
nucleus; hc – hydrophilic capsule; ex – exine of pollen grains; pt –  pollen tube; pp – proto-
plast; ptr – pollen tube ruins; ap – amyloplasts; up – plastids of unknown origin (probably 
mitochondria); ec – exocytosis; apc – amyloplasts accumulation; vsc – vesicles accumulation.  

Scale bar – 50 μm (photos by M.V. Surso)
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Рис. 3. содержимое разрушенных протопластов 
пыльцевых трубок можжевельника: ap – амилопла-
сты, mch – митохондрии. Цена деления шкалы –  

1 µm (фото Д.Г. Чухчина)
Fig. 3. Ruins of the destroyed protoplasts of the pollen 
tubes of juniper: ap – amyloplast, mch – mitochondria. 

Scale bar – 1 µm (photo by D.G. Chukhchin)

везикулы распределены по всему объему пыльцевой трубки более или 
менее равномерно. однако значительная часть везикул, особенно у активно 
растущих трубок, скапливается вокруг ядра клетки трубки и вблизи ее кончика 
(см. рис. 2, I). вероятно, кончик стенки пыльцевой трубки у можжевельника 
состоит преимущественно из тонкого слоя каллозы. основная часть стенки 
трубки – это эластичная пектиновая оболочка [27], на которую наслаиваются 
микрофибриллы целлюлозы, хорошо заметные на сканирующем электронном 
микроскопе и придающие ей упругость.

вегетативное ядро участвует в регуляции роста пыльцевой трубки. 
Это косвенно подтверждается тем, что у ветвящихся пыльцевых трубок 
вегетативное ядро вместе с ассоциированным протопластом перемещается в 
наиболее быстро растущий кончик трубки (рис. 2, K). в северной тайге время 
между опылением и оплодотворением у можжевельника составляет примерно 
13 месяцев, включая период зимнего покоя. все это время генеративное ядро 
находится в состоянии анабиоза, активизируясь лишь перед оплодотворением. 
Поэтому в культуре in vitro деление генеративного ядра не наблюдается.  
в результате митоза генеративного ядра образуются два спермия. У видов сем. 
Cupressaceae, в отличие от других хвойных, спермии разделены перегородкой, 
т. е. имеют клеточное происхождение [17].

ИК-спектры пыльцевых трубок показаны на рис. 4.
спектры с 1 по 11 и с 32 по 40 (рис. 1) почти идентичны фону и имеют 

малые оптические плотности во всем диапазоне. Это свидетельствует о том, 
что основная масса вещества пыльцевой трубки сосредоточена в центре, а 
периферия представлена только тонкой клеточной стенкой. в спектрах мож-
но четко идентифицировать следующие полосы поглощения: широкая полоса 
3100...3600 см–1 – валентные колебания о–н групп; 2830...2970 см–1 – валентные 
колебания с–н групп; 1730 см–1 – валентные колебания с=O связей; 1030 см–1 –  
колебания с–O–с связей.
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на рис. 5 приведены зависимости оптической плотности от положения 
области сканирования на пыльцевой трубке.

Рис. 4. ИК-спектры пыльцевых трубок можжевельника (е. о. п. –  
единицы оптической плотности; каждая кривая (номера с 14 по 
26) соответствует ИК-спектру в одной точке измерения, номер 
кривой – точке автоматического позиционирования на рис. 1 (сле-

ва направо)) 
Fig. 4. Infrared spectra of the juniper pollen tubes (е.о.п. – units of 
optical density). Each curve (No. 14–26) corresponds to the infrared 
spectrum at one measurement point. The curve number corresponds 
to the point indicated by the cross in Fig. 1 (from the left to the right)

Рис. 5. значения оптической плотности по длине пыльцевой труб-
ки: с–н группы (липиды, углеводы, белки, РнК, ДнК); о–н груп-
пы (углеводы, белки, РнК, ДнК); с=O группы – карбонильные и 
карбоксильные группы (белки, РнК, ДнК, липиды); с–O–с груп-

пы (полисахариды)
Fig. 5 Absorbency values along the length of the pollen tube. C–H 
groups: lipids, carbohydrates, proteins, RNA, DNA. O–H groups: car-
bohydrates, proteins, RNA, DNA. C=O groups (carbonyl and carboxyl 
groups): proteins, RNA, DNA, lipids. C–O–C groups: polysaccharides

оптическая плотность напрямую связана с концентрацией вещества, 
имеющего определенную химическую связь. вещества в центральной части 
трубки, содержащей бо́льшую часть протопласта, распределены неравномерно. 
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отношение концентраций может составлять 1,5–2 раза. Распределение C=O 
и C–O–C групп синхронно и имеет бимодальный характер. Максимумы 
расположены на периферии. Распределение C–н и O–н  групп также синхронно 
и имеет один ярко выраженный максимум.

значения индексов дейтерирования (ID) приведены на рис. 6. 

Рис. 6. Распределение индекса дейтерирования по длине пыльце-
вой трубки

Fig. 6 Distribution of the deuteration index along the length of the 
pollen tube

относительное содержание дейтерия характеризует последовательность 
формирования тканей в объекте. Чем оно выше, тем позднее образована эта 
ткань. Из рис. 6 следует, что наибольшее содержание C–D связей находится 
на самых краях зоны протопласта, ассоциированного с ядром клетки трубки. 
значит, и повышенное содержание дейтерия также наблюдается на краях про-
топласта, ассоциированного с ядром клетки трубки. скорее всего, дейтерий 
локализован в фосфолипидном слое внутренней мембраны, отделяющей про-
топласт от стенки пыльцевой трубки.

Заключение

ядро клетки трубки и ассоциированного с ним протопласта у можже-
вельника обыкновенного функционально связаны с синтезом органических 
веществ, необходимых для построения тела трубки. вероятно, функция ядра 
клетки трубки заключается не только в регулировании процессов синтеза ор-
ганических веществ, но и в распределении их при построении тела пыльцевой 
трубки. очевидно, что ядро клетки трубки, непрерывно перемещаясь внутри 
тела трубки вместе с ассоциированным протопластом в сторону растущего кон-
чика трубки, способствует ее полярному росту. Гораздо сложнее понять, каким 
образом у голосеменных, у которых отсутствует проводниковая ткань, кончик 
трубки, растущей in vivo, достигает строго определенной точки в строго опре-
деленный момент. При этом продолжительность жизни пыльцевой трубки у 
голосеменных растений может быть весьма значительной. например, у можже-
вельника обыкновенного в северной тайге она составляет, с учетом зимнего по-
коя, около 13 мес. не ясно, каким образом осуществляется интеракция мужско-
го и женского гаметофитов, когда между ними нет прямого контакта. но такая 
интеракция доказана результатами многочисленных экспериментов по искус-
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ственному опылению. не исключено, что ядро клетки трубки у голосеменных 
является одним из двух центров, координирующих интеракцию мужского и 
женского гаметофитов, и играет роль своеобразного гироскопа. Приняв a priori 
этот тезис, можно предположить, что кончик растущей пыльцевой трубки до-
стигает яйцеклетки к моменту ее созревания во многом благодаря регуляторной 
функции ядра клетки трубки. 

хотя регуляторная функция ядра растительной клетки как результат 
сложной экспрессии генов в онтогенезе давно установлена и не оспаривается, 
следует признать, что это лишь в общих чертах объясняет механизм развития 
пыльцевой трубки. наше исследование позволяет высказать осторожное пред-
положение, что, возможно, этот механизм регулируется не одним, а многими 
составляющими.
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In this work we have tried to explain the functional value of the tube cell nucleus and its rela-
tionship with the structures of the pollen tube on the example of juniper. Juniper pollen tubes 
were studied in vitro by the methods of light microscopy (transmitted light, fluorescence) 
and Fourier-transform infrared (FTIR) spectroscopy. A brief description of the growth and 
development processes of juniper pollen tubes is given. The experiments on the enzymatic de-
struction of the pollen tube wall revealed the relation between the generative nucleus and the 
protoplast associated with the tube cell nucleus. The generative nucleus is quite firmly con-
nected with the protoplast of the tube cell nucleus by means of the surface tension of internal 
membranes. It was proven that the protoplast and the both nuclei save their integrity outside 
the tube body. That is, they retain their viability outside the tube body for some time after lysis 
the tube tip. However, both the generative nucleus and the tube cell nucleus cannot function 
independently outside the protoplast of the pollen tube. Microfibrils of the actin cytoskeleton 
are distributed irregularly inside the tube. Most of them are concentrated in the central part of 
the tube and associated with the tube cell nucleus and protoplast. Leucoplasts predominate in 
the composition of plastids. The majority of them are amyloplasts, the better part of which is 
concentrated around the tube cell nucleus and protoplast. Protoplast contains a large number 
of mitochondria. Lysosomes are distributed over the entire volume of the pollen tube more 
or less regularly. However, a significant part of lysosomes, especially in actively growing 
tubes, accumulates around the tube cell nucleus and near the tube tip. The use of deuterium as 
a marker allowed to establish the sequence of synthesis and localization of synthesized sub-
stances during the pollen tube growth. The increased deuterium content was observed in the 
zone of the protoplast associated with the tube cell nucleus. The obtained experimental data 
allowed to suggest that the tube cell nucleus likely controls the synthesis of organic substanc-
es and their distribution in the tube body. Probably, the tube cell nucleus promotes its polar 
growth and orients the growth of the tube tip in vivo in time and space. 
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