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Рассмотрено формирование мужских и женских генеративных почек у лиственницы Сукачева в условиях 
Воронежа во второй декаде августа. Проанализировано поведение хромосом в мета-, ана- и телофазе 
первого и второго деления мейоза. В каждой фазе учтено по 150–200 микроспороцитов. По результатам 
проведенных исследований выявлено, что микроспорогенез лиственницы протекал асинхронно. Значи-
тельная доля нарушений приходится на отставания хромосом и образование мостов, формирование гек-
сады, выбросы хромосом за пределы веретена деления. Дана оценка жизнеспособности пыльцы листвен-
ницы Сукачева — высокая. Незначительное количество нарушений в процессе мейотических делений и 
формирования гаметофитов не привели к образованию значительного количества стерильной пыльцы. 
Средний размер пыльцы изменяется в пределах 82,18–86,4 мкм. Пыльца имеет шаровидную форму.
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В лесостепи Воронежской области лиственница 
является интродуцентом. Отобранные экотипы 

в географических культурах, заложенных Р.И. Де-
рюжкиным под руководством М.М. Вересина,  
можно использовать при создании лесосеменных 
плантаций и участков. Л.И. Милютин [1] отмечает  
недостаточно тесную связь генетики с практи-
ческой селекцией и семеноводством, поэтому 
основная задача нашего исследования состояла в 
изучении всхожести семян на основании анализа 
мейоза при микроспорогенезе у лиственницы 
Сукачева на постоянном лесосеменном участке 
(ПЛСУ) в Семилукском лесопитомнике.

Mейоз лиственницы в разные годы изучали 
Sax H.J., М.В. Круклис, А.К. Буторина [9–11]. 
В 1970-е гг. значительный вклад в цитологию 
видов лиственницы внесла М.В. Круклис, изучив-
шая кариотипы и мейоз лиственниц сибирской, 
Гмелина и Чекановского [2–3]. Цитологические 
особенности гетерозисной лиственницы в гео-
графических культурах под Воронежем изучены 
А.К. Буториной и др. [4]. Оценена частота встре-
чаемости добавочных хромосом у лиственниц 
Гмелина, Сукачева, сибирской [5–8]. 

Морфология мейоза определяется взаимодей-
ствием генотипов, структурой хромосом и усло-
виями окружающей среды. Мейоз по мнению 
большинства исследователей, является наибо-
лее чувствительной стадией жизненного цикла 
семенных растений. Саженцы, выращенные на 

участках естественного ареала, при произраста-
нии в географических культурах, подвергаются 
воздействию экологических и антропогенных 
факторов, которые могут спровоцировать ано-
малии роста и в целом развития, чем увели-
чат внутривидовую дифференциацию и снизят 
продуктивность. Ход репродукционного деле-
ния у семейства Pinaceae относится к объек-
тивным критериям, отражая состояние древес-
ного организма и его способность к половой  
репродукции.

По мнению некоторых авторов, сроки прохож-
дения мейоза у лиственницы зависят от природ-
но-климатических условий и индивидуальных 
характеристик отдельных особей [5, 6, 12]. Как 
правило, мейоз начинается осенью и заканчи-
вается весной. В начале октября, превращаясь в 
материнские клетки пыльцы, клетки археспория 
обособляются, и в конце октября вступают в про-
фазу I мейоза.

На стадии диплотены микроспороциты ли-
ственницы зимуют, а уже в марте — апреле сле-
дующего года мейоз завершается, формируются 
зрелые пыльцевые зерна.

В ходе исследования редукционного деления 
трех видов лиственницы, произрастающих в пре-
делах Швеции, было установлено завершение 
процессов редукционного деления осенью и зи-
мовки микроспор на стадии тетрад у лиственниц 
даурской и сибирской [13].
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Цель работы

Цель работы — изучение мейоза при микро-
спорогенезе лиственницы Сукачева на постоян-
ном лесосеменном участке в Семилукском лесо-
питомнике Воронежской обл. и оценка влияния 
нарушений мейоза на всхожесть семян в лабора-
торных условиях.

Материал и методы 
Материалом для исследований послужили 

мужские генеративные почки (шишечки) ото-
бранных деревьев лиственницы Сукачева на вы-
соте 2…3 м с ПЛСУ (рис. 1). Генеративные почки 
фиксировали, по Карнуа, ацетоалкоголем (1:3). 
Образцы выдерживали в течение суток. На хра-
нение переводили в 70%-й спирт. В качестве кра-
сителя использовали ацетогематоксилин. Гене-
ративные почки обрабатывали раствором 45%-й  
уксусной кислоты в течение 15…20 мин. После 

этого материал обрабатывали красителем в тече-
ние 2…3 ч., затем отмывали дистиллированной 
водой несколько раз. Микропрепараты готовили 
путем заливки окрашенного, и затем отмытого от 
избыточного красителя материала в капле смеси 
Гойера. Просмотр микропрепаратов проводили 
на микроскопах МБИ-6 и МБИ-15.

Для каждого микропрепарата подсчитывали 
число делящихся микроспороцитов на разных ста-
диях мейоза, отмечали частоту и типы нарушений. 

Жизнеспособность пыльцы определяли, ме-
тодом, основанным на йодной реакции на крах-
мал. Пыльцевые зерна, частично и полностью 
окрашенные нами были отнесены к жизнеспо-
собным. Неокрашенные зерна показывали свою 
нежизнеспособность. Микропрепараты изучали 
с помощью микроскопа Levenhuk 850B через 
бинокуляр. Размеры пыльцы определяли по ди-
аметру пыльцевого зерна. Проанализировали 
около 500 пыльцевых зерен с каждой точки сбора.   

Рис. 1. Мейоз при микроспорогенезе у лиственницы Сука-
чева: а — униваленты в диплотене; б — анафаза I; 
в — анафаза I, мосты, пристеночные ядрышки; г — 
формирование диады микроспор; д — формирование 
октады; е — телофаза I; ж — профаза II; и — мета-
фаза II; к — начальная анафаза II; л — телофаза II 
(ув. ок. ×15, об. ×40)

Fig. 1. Meiosis during microsporogenesis in Sukachev’s larch: 
а — univalents in the diplotene; б — anaphase I; в — 
anaphase I, bridges, parietal nucleoli; г — formation 
of a microspore dyad; д — formation of an octad; е — 
telophase I; ж — prophase II; и — metaphase II; к — 
initial anaphase II; л — telophase II (uv. approx. ×15, 
vol. ×40)
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Результаты и обсуждение

Закладка женских и мужских генеративных 
почек лиственницы Сукачева происходит после 
остановки роста побегов во второй декаде августа.

До зимнего покоя микроспорофиллы форми-
руются с микроспорангиями в мужских генера-
тивных почках, в которых развиваются клетки ар-
хеспория, в то время как формирование кроющих 
и семенных чешуй происходит в женских почках. 
В начале октября клетки археспория обособляют-
ся и превращаются в материнские клетки пыльцы, 
а в конце месяца микроспороциты вступают в 
профазу I мейоза. В марте следующего года за-
вершается процесс мейоза, далее осуществляется 
митотическое деление и формируется пыльцевое 
зерно в апреле.

В конце марта округлые микроспороциты (ма-
теринские клетки пыльцы) в профазе I можно 
было наблюдать при микроспорангии (см  рис. 1). 
Как правило, их диаметр больше диаметра окру-
жающих клеток. Как у всех хвойных видов, 
микроспорогенез лиственницы протекает асин-
хронно. В исследуемых нами микропрепаратах 
наблюдались почти все стадии мейоза — от ПI 
до AI. Распад тетрад происходил спустя 3…4 сут. 
после их формирования.

В 2017–2018 гг., нами было проведено ис-
следование процесса протекания мейоза при 
микроспорогенезе и гаплоидного митоза у ли-
ственницы Сукачева на ПЛСУ в Семилукском 
лесопитомнике. Микропрепараты, окрашенные 
ацетогематоксилином, изготовляли по методикам 
Л.А. Топильской, С.В. Лучниковой [14]. Прово-
дили анализ  поведения хромосом в мета-, ана- и 
телофазе первого и второго деления мейоза. В 
каждой фазе учитывалось по 150–200 микроспо-
роцитов. Различные хромосомные ассоциации в 
метафазе I анализировали в 50 микроспороцитах 
из различных пыльников. Учитывали общее коли-
чество делящихся клеток в каждой фазе мейоза и 
число клеток с отклонением от нормы в процентах 
общего числа делящихся клеток. Исследование 
процесса хода мейоза у трех деревьев листвен-
ницы показало наличие небольшого количества 
нарушений на всех его фазах, что, по-видимому, 
увеличивает количество пустых семян (см. рис. 1). 
Общая частота нарушений составила 6,3 ± 0,57 %. 

Анализ поведения хромосом в активно про-
лиферирующих тканях микроспороцитов выявил 
полиморфизм по частоте появления клеток с ано-
мальным мейозом (93,53 %) (таблица). 

Установлено, что на территории Семилукского 
лесопитомника мейоз у лиственницы протекает 
нормально, с незначительными нарушениями 
и образованием 12 бивалентов, а также с пра-
вильным расхождением хромосом к противопо-

ложным полюсам. Выявленные незначительные 
нарушения могут послужить основанием для 
снижения способности к оплодотворению (пока-
зателей фертильности).

Нарушения нормального хода мейоза у ли-
ственницы, обусловленные генетическими факто-
рами и погодными условиями, были неоднократно 
описаны в литературе [12]. Имеются сообщения 
об асинхронном прохождении мейоза в пределах 
кроны дерева и в пределах микростробила [5]. 
По мнению Е.Н. Муратовой [8], асинхронность 
мейоза зависит от генотипа растения. 

В ходе исследований установлено, что в ус-
ловиях Воронежской обл.  — на Семилукском 
лесопитомнике — мейоз лиственницы Сукачева 
проходит асинхронно. Микроспоры и микроспо-
роциты, которые находились на стадии диакине-
за, отмечены, в одной почке.

Наибольшее количество нарушений наблю-
дается на стадии анафазы I. Значительная доля 
нарушений приходится на отставания хромосом 
и образование мостов, формирование гексады, 
выбросы хромосом за пределы веретена деления, 
образование неразделившихся диад вследствие 
выпадения второго деления мейоза.

Аномалии поведения хромосом при мейозе, 
как правило, устраняются еще до тетрадной ста-
дии и практически не влияют на качество разви-
тия и наполненность пыльцевых зерен. Однако 
некоторые нарушения, такие как выбросы фраг-
ментов и образование диад, могут отражаться 
в гетерогенности пыльцы по размеру и форме 
пыльцевых зерен и уменьшать их фертильность. 
Описанные отклонения в микроспорогене могут 
объяснить низкий уровень (5…10 %) стерильно-
сти пыльцы у лиственницы Сукачева, растущей 
на территории ПЛСУ Семилукского питомника.

Формированию эмбриона предшествует опы-
ление лиственницы. Исследование пыльцевых 
зерен лиственницы проводили многие исследова-
тели [7, 15–17]. Развитие генеративных органов 
лиственницы связано со свойствами вида. После  

Частота нарушений мейоза  
у лиственницы Сукачева на постоянном 

лесосеменном участке
Frequency of meiotic disorders in Sukachev Larch  

on a permanent forest seed plot

Фаза 
мейоза

Просмотренные 
микропрепараты

Количество клеток 
с нарушенным 
делением, %

Метафаза I 
Анафаза I
Телофаза I
Метафаза II
Анафаза II
Телофаза II
Спорады

198
200
187
185
177
183
189

4,2 ± 1,08
9,1 ± 1,46
1,0 ± 0,42
2,9 ± 0,86
13,1 ± 1,87
9,8 ± 1,54
12,8 ± 1,57
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остановки роста побегов начинается активный 
морфогенез. Развитие микроспорофитов листвен-
ницы Сукачева начинается в мужских генератив-
ных почках, когда формируются микроспорофил-
лы с микроспорангиями, в которых развиваются 
клетки археспория. 

Микроспороциты зимуют на стадии диплоте-
ны. В следующем году (весной) меойз заверша-
ется, вследствие чего формируются пыльцевые 
зерна.

Таким образом, установлено, что в зимний 
период ход мейоза прерывается и при повышении 
температуры происходит возобновление мейоти-
ческих делений. Основные фазы мейоза протека-
ют весной.

Лиственница, как и большинство растений, 
относится к ветроопыляемой породе, однако в 
пыльцевых зернах отсутствуют воздушные меш-
ки. Пыление в условиях Воронежской обл. обыч-
но наблюдается в конце марта. Пыльца имеет 
шаровидную форму с одним углублением. При 
отклонениях в прохождении мейоза у пыльцы 
лиственницы может отмечаться стерильность. 
Состояние и жизнеспособность растений к кли-
матическим факторам можно оценить по жизне-
способности и размерам пыльцевых зерен.

По размерам пыльцы можно опосредован-
но судить о плоидности биотипов, что является 
важным критерием соматического и адаптивного 
гетерозиса.

Неблагоприятные климатические условия в 
период микроспорогенеза приводят к недоста-
точному пылению вследствие небольшого ко-
личества образовавшейся пыльцы и отсутствия 
воздушных мешков.

Заготовка и погружение веток в воду для оцен-
ки жизнеспособности пыльцы лиственницы была 
проведена в конце марта. Увеличение микроспо-
роцитов и высыпание одноклеточной пыльцы 
лиственницы Сукачева происходило в течение 
двух недель.

Пыльца лиственницы Сукачева представлена 
на рис. 2. Оценка жизнеспособности пыльцы 
лиственницы Сукачева показала высокую жизне-
способность (95 %). Доля стерильных пыльцевых 
зерен составила 5 %. Поэтому незначительное 
количество нарушений в процессе мейотических 
делений и формирования гаметофитов не при-
вели к образованию значительного количества 
стерильной пыльцы.

Средний размер пыльцы изменяется в преде-
лах 82,18…86,4 мкм. Пыльца имеет шаровидную 
форму.

Общее число аномалий составляет около 1 %, 
среди которых разрывы экзины пыльцевого зер-
на — 0,04 %, карликовых и деформированных 
пыльцевых зерен — 0,9 %, пыльцевые зерна, 

превышающие по размерам среднестатистиче-
ские — 0,1 %.

Данные нарушения незначительно снижают 
общий показатель фертильности пыльцы, что не 
влияет на качество семян и урожай лиственницы 
в целом.

Выводы
1. Доля жизнеспособных пыльцевых зерен 

составляет 95 %, доля стерильных — 5 %.
2. Средний размер пыльцы изменяется в пре-

делах 82,18…86,4 мкм.
3. Общее число аномалий составляет 1 %, 

среди которых разрывы экзины пыльцевого зер-
на — 0,04 %), карликовых и деформированных 
пыльцевых зерен — 0,9 %, пыльцевые зерна, 
превышающие по размерам среднестатистиче-
ские — 0,1 %.

5. Установлено, что на территории Воронеж-
ской обл. мейоз протекает нормально при незна-

а

б

Рис. 2. Пыльца лиственницы Сукачева:  а — увеличение 
ок.7× об.10; б — увеличение ок.7× об.40

Fig. 2. Pollen of Sukachev’s larch: а — Increase of approx.  
7× 10 vol.; б — Magnification approx.7× vol. 40
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чительных нарушениях, образуя 12 пар гомо-
логичных хромосом, и формирует правильное 
расхождение хромосом к противоположным по-
люсам.

6. Незначительная доля нарушений приходит-
ся на отставания хромосом и образование мостов, 
формирование гексады, выбросы хромосом за 
пределы веретена деления, образование неразде-
лившихся диад.

7. Описанные отклонения в микроспорогене 
могут объяснить низкий уровень (5…10 %) сте-
рильности пыльцы.
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MICROSPOROGENESIS AND POLLEN FORMATION IN LARCH SUKACHEV 
(LARIX SUKACZEWII DJIL.) ON PERMANENT FOREST SEED PLOT  
IN SEMILUKSKY FORESTRY

E.E. Kulakov1, A.I. Sivolapov2 
1Roslesozaschita — CFP of Voronezh region, 105, Lomonosov st., 394000, Voronezh, Russia
2Voronezh State University of Forestry and Technologies named after G.F. Morozov, 8, Timiryazev st., 394000, Voronezh, 
 Russia

evgenyykulakov@yandex.ru

The formation of male and female generative buds in the Sukachev larch in the conditions of Voronezh in the 
second decade of August is considered. The behavior of chromosomes in the meta-, ana -, and telophase of the first 
and second divisions of meiosis is analyzed. In each phase, 150–200 microsporocytes were taken into account. 
According to the results of the conducted studies, it was revealed that the microsporogenesis of larch proceeded 
asynchronously. A significant proportion of the disorders are caused by chromosome lag and the formation of 
bridges, the formation of a hexad, and the release of chromosomes outside the division spindle. The viability of 
Sukachev larch pollen is estimated to be high. A small number of disturbances in the process of meiotic divisions 
and the formation of gametophytes did not lead to the formation of a significant amount of sterile pollen. The 
average pollen size varies between 82.18–86.4 microns. Pollen has a spherical shape
Keywords: cytogenetic mechanism of microsporogenesis in larch on permanent forest seed plot, pollen viability, 
meiotic disturbances
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