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Проблема устойчивости культурных растений к жаре как действию повышенных температур возду-
ха, ведущему к физиологической засухе, чрезвычайно актуальна не только в условиях прогнозируе-
мой аридизации климата, но и при изучении действия сравнительно кратковременных волн жары
(heat waves). Современная селекция ориентирована на создание высокоурожайных жароустойчивых
сортов культурных растений, особенно хлебных злаков как основного мирового продовольственно-
го ресурса. При селекционных разработках необходимо предварительно выявить жароустойчивые
генотипы хлебных злаков для их включения в соответствующие программы. В статье дан критиче-
ский анализ ряда представленных в литературе подходов к выявлению таких генотипов (моделиро-
вание действия стрессового фактора повышенных температур воздуха в экспериментальных усло-
виях in situ; использование в таких условиях пыльников как генеративных структур, более чувствитель-
ных к воздействию данного стрессового фактора, в сравнении с вегетативными органами), которые
можно оценить как методологические. Кроме того, с позиции описательной и экспериментальной эм-
бриологии растений в качестве перспективного методологического подхода предложено использо-
вание взаимосвязанных концепций (в разработке Т.Б. Батыгиной): оценка пыльника как сложной
интегрированной системы тканей и наличие критических стадий в развитии этой системы.

Ключевые слова: абиотические стрессы, жара, физиологическая засуха, моделирование жары, пыль-
ник как интегрированная система, критические стадии развития пыльника, хлебные злаки
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ВВЕДЕНИЕ
Физиологическая засуха расценивается как

абиотический стрессовый фактор, под воздействи-
ем которого растения испытывают длительный
водный дефицит в воздухе и почве (Zahoor et al.,
2020). Засуха может быть вызвана различными
причинами, в том числе действием повышенных
температур воздуха (Jagadish, 2020; Khan et al.,
2020; Jagadish et al., 2021; Gyawali et al., 2021). Про-
блема устойчивости культурных растений к та-
кому виду засухи (а именно жароустойчивость)
чрезвычайно актуальна в условиях прогнозиру-
емой аридизации климата (Hussain et al., 2018;
Climate change…, 2020) и определяет необходи-
мость многочисленных исследований, ставящих
целью выявить различные аспекты воздействия
высокотемпературной засухи на рост и развитие
растений (Raveena et al., 2019; Sakkar et al., 2019;

Sallam et al., 2019; Sattar et al., 2019; Lamers et al.,
2020; Chowdhury et al., 2021; Gyawali et al., 2021;
Zhan et al., 2022).

Большое значение исследователями в этой
связи придается и изучению действия на расте-
ния так называемых волн жары (heat waves) – от-
носительно кратковременного воздействия тем-
ператур воздуха выше оптимальных (Li et al., 2020) –
достаточно распространенных не только в засушли-
вых, но и полузасушливых регионах. Стрессовая
реакция растений на воздействие таких волн ак-
тивно анализируется в современной литературе.
Так, в редакторской статье специального выпуска
журнала “Plant, cell & environment” (2021, V. 44, № 7)
подчеркивается большой интерес исследователей
к краткосрочным и долгосрочным последствиям
их воздействия – от клеточного уровня до уровня
экосистем (Jagadish et al., 2021).
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В литературе представлено немало работ, по-
священных анализу способов преодоления сами-
ми растениями воздействия абиотического стрес-
сового фактора засухи, вызванной повышенными
температурами воздуха. Это и стратегии избегания
засухи (Basu et al., 2016; Jagadish, 2020), и реализа-
ция различных морфологических, физиологиче-
ских и биохимических адаптационных механизмов
(Yadav, Sharma, 2016; Plant life..., 2020; Jogawat et al.,
2021; Kandel, 2021; Yadav et al., 2021; Kumar et al.,
2022; Marone et al., 2022). В то же время и современ-
ная селекция ориентирована на создание высоко-
урожайных жароустойчивых сортов культурных
растений, особенно хлебных злаков как основ-
ного мирового продовольственного ресурса. В
этой области разрабатываются направления се-
лекции как традиционные (Драгавцев, 2019; Ab-
dolshahi et al., 2015), так и основанные на данных,
полученных методами культуры in vitro клеток,
тканей и органов, генной инженерии, редактирова-
ния генома, а также omics-методами (Дубровная,
2017; Пикало и др., 2020; Khan et al., 2019; Maleki et
al., 2019; Leng, Zhao, 2020; Liu et al., 2020; Guo et al.,
2021; Wu et al., 2022). При всех направлениях се-
лекционных разработок необходимо предвари-
тельно выявить жароустойчивые генотипы хлеб-
ных злаков для включения их в соответствующие
программы.

Безусловно, выявлять жароустойчивые геноти-
пы злаков следует в полевых условиях при непо-
средственном воздействии стрессового фактора
повышенных температур воздуха. Однако такого
рода исследования сравнительно немногочислен-
ны (Шаманин и др., 2016; Алабушев и др., 2019;
Prasad et al., 2017; Lv et al., 2018; Lawas et al., 2019;
Demydov et al., 2021; El-Mowafi et al., 2021; Ali, Ak-
mal, 2022), поскольку ограничены значительны-
ми методическими трудностями: короткий ве-
гетационный сезон, невозможность создать кон-
троль проводимых экспериментов, трудоемкость
наблюдений и др. Кроме того, год от года могут ме-
няться характер и степень воздействия изучаемо-
го стрессового фактора.

Перспективное направление выявления жаро-
устойчивых генотипов злаков состоит в исполь-
зовании данных, полученных в эксперименталь-
ных условиях in situ (климатические камеры, фи-
тотроны, теплицы). Этому вопросу посвящена
обширнейшая литература, при этом предложены
некоторые подходы, которые можно расценить как
методологические. Цель данной статьи, являющей-
ся продолжением цикла обзоров авторов (Круглова
и др., 2018; Зинатуллина, 2020; Круглова, Зина-
туллина, 2021; Kruglova et al., 2018; Kruglova, Zinatul-
lina, 2022), состоит в критическом анализе обос-
нования ряда методологических подходов к экс-
периментальному выявлению жароустойчивых
генотипов злаков на основе использования та-
ких генеративных структур, как пыльники.

Отметим, что в статье приведены данные пре-
имущественно последних пяти лет, хотя в литера-
туре представлен большой экспериментальный ма-
териал по этой теме, полученный в разные годы.

Статья посвящена 95-летию со дня рождения
чл.-кор. РАН Татьяны Борисовны Батыгиной
(1927–2015), внесшей значительный вклад в разра-
ботку методологии изучения различных генератив-
ных и эмбриональных структур цветковых растений.

НЕКОТОРЫЕ МЕТОДОЛОГИЧЕСКИЕ 
ПОДХОДЫ К ВЫЯВЛЕНИЮ 

ЖАРОУСТОЙЧИВЫХ ГЕНОТИПОВ 
ХЛЕБНЫХ ЗЛАКОВ

Моделирование воздействия стрессового 
фактора повышенных температур воздуха 

в экспериментальных условиях in situ

Один из представленных в литературе подхо-
дов при выявлении жароустойчивых генотипов
хлебных злаков – использование климатических
камер, фитотронов и теплиц.

По отношению к изучению действия повышен-
ных температур воздуха, такой подход, безусловно,
методологически верен. Действительно, экспе-
риментальные условия in situ, позволяющие за-
дать контролируемый режим температур воздуха
выше оптимальных, дают возможность модели-
ровать воздействие такого вида засухи и выявить
жароустойчивые генотипы. Кроме того, на примере
многих сельскохозяйственных культур, в том числе
злаков (Liu et al., 2018; Qaseem et al., 2018; Li et al.,
2020; Brás et al., 2021; Da Costa et al., 2021; Langridge,
Reynolds, 2021), продемонстрировано сходство
ответных реакций различных органов растений
как на относительно кратковременное, так и
длительное стрессовое воздействие повышенных
температур воздуха. Это позволяет исследовать в
модельных условиях in situ адаптивные молекуляр-
ные, клеточные и тканевые механизмы жаро- и за-
сухоустойчивости растений (Yadav et al., 2019; Za-
hoor et al., 2020; Wu et al., 2021; Chen et al., 2022),
знание о которых крайне важно для современных
селекционных исследований.

Основным же преимуществом такого подхо-
да, по нашему мнению, следует считать сходство
морфогенетических реакций всего растения в есте-
ственных in vivo и экспериментальных (в том числе
стрессовых) in situ условиях, согласно принципу
универсальности морфогенеза растений (Баты-
гина, 2014).
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Использование в модельных экспериментах in situ 
пыльников как генеративных структур, наиболее 

чувствительных к воздействию повышенных 
температур воздуха

Для выявления жароустойчивых генотипов
хлебных злаков в модельных экспериментах in situ
в литературе предложен подход, состоящий в ис-
пользовании пыльников, и этот подход также
можно считать методологическим.

Известно, что пыльник представляет собой фер-
тильную часть тычинки, в микроспорангиях кото-
рой происходит микроспорогенез, образуются и
созревают пыльцевые зерна, содержащие муж-
ские гаметы – спермии. В сформированном виде
эта генеративная структура представлена неболь-
шим числом тканей (спорогенная ткань и ткани
стенки гнезда: тапетум, эндотеций, средний слой,
экзотеций), имеющих общее происхождение (Ка-
мелина, 2009; Åstrand et al., 2021).

В результате многочисленных исследований,
проведенных как в естественных условиях in vivo,
так и в экспериментах in situ, установлено, что ор-
ганы злаков по-разному реагируют на стрессовое
воздействие жары, при этом именно цветок и его
части более чувствительны к повышенным тем-
пературам воздуха, по сравнению с вегетативны-
ми органами (Mesihovic et al., 2016; Fábián et al.,
2019; Jagadish, 2020; Sinha et al., 2021). Особенно
восприимчивы к высоким температурам воздуха
пыльники (Matsui, Hasegawa, 2019; Yu et al., 2019;
Fernández-Gómez et al., 2020; Browne et al., 2021;
Khlaimongkhon et al., 2021; Kumar et al., 2022). Раз-
витие пыльцевого зерна оценивается в этой связи
как “самое слабое звено” (Lohani et al., 2020, c. 558),
поскольку индуцируемое температурным стрес-
совым фактором снижение жизнеспособности
пыльцы, вплоть до ее стерильности (Feng et al.,
2018; Begcy et al., 2019; Schindfessel et al., 2021; Ullah
et al., 2022), безусловно, значительно влияет на ре-
продуктивный успех (Zhang et al., 2018; Bheemana-
halli et al., 2020; van Es, 2020; Hu et al., 2021). В целом,
репродуктивную стадию с этих позиций отно-
сят к критическим периодам онтогенеза расте-
ний (Zhang et al., 2021).

Экспериментально выявлено, что оптималь-
ная температура воздуха для развития пыльников
злаков составляет 24–28°С (Khan et al., 2020).
Температура на 5–15°С выше этого показателя,
даже при кратковременном воздействии в усло-
виях как in vivo, так и in situ, вызывает стресс в
пыльниках, что приводит к негативным измене-
ниям их физиолого-биохимических (увеличение
содержания гормона стресса абсцизовой кисло-
ты, синтез активных форм кислорода и белков
теплового шока, дезактивация ферментов фото-
синтеза, нарушение липидного и углеводного об-
мена, снижение уровня митохондриального дыха-
ния и др.) и молекулярно-генетических (нарушение

экспрессии генов, участвующих в регуляции транс-
крипции, транспорта и метаболизма 3-индолилук-
сусной и гиббереллиновой кислот как важнейших
гормонов морфогенеза и др.) показателей. Такое
температурное воздействие ведет и к нарушению
ряда морфологических (появление пыльцевых зе-
рен, деградировавших на той или иной стадии раз-
вития) и даже количественных (уменьшение ко-
личества фертильных пыльцевых зерен в зрелом
пыльнике) параметров. Детальный анализ этих во-
просов на примере различных растений, в том чис-
ле злаков, представлен во многих обзорах послед-
них лет (Круглова, 2022б; Gahlaut et al., 2016; Me-
sihovich et al., 2016; Baillo et al., 2019; Kimotho et al.,
2019; Bheemanahalli et al., 2020; Lohani et al., 2020;
Khan et al., 2020; Chaturvedi et al., 2021; Gyawali et al.,
2021; Zhang et al., 2021), и мы отсылаем заинтере-
сованного читателя как к этим обзорам, так и к
включенным в них публикациям.

В то же время хотелось бы обратить особое вни-
мание на перспективный, по нашему мнению, ме-
тодологический подход – сравнение некоторых
молекулярно-генетических показателей пыльни-
ков заведомо жароустойчивых и жарочувствитель-
ных сортов злаков при воздействии высокотем-
пературного стресса в экспериментах in situ. Этот
подход напрямую не связан с выявлением жа-
роустойчивых генотипов, однако позволяет вы-
явить гены и генные сети, имеющие решающее
значение в адаптации растений к высоким темпе-
ратурам воздуха. Полученные данные важны не
только в целях молекулярной селекции жаро-
устойчивых генотипов злаков, но и в изучении ге-
нетических особенностей развития генератив-
ных структур растений в экстремальных усло-
виях. Так, у жароустойчивого сорта риса методом
РНК-секвенирования зрелых пыльников выявлена
активизация ряда генов, кодирующих белки-шапе-
роны теплового шока (González-Schain et al., 2016).
Использование наборов транскриптомных дан-
ных, полученных на основе использования микро-
чипов и результатов РНК-секвенирования пыльни-
ков жароустойчивых сортов этого же злака, позво-
лило выявить 45 генов-кандидатов для ускоренной
селекции генотипов, устойчивых к жаре. При
этом исследователи высказали мнение о существо-
вании у риса регуляторного механизма смягчения
стрессового воздействия повышенных темпера-
тур воздуха на репродуктивной стадии (Raza et al.,
2020). Транскриптомный анализ выявил ряд экс-
прессируемых в пыльниках жароустойчивых сор-
тов пшеницы ключевых генов, участвующих не
только в реакции на температурный шок путем
активации биосинтеза некоторых гормонов (аук-
син, этилен, гиббереллин), но и в развитии пыль-
ников (Browne et al., 2021). Интересно, что и в по-
левых условиях засухи экспрессия генов биосинтеза
гормона стресса абсцизовой кислоты индуцирова-
лась сильнее в пыльниках жароустойчивых сор-
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тов пшеницы, в сравнении с пыльниками жаро-
чувствительных сортов (Zhang et al., 2021).

Сравнительный анализ показателей пыльни-
ков заведомо жароустойчивых и жарочувствитель-
ных сортов злаков в условиях высокотемпературно-
го экспериментального стресса in situ проводится и
по некоторым физиолого-биохимическим пара-
метрам. Так, у жароустойчивого и жарочувстви-
тельного сортов риса в условиях теплового стрес-
са выявлены контрастные метаболомные измене-
ния в органах цветка (включая пыльники), при
этом идентифицированы метаболические марке-
ры, определяющие репродуктивный успех, про-
демонстрирована важная роль метаболизма саха-
ров в формировании жароустойчивости цветков
(Li et al., 2015). Методом масс-спектрометрии в об-
работанной высокими температурами зрелой пыль-
це жароустойчивого сорта риса показано значи-
тельное содержание фосфатидилинозитола (пред-
шественник фосфоинозитида, индуцирующего
передачу сигналов для прорастания пыльцы),
при полном его отсутствии в пыльце жарочув-
ствительного сорта (Wada et al., 2020). Интересно,
что даже без высокотемпературного воздействия
метаболическое профилирование пыльников жа-
рочувствительного сорта пшеницы выявило зна-
чительное содержание в них ряда аминокислот и
гормона стресса абсцизовой кислоты при невы-
соком содержании полиаминов и органических
кислот (Bheemanahalli et al., 2020); аналогичные
результаты получены для риса (Zhang et al 2021).

Все эти результаты свидетельствуют в пользу
возможности выявления в условиях in situ специ-
фических молекулярно-генетических/физиолого-
биохимических маркеров как для разработки спо-
собов повышения устойчивости злаков к тепло-
вому стрессу, так и для быстрой диагностики жа-
роустойчивых генотипов в селекционных целях.

Использование концепций эмбриологии растений 
в оценке стрессового воздействия повышенных 
температур воздуха на пыльники злаков in situ

Пыльник – предмет исследований эмбриоло-
гии растений (Камелина, 2009). Поэтому еще од-
ним методологическим подходом к выявлению
жароустойчивых генотипов злаков в эксперимен-
тальных условиях in situ, по нашему предложе-
нию, может стать использование разработанных с
позиции описательной и экспериментальной эм-
бриологии растений взаимосвязанных концеп-
ций: оценка пыльника как интегрированной систе-
мы и анализ критических стадий развития этой
генеративной структуры.

Обе эти концепции детально разработаны
Т.Б. Батыгиной (обобщение: Батыгина, 2014). Ис-
следователь рассматривает пыльник цветковых
растений как сложную интегрированную систему,

представленную следующими элементами: споро-
генная ткань и ткани стенки гнезда пыльника (тапе-
тум, эндотеций, средний слой, экзотеций), при
этом свойства пыльника как системы не сводимы к
простой сумме свойств элементов-тканей.

В результате детального цитогистологического
анализа развивающихся пыльников пшеницы вы-
явлено (Батыгина, 2014), что клетки спорогенной
ткани и тканей стенки гнезда, происходящие от
общих инициалей, с самых ранних стадий морфо-
генеза развиваются взаимосвязано и сопряжен-
но, морфологически и структурно достигая высо-
кой специализации, связанной с выполнением их
основных функций. Каждая из тканей стенки гнез-
да пыльника играет свою роль в ходе развития спо-
рогенных клеток, дающих начало пыльцевым зер-
нам. Исследователем сделан вывод о том, что пыль-
ники как интегрированные структуры обладают
общими регуляторными механизмами и единым
ритмом развития элементов, при этом нормаль-
ный ход развития клеток спорогенной ткани, да-
ющих начало пыльцевым зернам, зависит от нор-
мального функционирования клеток всех тканей
стенки гнезда в пределах системы пыльника по
принципу части и целого.

Подтверждение такой общности регуляторных
механизмов развития элементов-тканей в единой
системе пыльника можно видеть, например, в ря-
де публикаций, выполненных на примере риса,
хотя сами авторы понятие “система” по отноше-
нию к пыльнику не используют. Так, выявлено,
что ключевые гены морфогенеза пыльника этого
злака активируются каскадно строго на опреде-
ленных стадиях дифференциации тканей стенки
гнезда пыльника в координации с процессами мик-
роспоро- и микрогаметогенеза (Zhang et al., 2011),
возможно, по принципу обратной связи, как это
показано для арабидопсиса (Huang et al., 2016). В
работе, посвященной анализу участия в развитии
пыльника риса протеинкиназы OsCPK29, показа-
но, что этот фермент в норме вырабатывается в зре-
лых пыльцевых зернах, тогда как подавление его
функционирования приводит не только к форми-
рованию нежизнеспособных пыльцевых зерен за
счет нарушений развития интины в их оболочках,
но и к аномалиям в структуре клеток эндотеция
(Ranjan et al., 2022). Яркий пример системности
пыльника (и не только злаков) – деградация кле-
ток тапетума на стадии зрелого пыльника, когда
отпадает необходимость в поставке питательных
веществ из этой ткани в развивающиеся пыльце-
вые зерна; многими авторами деградация клеток
тапетума в зрелом пыльнике расценивается как за-
программированная гибель – апоптоз (Khan et al.,
2021; Guo et al., 2022). Более того, задержка дегра-
дации клеток тапетума ведет к деградации и зре-
лых пыльцевых зерен, как это выявлено у риса
(Lei et al., 2022). На примере пшеницы необходи-
мость системного подхода продемонстрирована и
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по отношению к исследованиям пыльников в усло-
виях культуры in vitro (Круглова, Зинатуллина,
2018). Показано также, что пыльник как составная
часть входит в систему тычинки, являющуюся эле-
ментом цветка, который и сам является сложной
системой органов и, в свою очередь, представляет
собой часть системы растения (Круглова, 2022а).

Предложен (Батыгина, 2014) особый аспект ис-
следований – применение концепции пыльника
как интегрированной системы к изучению мор-
фогенеза этих генеративных структур не только в
естественных условиях, но и в условиях экспери-
ментов, проводимых с учетом того, что диффе-
ренциация тканей пыльника протекает в услови-
ях пыльник–окружающая среда. В контексте
данной статьи это означает необходимость иссле-
дования стрессового воздействия in situ повышен-
ных температур воздуха на пыльник злаков как
интегрированную систему. В то же время анализ
значительного объема литературных источников
по этой теме свидетельствует, что исследователи,
как правило, не расценивают пыльники злаков,
находящихся в условиях повышенных темпера-
тур воздуха, в качестве интегрированных систем.
Более того, авторы большинства работ анализи-
руют стрессовые реакции только развивающихся
пыльцевых зерен без оценки изменений статуса
тканей стенки гнезда пыльника. К редким исклю-
чениям можно отнести результаты исследований
пыльников риса, специально направленных на
оценку деградации под действием in situ высоких
температур воздуха тканей стенки гнезда пыль-
ника и в первую очередь тапетума (Matsui et al.,
2005). В обзорной работе (Zhang et al., 2021) сооб-
щается о влиянии  теплового стресса на многие
процессы развития пыльников ряда злаков, в том
числе на функции тканей стенки гнезда (особен-
но тапетума и экзотеция), приводится анализ на-
рушения экспрессии соответствующих генов, од-
нако понятие “система пыльника” авторы не ис-
пользуют.

Предложено (Батыгина, 2014) моделирование
развития пыльников на основе данных морфофи-
зиологического исследования этих генеративных
структур в естественных условиях во время по-
следовательных стадий развития. Как свидетель-
ствует анализ большого количества литературных
источников, вопросу стадийности развития пыль-
ника злаков экспериментаторами в целом уделяет-
ся достаточное внимание, что обусловлено методи-
ческой необходимостью при проведении селекци-
онно-генетических, молекулярно-генетических,
биотехнологических исследований (Browne et al.,
2018; Tang et al., 2018; Pan et al., 2020; Sun S. et al.,
2021; Sun Y. et al., 2021). В то же время исследова-
тели, как правило, не рассматривают пыльники как
интегрированные системы, не учитывают тесные
взаимоотношения развивающихся спорогенной

ткани и тканей стенки гнезда пыльника, а во гла-
ву угла ставят только развитие пыльцевого зерна.

Однако ряд публикаций составляет исключение.
Так, при исследовании развития пыльника ри-

са особое внимание уделено ключевым генам, иг-
рающим решающую роль в развитии не только
пыльцы, но и тканей стенки гнезда пыльника на
14 выделенных авторами стадиях (Zhang et al., 2011).

У риса же выявлены транскрипционные фак-
торы, характерные для различных тканей пыль-
ника на пяти стадиях развития, выделенных авто-
рами (Liu et al., 2022).

В работе, выполненной на примере пшеницы,
ячменя, риса и кукурузы, изучена динамика на-
копления малых РНК во всех тканях пыльников в
течение выделяемых исследователями премейоти-
ческой, мейотической и постмейотической стадий
(Bélander et al., 2020).

Высказано мнение о том, что высокие темпе-
ратуры воздуха негативно влияют на пыльники в
ходе всех стадий развития (Laza et al., 2022). С
этим мнением нельзя не согласиться. В то же вре-
мя, с позиции эмбриологии растений в морфоге-
незе пыльников как интегрированных систем выде-
ляют так называемые критические стадии развития
на основании критерия повышенной чувствитель-
ности пыльника к воздействию внешних стрессо-
вых факторов (Батыгина, 2014; Круглова, 2022б).
Отметим, что критерий повышенной чувствитель-
ности органов растений к внешнему стрессовому
воздействию на определенных стадиях развития,
предложенный еще в конце XIX в. (Броунов, 1897,
по: Светлов, 1960), разрабатывается и по отноше-
нию к развитию зародышей растений (Батыгина,
2014; Круглова и др., 2020, 2022; Kruglova et al., 2020)
и животных (Светлов, 1960; Severtsova, Severtsov,
2011, 2012, 2013).

Согласно анализу литературных данных, на
основании критерия повышенной чувствитель-
ности пыльника к воздействию внешних стрессо-
вых факторов в качестве критических можно вы-
делить две стадии развития этой генеративной
структуры у злаков.

Одна из таких стадий соответствует мейозу
микроспороцитов. Изучению эксперименталь-
ного стрессового воздействия in situ высокими
температурами воздуха на мейотические пыль-
ники злаков посвящено немало исследований.
Так, экстремальное температурное воздействие
на пыльники ячменя во время мейоза приводило
к прекращению биосинтеза ауксинов в микро-
спороцитах, к остановке экспрессии генов, участ-
вующих в репликации ДНК, в отдельных случаях –
к блокированию мейотического деления (Lohani
et al., 2020). Мейотические аберрации (нерегуляр-
ная сегрегация хромосом, образование межхро-
мосомных мостиков и микроядер), индуцируе-
мые экспериментальным тепловым стрессом, вы-
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явлены в микроспороцитах риса (Endo et al., 2009) и
пшеницы (Omidi et al., 2014). Установлено, что
микроспороциты пшеницы особенно чувстви-
тельны к высоким температурам во время двух фаз
мейоза – интерфазы и лептотены (Draeger, Moore,
2017). Мейоз оказался более уязвимой к воздей-
ствию повышенных температур стадией разви-
тия пыльника пшеницы, в сравнении с цвете-
нием (соответствует стадии зрелого пыльцевого
зерна) (Bokshi et al., 2021). Действие in situ даже
умеренно высоких температур воздуха на пыль-
ники кукурузы, содержащие продукт мейоза –
тетрады микроспор, привело к аномалиям мор-
фологии этих клеток, к нарушениям в них био-
синтеза крахмала и липидов, а также к снижению
ферментативной активности и к деконденсации
ДНК (Begcy et al., 2019); авторы назвали эту стадию
развития пыльника высокочувствительной, что
вполне соответствует термину “критическая”. Ана-
логичные данные получены для тетрад микро-
спор в пыльниках ячменя после кратковременно-
го воздействия умеренно высоких температур воз-
духа (32°С), при этом гибель тетрад микроспор
вызывают нарушения формирования каллозной
оболочки, окружающей тетрады (Schindfessel et al.,
2021). Такие нарушения формирования каллоз-
ной оболочки, по нашему мнению, можно расце-
нивать как проявление нарушения системы пыль-
ника под воздействием температурного стресса,
поскольку биосинтез каллозы осуществляется
при участии тапетума (Камелина, 2009). Подтвер-
ждения нарушения системы пыльника в условиях
повышенных температур воздуха in situ можно видеть
и в данных по аномалиям дифференциации тапетума
в пыльниках риса, пшеницы и ячменя, вплоть до де-
градации этой ткани, приводившей в конечном
счете к стерильности пыльцы (Zhang et al., 2021).

Отметим, что нарушения системы пыльника вы-
явлены у ряда злаков и под действием искусственно-
го дефицита воды в экспериментах in situ; такой де-
фицит приводил не только к аномальной вакуолиза-
ции клеток тапетума, но и аномальному увеличению
размеров клеток среднего слоя, а в целом также вы-
зывал стерильность пыльцы (Yu et al., 2019).

Аналогичные результаты получены и под воз-
действием стрессового фактора холода на мейоти-
ческие пыльники риса (González-Schain et al., 2019).

Анализ таких данных позволяет высказать
предположение об общности клеточных и ткане-
вых механизмов действия различных стрессовых
факторов на пыльники растений, особенно во
время их критических стадий развития. В пользу
этого предположения свидетельствуют и данные
по стрессовой реакции пыльников Arabidopsis
thaliana на стадии мейоза в ответ на действие тем-
ператур выше пороговых: методом флуоресцент-
ной гибридизации in situ в микроспороцитах это-
го растения также выявлены нарушения и расхож-

дения хромосом, и цитокинеза (Lei et al., 2020), как
это установлено для микроспороцитов риса (En-
do et al., 2009) и пшеницы (Omidi et al., 2014).

Однако для окончательного вывода об общно-
сти механизмов воздействия различных стрессо-
вых факторов на пыльники растений во время их
критических стадий развития требуются допол-
нительные сведения.

Для злаков достаточно убедительно показана
еще одна критическая стадия развития пыльника,
которая соответствует митозу микроспор. Выяв-
лено, что стрессовая обработка in situ высокой
температурой пыльников риса, содержащих ми-
тотически делящиеся микроспоры, приводила к
снижению жизнеспособности пыльцы и/или на-
рушению ее способности прорастать на рыльце
(Das et al., 2014; Khlaimongkhon et al., 2021). Для
этого же злака приводятся сведения об индуциро-
ванных высокотемпературным стрессом аномалиях
не только митоза микроспор, но и тканей стенки
гнезда пыльника: утолщение оболочек клеток экзо-
теция, неравномерное распределение телец Уби-
ша в клетках тапетума (Hu et al., 2021); и в этом
можно видеть отражение нарушений структуры
всего пыльника как системы.

По отношению к пыльникам ряда злаков по-
казана их особая уязвимость на стадии митоза
микроспор к дефициту воды, коррелирующему
с засухой (Yu et al., 2019).

Важно обратить внимание на то, что критич-
ность пыльника на стадии, соответствующей мик-
роcпоре, отмечена и у мужско-стерильного мутанта
риса paa1 (post-meiosis abnormal anther 1) без внеш-
него стрессового воздействия, при этом выявле-
ны как аномалии формирующейся экзины обо-
лочки микроспор, так и деградация клеток тапе-
тума (Lei et al., 2022).

Подтверждения критической стадии развития
пыльника злаков, соответствующей стадии микро-
споры, можно видеть и результатах эксперимен-
тальных исследований биологического феномена
андрогенеза in vitro (в другой терминологии – ан-
дроклинии), состоящего в переключении програм-
мы развития микроспоры с обычного гаметофитно-
го пути, приводящего к образованию зрелого пыль-
цевого зерна, на индуцированный стрессом in situ
(в том числе высокотемпературным) спорофит-
ный путь, ведущий к формированию растения-
регенеранта в условиях in vitro и ex vitro (Круглова,
2019; Bednarek et al., 2021; Kanbar et al., 2021). Ис-
следования в этой области посвящены не только
оценке на этой стадии стрессового воздействия
высоких температур на пыльники злаков, но и
анализу структуры микроспоры, которую предло-
жено относить к стволовым клеткам (Батыгина,
2014). Так, для пшеницы установлено, что высоко-
температурный режим воздействия in situ (32–34°С
в течение четырех суток) на пыльники индуциру-
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ет спорофитный морфогенез микроспоры (Дья-
чук и др., 2019). Такое воздействие вызывает ин-
дукцию синтеза белков теплового шока, которые,
действуя как молекулярные шапероны, блокиру-
ют программу гаметофитной дифференциации
микроспоры (Bednarek et al., 2021) и, по-видимо-
му, создают возможность реализации спорофит-
ной дифференциации микроспоры как стволовой
клетки. Морфогенетическая компетентность к пе-
реключению развития на спорофитный путь мор-
фогенеза определяется структурной организацией
микроспоры, главным образом наличием крупной
центральной вакуоли, что, по-видимому, и опре-
деляет ее повышенную чувствительность к стрессо-
вому воздействию; кроме того, температурный
стресс индуцирует отхождение микроспор от стен-
ки пыльника, нарушая тем самым общую интегри-
рованность структуры пыльника (Батыгина и др.,
2010; Круглова, 2019).

Таким образом, можно полагать, что в резуль-
тате выполненных экспериментов достаточно до-
стоверно выявлены две критические стадии раз-
вития системы пыльника злаков, во время которых
эти генеративные структуры особенно чувствитель-
ны к экспериментальному действию in situ высокой
температуры воздуха. Эти стадии соответствуют
стадиям мейоза микроспороцитов и митоза мик-
роспор. Такие результаты вполне ожидаемы, по-
скольку негативное воздействие различных абиоти-
ческих стрессов на процессы мейоза и митоза уста-
новлено для многих растений (Fuchs et al., 2018).
По-видимому, можно обнаружить и другие кри-
тические стадии развития пыльника злаков, ис-
ходя из критерия повышенной чувствительности
к воздействию стрессового фактора высокой тем-
пературы воздуха in situ. Однако в этом отноше-
нии другие стадии морфогенеза пыльника злаков
изучены в значительно меньшей степени, иссле-
дования посвящены главным образом аномали-
ям в прорастании зрелых пыльцевых зерен
(Coast et al., 2016; Zhang et al., 2018; Fábián et al.,
2019; Fedotova et al., 2020), то есть без учета состо-
яния тканей стенки гнезда пыльника.

В целом следует отметить, что степень изучен-
ности и пыльника злаков как интегрированной си-
стемы тканей, и критических стадий развития этой
системы в экспериментальных условиях повышен-
ных температур воздуха in situ сравнительно невели-
ка. В то же время как системная оценка пыльника,
так и выявление критических стадий морфогенеза
этой генеративной структуры могут служить мето-
дологическим подходом не только при выявлении
жароустойчивых генотипов, но и в понимании ме-
ханизмов ответных реакций клеток и тканей расте-
ний на различные стрессовые воздействия.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проблема устойчивости культурных растений
к абиотическому стрессовому фактору физиоло-
гической засухи, вызванной действием высоких
температур воздуха, привлекает большое внимание
исследователей всего мира, что неудивительно в
условиях прогнозируемой аридизации климата.

Жароустойчивость растений – сложный про-
цесс, определяемый многими генетическими и
эпигенетическими факторами. Для выявления
генотипов культурных растений в селекционных
целях создания жароустойчивых высокопродук-
тивных сортов необходимы разработка и привле-
чение различных подходов. Так, для хлебных зла-
ков предложены следующие подходы, расценива-
емые в данном обзоре как методологические:
а) моделирование воздействия стрессового фак-
тора повышенных температур воздуха в экспери-
ментальных условиях in situ (климатические ка-
меры, фитотроны, теплицы); б) использование в
модельных экспериментах in situ пыльников как
генеративных структур, наиболее чувствитель-
ных к действию повышенных температур воздуха,
в том числе пыльников жароустойчивых и жаро-
чувствительных сортов, то есть контрастных по от-
ношению к изучаемому стрессовому фактору. Та-
кие методологические подходы получили достаточ-
ное обоснование в современных исследованиях
хлебных злаков. В литературе представлено зна-
чительное количество работ, посвященных исполь-
зованию пыльников пшеницы, кукурузы и особен-
но риса в экспериментальной оценке действия вы-
соких температур воздуха в условиях in situ.

Весьма перспективным в этой области, на
наш взгляд, является привлечение разработан-
ного с позиции описательной и эксперименталь-
ной эмбриологии растений методологического
подхода, состоящего в использовании взаимосвя-
занных концепций: оценка пыльника как слож-
ной интегрированной системы тканей и наличие
критических стадий в развитии этой системы (Ба-
тыгина, 2014). Эти концепции получили экспери-
ментальное подтверждение. В то же время крити-
ческий анализ обширных литературных данных,
полученных на примере хлебных злаков, свиде-
тельствует о том, что большинство исследовате-
лей при изучении стрессовых реакций пыльников
в модельных экспериментальных условиях высо-
котемпературного воздействия in situ анализиру-
ют только развитие пыльцевых зерен, не прини-
мая во внимание состояние тканей стенки гнезда
пыльника, взаимодействие их как друг с другом,
так и с развивающимися пыльцевыми зернами.
Иначе говоря, эти генеративные структуры, как
правило, не рассматриваются экспериментатора-
ми как сложные интегрированные системы при
оценке воздействия на них абиотического высо-
котемпературного стрессового фактора. Морфо-
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генез пыльника представляет собой сложный дина-
мичный процесс, протекающий в достаточно ко-
роткие сроки, что осложняет использование этого
методологического подхода. Но, тем не менее, не-
обходима его дальнейшая разработка, а также его
активное применение в выявлении жароустойчи-
вых генотипов и не только по отношению к злакам.

Важно подчеркнуть, что рассмотренные в ста-
тье экспериментальные исследования пыльников
хлебных злаков сосредоточены на изучении воз-
действия единичного абиотического стресса засу-
хи, вызванного повышенной температурой воз-
духа, тогда как в полевых условиях одновременно
действует множество стрессов и их комбинаций.
Проанализированные методологические подхо-
ды могут способствовать пониманию механизмов
влияния множественных стрессовых факторов на
развитие пыльников и выявлению возможных
ключевых генов или генных сетей комплексной
стрессовой устойчивости.
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Some Methodological Approaches to the Identification of Heat Resistant 
Genotypes of Cultivated Plants (on the Example of Cereals)

N. N. Kruglovaa, * and A. E. Zinatullinaa

aUfa Institute of Biology, Ufa Federal Research Centre, Russian Academy of Sciences, Ufa, Russia

*e-mail: kruglova@anrb.ru

The problem of cultivated plants resistance to heat as the effect of high air temperatures leading to physiolog-
ical drought is extremely relevant not only in the conditions of predicted climate aridization, but also when
studying the effects of relatively short-term “heat waves”. Modern breeding is focused on the creation of high-
yielding heat-resistant varieties of cultivated plants, especially cereals as the main world food resource.
During breeding developments, it is necessary to first identify heat-resistant cereal genotypes for their inser-
tion in the appropriate programs. The article provides a critical analysis of a number of approaches presented
in the literature to identify such genotypes (modeling of the effect of the high temperature stress factor in ex-
perimental conditions in situ; the use of anthers in such conditions as the generative structures more sensitive
to the effects of this stress factor in comparison with vegetative organs), which can be assessed as method-
ological. In addition, from the standpoint of descriptive and experimental plant embryology, the use of inter-
related concepts (developed by T.B. Batygina, 2014 and earlier) is proposed as the promising methodological
approach: the assessment of the anther as the complex integrated tissue system and the presence of critical
stages in the development of this system.

Kewwords: abiotic stresses, heat, physiological drought, heat modeling, anther as integrated system, critical
stages of anther development, cereals
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