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В результате анализа микрогаметофитогенеза у Pinguicula vulgaris, произрастающей на территории
Северо-Запада России (Ленинградская обл.), уточнен тип строения пыльцевого зерна – 3-клеточ-
ный. В то же время, наряду с 3-клеточными пыльцевыми зернами в зрелых пыльниках выявлено на-
личие 2-клеточной пыльцы, возможно, с незавершенным циклом развития. Показано, что в 3-кле-
точных пыльцевых зернах P. vulgaris (как и у некоторых Utricularia из сем. Lentibulariaceae) веретено-
видные клетки спермиев энантиоморфны по строению.
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Pinguicula vulgaris L. (жирянка обыкновенная) –
многолетнее травянистое растение, являющееся,
как и все остальные виды сем. Lentibulariaceae
Rich., плотоядными организмами (Loyd, 1942;
Casper, 1963; Zemskova, 1981, и др.). По системе
S. Casper (1966), P. vulgaris относится к секции
Pinguicula Casper подрода Pinguicula Casper рода
Pinguicula – по данным молекулярно-филогене-
тического анализа, монофилетичного по проис-
хождению (Jobson et al., 2003, Cieslak et al., 2005,
Degtjareva et al., 2006, и др.). Произрастание вида
приурочено главным образом к северным райо-
нам (или к районам с холодным климатом) Евро-
пы, Азии и Америки, где он обычно обитает во
влажных и обедненных питанием условиях. В
России встречается в различных регионах, в том
числе, в Ленинградской области, где относится к
категории редких и уязвимых видов с небольшим
количеством локалитетов и половозрелых особей
(Red…, 2018). Разработка стратегии сохранения
P. vulgaris нуждается в изучении различных аспек-
тов ее репродуктивной биологии в условиях кон-
кретных популяций, включая биологию цвете-
ния, опыления и семенного размножения, пол-
ное понимание которых невозможно без знаний о
специфике протекания эмбриологических про-
цессов.

Эмбриология P. vulgaris (развитие семязачатка,
женского гаметофита, семени, эмбриогенез, про-
растание семян) исследована достаточно полно

(Haccius, Harlte-Baude, 1957; Kopczyńska, 1964;
Degtjareva et al., 2004; Titova, 2012, и др.; см. также
сводки по сравнительной эмбриологии и анато-
мии семян сем. Lentibulariaceae: Khan, 1970; Pod-
dubnaya-Arnoldi, 1982; Nikiticheva, 1987; Johri et
al., 1992; Kamelina, 2009; Yakovleva et al., 2013). В
то же время, ряд процессов, в частности, форми-
рование мужского гаметофита, являются недо-
статочно изученными, вследствие чего данные о
типе строения зрелого пыльцевого зерна у этого
растения противоречивы – 3-клеточный (Rodon-
di et al., 2010) или 2-клеточный (Pushkareva et al.,
2018). Следует отметить, что у большинства
остальных жирянок этот процесс также не изу-
чен, исключая P. crenatiloba DC, подробная иллю-
страция микрогаметофитогенеза которой пред-
ставлена Casper (1966). Вместе с тем, знания об
особенностях этого процесса у разных видов жи-
рянок – в большинстве своем также являющихся
редкими и охраняемыми видами (Molano-Flores,
2018, и др.), важны для понимания закономерно-
стей прохождения процесса их двойного оплодо-
творения, успешность которого во многом опре-
деляет формирование особями полноценного
потомства.

Исходя из этого, цель настощей работы состо-
яла в выявлении закономерностей процесса мик-
рогаметофитогенеза у Pinguicula vulgaris L. из Ле-
нинградской области.
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МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Сбор материала по Pinguicula vulgaris (бутоны и

цветки на разных стадиях развития) производили
в окрестностях поселков Пудость и Глядино Ле-
нинградской области (Гатчинский и Ломоносов-
ский р-ны, соответственно) в июне 2019–2021 гг.

Материал фиксировали в смеси FAA (70%-
ный этанол : формалин : концентрированная ук-
сусная кислота = 100 : 7 : 7). Постоянные препара-
ты готовили по общепринятой цитоэмбриологи-
ческой методике (Pausheva, 1980). Срезы толщи-
ной 12 мкм получали на микротоме Microm HM
325 (Carl Zeiss, Germany) и окрашивали основным
фуксином по Фельгену с подкраской алциано-
вым синим. Дополнительно использовали дав-
ленные препараты пыльников. Анализ препара-
тов и микрофотосъемку осуществляли на микро-
скопе Axioplan 2 с ПО AxioVision (Carl Zeiss,
Germany).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Анализ процесса микрогаметофитогенеза у

Pinguicula vulgaris показал, что развитие мужского
гаметофита у этого вида происходит в два этапа –
(1) деление микроспоры с образованием вегета-
тивной и генеративной клеток, (2) деление гене-
ративной клетки с образованием двух клеток-
спермиев.

Отделение генеративной клетки происходит в
сильновакуолизированной микроспоре, приоб-
ретающей к этому времени полярное строение
(с размещением ядра в пристенном положении).
В микроспоре на этой стадии уже отчетливо диф-
ференцированы интина и экзина (с формирова-
нием 6–8 борозд), ее ядро неправильной формы,
с крупным ядрышком, а цитоплазма почти без за-
пасных питательных веществ (рис. 1, 1). Вслед-
ствие асимметричного митоза и последующего
цитокинеза, генеративная клетка меньше по раз-
мерам, чем вегетативная клетка; в то же время,
она достаточно крупная, сначала располагается
пристенно, имеет линзовидную форму и содер-
жит ядро с большим ядрышком. Крупное ядро ве-
гетативной клетки (также с большим ядрышком)
имеет лопастную форму, а в цитоплазме этой
клетки отмечается активная аккумуляция запас-
ных веществ (рис. 1, 2, 3). Деления в микроспорах
происходят асинхронно, вследствие чего в гнез-
дах пыльников на этой стадии развития присут-
ствуют и микроспоры, и двуклеточные пыльце-
вые зерна.

Далее ядро вегетативной клетки смещается в
центр пыльцевого зерна, а генеративная клетка
отделяется от его стенки и перемещается внутрь
вегетативной клетки, первоначально располага-
ясь на некотором удалении от ее ядра и приобре-
тая при этом веретеновидную форму. Пыльцевые

зерна к этой стадии значительно увеличиваются в
размерах, при этом в цитоплазме их вегетативной
клетки продолжается накопление запасных ве-
ществ (рис. 1, 4).

Деление генеративной клетки происходит на
поздних этапах развития цветка – в бутонах,
близких к раскрытию или при распускании цвет-
ка. Перед делением генеративная клетка сближа-
ется с ядром вегетативной клетки, вследствие че-
го образующиеся спермии расположены в том же
положении, но на некотором удалении друг от
друга. Клетки спермиев имеют слегка веретено-
видную (“треугольную”) форму, энантиоморфны
и содержат относительно крупное ядро (без от-
четливого ядрышка), окруженное тонким слоем
цитоплазмы (рис. 1, 5–7). Следует отметить, что
процесс образования спермиев в пыльцевых зер-
нах также происходит асинхронно и, возможно,
скоррелирован с началом прорастания послед-
них, которое, по данным нашего предыдущего
исследования, обычно осуществляется в пыльни-
ках еще нераскрывшихся цветков (на стадии
позднего или “рыхлого” бутона – бутонная авто-
гамия; Pushkareva (Nikolaeva) et al., 2018). В гнез-
дах пыльника на этих стадиях развития можно
также наблюдать пыльцевые зерна, еще находя-
щиеся в двуклеточном состоянии, часто лишь с
начальными признаками набухания апертур или
без набухания (рис. 1, 8).

Таким образом, проведенное исследование
показало, что зрелые пыльцевые зерна у P. vulga-
ris, произрастающей в Ленинградской области,
являются 3-клеточными, что согласуется с дан-
ными о наличии 3-клеточной пыльцы у P. vulgaris
из Альпийской области Италии и Франции (Ro-
dondi et al., 2010). Наше раннее сообщение о на-
личии у этого вида 2-клеточной пыльцы (Push-
kareva et al., 2018) является не точным, что связано
с примененной методикой окраски препаратов
(гематоксилин по Эрлиху) и гетерогенностью
строения пыльцы в пыльниках. Использование
окраски препаратов основным фуксином по
Фельгену (более четко идентифицирующего ядра
спермиев в цитоплазме вегетативной клетки с
обильными запасными веществами) позволило
установить, что большинство пыльцевых зерен в
пыльниках являются 3-клеточными, но некоторая
их часть находится в 2-клеточном состоянии, что
возможно связано с частичной задержкой их разви-
тия в условиях Ленинградской области. Вопрос о
способности 2-клеточных пыльцевых зерен к по-
следующему образованию спермиев (по мере набу-
хания апертур и формирования пыльцевых трубок)
нуждается в специальном исследовании. Асин-
хронность формирования пыльцевых зерен в пыль-
никах – не редкое явление, и в этом случае половые
клетки позднее завершают цикл развития. Одна-
ко, по предварительным данным, у P. vulgaris из
Ленинградской области часть пыльцы (несмотря
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на внешнюю выполненность) не прорастает даже
в полностью раскрытых цветках, а у некоторых
особей ее прорастание в пыльниках полностью
отсутствует. Возможно, полное отсутствие про-
растания пыльцы в пыльниках связано с отсут-
ствием поступления стимула из рыльца, поверх-

ность которого обычно находится в контакте с
пыльниками и становится восприимчивым к
пыльце еще в бутоне (Pushkareva et al., 2018).

Последовательность событий, связанных с
формированием мужских половых клеток в
пыльцевом зерне P. vulgaris (асимметричный ци-

Рис. 1. Микрогаметофитогенез у Pinguicula vulgaris.
1 – сильновакуолизированная микроспора, 2 – отделение генеративной клетки, 3 – фрагмент пыльцевого зерна с ге-
неративной клеткой в пристенном положении, увеличено, 4, 5 – 2-клеточные пыльцевые зерна с генеративной клет-
кой внутри вегетативной клетки (5 – ее контакт с ядром вегетативной клетки); 6 – деление генеративной клетки с об-
разованием спермиев (поздняя телофаза), 7 – 3-клеточное пыльцевое зерно с энантиоморфными спермиями, 8 –
2-клеточное пыльцевое зерно в том же пыльнике; g c – генеративная клетка, n m – ядро микроспоры, n v c – ядро ве-
гетативной клетки, s – спермии, v m – вакуоль микроспоры. Масштабная линейка – 10 мкм.
Fig. 1. Microgametophytogenesis in Pinguicula vulgaris.
1 – highly-vacuolized microspore, 2 – separation of the generative cell, 3 – the part of pollen grain with generative cell in wall-
mounted position (magnified), 4, 5 – 2-celled pollen grains with generative cell inside vegetative cell (5 – its contact with nucleus
of vegetative cell), 6 – division of generative cell with formation of sperms (late telophase), 7 – 3-celled pollen grain with enan-
tiomorphic sperms, 8 – 2-celled pollen grain from the same anther; g c – generative cell, n m – nucleus of microspore, n v c –
nucleus of vegetative cell, s – sperms, v m – vacuole of microspore. Scale bars – 10 μm.
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токинез, отделение генеративной клетки с ее пер-
воначальным пристенным положением и харак-
терной линзовидной формой, характер ее пере-
мещения в вегетативной клетке с окончательным
расположением возле ядра последней, последую-
щее деление с образованием спермиев) в целом
соответствуют общим закономерностям их фор-
мирования у других видов цветковых растений
(Russell, 1997; Yermakov et al., 2018). В то же время,
эти закономерности у P. vulgaris почти полностью
идентичны таковым P. crenatiloba, микрогамето-
фитогенез которой подробно проиллюстрирован
(в виде рисунков) Casper (1966). Некоторое ис-
ключение составляют различия в форме генера-
тивных клеток (веретеновидной у P. vulgaris,
овальной у P. crenatiloba) и клеток спермиев (слег-
ка веретеновидной у P. vulgaris, но округлой у
P. crenatiloba). Примечательно также, что спермии
P. vulgaris являются четко энантиоморфными
(зеркально симметричными), что впервые отме-
чено в роде Pinguicula, хотя на изображениях
пыльцевого зерна P. crenatiloba (Casper, 1966: стр.
28 – рис. 11) они также выглядят зеркально-сим-
метричными. Ранее в сем. Lentibulariaceae энан-
тиоморфизм спермиев был описан лишь у видов
Utriculariа L. (Kamelina, 2009). Однако, у других
изученных видов Pinguicula структура спермиев
детально не охарактеризована, хотя и отмечено
наличие 3-клеточной пыльцы (P. alpina L., P. ar-
vetii Genty, P. grandiflora Lam. subsp. grandiflora,
P. grandiflora subsp. rosea (Mutel) Casper, P. hirtiflora
Ten., P. leptoceras Rchb., P. poldinii Steiger et Casper,
P. reichenbachiana Schindl., и др., Espinosa-Matias
et al., 2005; Shuka et al., 2007; Rodondi et al., 2010).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенное исследование подтвердило на-
личие у Pinguicula vulgaris пыльцевых зерен 3-кле-
точного типа строения (Rodondi et al., 2010). В то
же время в зрелых пыльниках этого вида выявле-
но присутствие 2-клеточной пыльцы, возможно,
не завершившей цикл развития в условиях Ле-
нинградской области. Детальный анализ генезиса
мужских половых клеток показал, что общие за-
кономерности их формирования (характер деле-
ния микроспоры, движения генеративной клетки
внутри вегетативной клетки и положения спер-
миев в последней) полностью соответствуют та-
ковым других видов цветковых растений (Russell,
1997; Yermakov et al., 2018), при этом выявленный
нами энантиоморфизм спермиев P. vulgaris также
свойственен некоторым видам Utricularia из сем.
Lentibulariaceae (Kamelina, 2009).
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MICROGAMETOPHYTOGENESIS IN PINGUICULA VULGARIS 
(LENTIBULARIACEAE)

L. A. Nikolaeva (Pushkareva)a,# and G. E. Titovaa

a Komarov Botanical Institute RAS
 Prof. Popov Str., 2, St. Petersburg, 197376, Russia

#e-mail: pushkareva-lubov@mail.ru

As a result of the analysis of microgametophytogenesis process in Pinguicula vulgaris occurring on the
Noth-West of Russia (Leningrad Region), the type of its pollen grain structure was clarified, and it is
3-celled. At the same time, together with the 3-celled pollen grains, the presence of 2-celled pollen (proba-
bly, with uncompleted development cycle) was revealed in the anthers. It was shown that the spindle-like
sperms of 3-celled pollen grains in P. vulgaris (as in the some Utricularia from Lentibulariaceae) have the en-
anthiomorphic structure.

Keywords: Pinguicula vulgaris, Lentibulariaceae, pollen grain, generative cell, sperms, enanthiomorphism
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