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Проведено детальное изучение особенностей структуры клеток многоуровневого антиподального
комплекса зародышевого мешка пшеницы Triticum aestivum L. на различных стадиях дифференци-
ровки комплекса после двойного оплодотворения. Выявлена гетерогенность ядер клеток индивиду-
альных антиподальных комплексов по плоидности, возникающая в результате асинхронности ра-
ундов эндоредупликации ДНК. Определена плоидность ядер базального, среднего и апикального
ярусов комплексов на ранней, средней и поздней стадиях дифференцировки. На ранней стадии
дифференцировки, плоидность ядер базального яруса антиподального комплекса, примыкающего
к халазальной области нуцеллуса зародышевого мешка, достигает 13 С, ядер клеток апикального
яруса комплекса, контактирующих с синцитием эндосперма, 63 С, а ядер среднего яруса, располо-
женных между базальным и апикальным ярусами, 30 С. На средней стадии дифференцировки, пло-
идность ядер базального яруса возрастает до 17 C, ядер клеток апикального яруса – до 95 С, а ядер
среднего яруса – до 45 С. На стадии поздней дифференцировки, плоидность ядер базального яруса
увеличивается до 24 С, апикального яруса – до 215 С, среднего яруса – до 63 С. Выявлена гетероген-
ность формы, размеров и структуры хроматина, обособление индивидуальных политенных хромо-
сом, формирование инвагинаций ядерной оболочки и варьирование числа ядрышек в ходе диффе-
ренцировки антиподального комплекса. Принципиально новыми являются данные о распределе-
нии и структуре органелл цитоплазмы антиподальных клеток – эндоплазматического ретикулума,
диктиосом, митохондрий и микротрубочек на разных этапах дифференцировки антиподальных
комплексов. Выявлено увеличение количества органелл цитоплазмы. В ходе дифференцировки
протяженные цистерны гранулярного ретикулума сменяются концентрическими кольцами, появ-
ляются митохондрии и пластиды протяженной и чашевидной формы, перестраивается сеть микро-
трубочек. Особенности структуры клеток антиподального комплекса могут отражать изменение
функций клеток комплекса в течение дифференцировки. На ранней стадии все клетки комплекса
выполняют осморегулирующую функцию, на средней стадии дифференцировки происходит спе-
циализация клеток разных ярусов комплекса. Уровень плоидности ядер клеток с политенными хро-
мосомами отражает их функциональную значимость в формировании эндосперма на нуклеарной
стадии развития, и, впоследствии, полноценного зерна.
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ВВЕДЕНИЕ

Во многих тканях животных и растений обра-
зуются полиплоидные клетки и только в редких
случаях в ядрах формируются политенные хромо-
сомы для обеспечения высокой синтетической
активности клеток, выполняющих специализи-
рованные функции. Подробно изучена структура

политенных хромосом клеток двукрылых. У та-
ких политенных хромосом выявляется соматиче-
ская конъюгация между гомологичными хромосо-
мами и находящимися в одном функциональном
состоянии гомологичными участками хроматид
(Жимулев, 1994; Zhimulev, 1996).

Полиплоидные ядра с гигантскими политен-
ными хромосомами другого типа наблюдали в де-
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цидуальных клетках и клетках трофобласта мле-
копитающих, расположенных между плацентой
плода и материнским организмом (Зыбина, 1986),
и в антиподальных клетках женского гаметофита
злаков, расположенных в непосредственной бли-
зости к проводящей системе семяпочки и зани-
мающих пограничное положение между форми-
рующимся в результате двойного оплодотворе-
ния эндоспермом и областью плаценто-халазы
(Поддубная-Арнольди, 1976; Батыгина, 1994).
Сходство структуры гигантских хромосом клеток
растений и животных предполагает схожесть их
функций. Эти клетки принадлежат тканям, вы-
полняющим трофическую и барьерную функции
между материнским организмом и тканями,
сформированными после оплодотворения. Об-
щей для клеток с такими политенными хромосо-
мами является также секреторная функция (Зы-
бина, 1986; Чабан и др., 2011).

Клетки антиподального комплекса зародыше-
вого мешка злаков характеризуются длительным
периодом функционирования (относительно пе-
риода развития семени) по сравнению с другими
видами растений (Поддубная-Арнольди, 1976).
Кроме того, именно у злаков в ядрах антиподаль-
ных клеток формируются гигантские политенные
хромосомы. Поэтому антиподальные клетки за-
родышевого мешка злаков являются уникальным
объектом для решения фундаментальных задач
клеточной биологии и удобной моделью для изу-
чения структуры ядер и стадий реформирования
политенных хромосом в ходе онтогенеза.

Ранее в работе Чабан с соавторами были по-
дробно описаны этапы формирования антипо-
дального комплекса до оплодотворения и впер-
вые показано, что в ходе пролиферации три ини-
циальные клетки этого комплекса претерпевают
неодинаковое количество асинхронных делений.
На ранних стадиях пролиферации антиподально-
го комплекса митозы встречаются в базальных и
апикальных клетках, тогда как на более поздних
стадиях делятся клетки только апикальной зоны.
Сформированный комплекс состоит из трех яру-
сов клеток – базального яруса, примыкающего к
халазальной зоне нуцеллуса, апикального яруса,
граничащего с центральной клеткой, а впослед-
ствии с эндоспермом, и среднего яруса, располо-
женного между базальным и апикальным яруса-
ми. В этот период развития антиподальные ядра
не отличаются по размерам и содержанию ДНК
от ядер, примыкающих к ним клеток нуцеллуса.
После завершения пролиферации до двойного
оплодотворения инициируется процесс эндопо-
липлоидизации геномов антиподальных клеток,
который сопровождается тотальной перестрой-
кой хроматина, в результате в ядрах формируются
гигантские хромосомы (Чабан и др., 2011).

Важнейший этапом развития женского гаме-
тофита культурных злаков является формирова-
ние в нем ткани эндосперма, нормальное разви-
тие которого обуславливает полноценное форми-
рование зерна этих растений. Ключевую роль в
этом процессе играют клетки антиподального
комплекса зародышевого мешка. Показано, что
при нарушениях развития комплексов антипо-
дальных клеток ячменно-ржаных и пшенично-
ржаных амфидиплоидов зерно не формируется
или формируется невыполненное зерно (Brink,
Cooper, 1944; Ригин, Орлова, 1974). Описанная
ранее секреция компонентов ядра и ядрышка в
цитоплазму антиподальных клеток и, позднее, в
эндосперм, позволяет предположить, что одной
из основных функций антиподальных клеток яв-
ляется синтез веществ, необходимых для форми-
рующегося эндосперма на нуклеарной стадии
(Чабан и др., 2011). Уникальные структурные осо-
бенности антиподальных клеток обусловлены их
функциями на различных этапах дифференци-
ровки комплекса, когда происходят все ключевые
процессы в их ядрах и цитоплазме.

Изучение тонкой структуры хроматина ядер и
органелл цитоплазмы антиподальных клеток в
ходе дифференцировки комплекса имеет фунда-
ментальное значение для понимания процессов
соматической полиплоидии клеток растений.

Существующие на данный момент исследова-
ния, посвященные антиподальным клеткам заро-
дышевого мешка злаков (Kuwada, 1910; Terada,
1928; Morrison, 1954; Hoshikawa, 1960; Diboll,
Larson, 1966; Diboll, 1968; Kaltsikes, 1973; Kaltsikes
et al., 1975; Петрова и др., 1985; You, Jensen, 1985;
Engell, 1994; Maeda, Miyake, 1996, 1997; Лазарева,
Ченцов, 2004; An, You, 2004; Чабан, 2008; Чабан
и др., 2011; Chetoor, Evans, 2015) фрагментарны, и
не дают четкого представления о структуре этих
клеток на разных этапах их дифференцировки.

Целью данной работы является изучение
структурно-функциональных особенностей кле-
ток антиподального комплекса на стадии диффе-
ренцировки после двойного оплодотворения за-
родышевого мешка пшеницы.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Объектом исследования являлись клетки анти-

подального комплекса (n = 21) зародышевого меш-
ка гексаплоидной пшеницы (Triticum aestivum L.)
сорта Московская 39 (2n = 42). Семязачатки на
разных стадиях развития извлекали из колосьев
пшеницы.

Для проведения иммуноцитохимического
окрашивания семязачатки фиксировали в тече-
ние двух часов в 4% параформальдегиде (Sigma,
США) на PBS (pH = 7.2). Для выявления ДНК и
аргентофильных белков ядрышка семязачатки
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фиксировали в смеси этанола и ледяной уксусной
кислоты в соотношении 3 : 1. Для изучения уль-
траструктуры клеток семязачатки фиксировали в
2.5% растворе глутарового альдегида на 0.1 М
фосфатном буфере Зоренсена (pH = 7.3) с добав-
лением сахарозы (0.015 г/мл).

После фиксации зародышевые мешки, содер-
жащие эндосперм, зародыш и антиподальные
клетки выделяли из тканей семяпочки при помо-
щи препаровальных игл под бинокулярной лупой
по методу Петровой (Петрова, 1970). Общий вид
семязачатков и выделенных зародышевых меш-
ков представлен на рис. 1а, 1б.

Морфологию ядер антиподальных клеток изу-
чали после окрашивания гематоксилином Карра-
чи (Merck, Германия), окрашивание ДНК прово-
дили по методу Фёльгена реактивом Шиффа (Sig-
ma, США) и флуорохромом DAPI (4,6-diamidino-
2-phenylindole) (Sigma, США). Для выявления
РНП-продуктов в ядрах антипод, проводили ре-
грессивное контрастирование РНК по методу
Бернара (Monneron, Bernhard, 1969). Аргенто-
фильные белки ядрышка выявляли после Ag-Nor
окрашивания (Лазарева, Ченцов, 2004).

Для изучения морфологии и оценки содержа-
ния ДНК ядра клеток окрашивали флуорохромом
DAPI (4,6-diamidino-2-phenylindole) содержа-
щимся в заключительной среде Vectashield with
DAPI (Vector Laboratories, США). Количество
ДНК ядер антиподальных клеток оценивали на
снимках ядер комплексов (объектив PlanApo×20)
(рис. 2а, 2б, 2в) в программе ImageJ. После вычи-
тания фона (“Tresholding”), программой были
идентифицированы индивидуальные ядра антипо-
дального комплекса (“Analyse particles”) и опреде-
лены показатели интенсивности свечения в расче-
те на площадь каждого ядра (“Integrated Optical
Density”). В качестве репера на тех же снимках из-
меряли значения интенсивности свечения ядер
триплоидных клеток эндосперма.

Для непрямого иммуноцитохимического вы-
явления фибрилларина ядрышек использовали
мышиные моноклональные антитела (1 : 50) к
фибрилларину клон 38F3 (Abcam, США) и овечьи
антитела против Ig мыши, конъюгированные с
флуорохромом Alexa 488 (Sigma, США) в разведе-
нии 1 : 400.

Для непрямого иммуноцитохимического вы-
явления микротрубочек использовали мышиные
моноклональные антитела против α-тубулина
клон DM1α (Sigma, США) (в разведении 1 : 100) и
козлиные антитела против Ig мыши, конъюгиро-
ванные с флуорохромом Alexa 488 (Sigma, США)
(в разведении 1 : 1000).

Для непрямого иммуноцитохимического вы-
явления ЭПР, аппарата Гольджи и митохондрий в
качестве первых антител использовали мышиные
моноклональные антитела (в разведении 2 : 100)

против KDEL (Abcam, Великобритания), мыши-
ные моноклональные антитела (в разведении 2 :
: 100) против 58K белка аппарата Гольджи (Sigma
Aldrich, США), кроличьи поликлональные анти-
тела (в разведении 1 : 100) против цитохрома с
(Agrisera, Швеция). В качестве вторых антител ис-
пользовали ослиные антитела против Ig мыши,
конъюгированные с флуорохромом Alexa 488 (Sig-
ma, США) в разведении 1 : 1000 и ослиные антите-
ла против Ig кролика, конъюгированные с флуоро-
хромом Alexa 488 (Abcam, Великобритания).

Окрашенные препараты заключали в Mowiol
(Hoechst, Германия). Препараты изучали с помо-
щью светового микроскопа Leica (с объективами
N Plan ×40 и ×100/1.25, oil), оснащeнного цифро-
вой камерой DFC 295 и программным обеспече-
нием Leica Аpplication Suite Version 3.4.0; инвер-
тированного флуоресцентного микроскопа Axio-
vert 200M (“Carl Zeiss Inc.”) (с объективами
PlanApo ×20 и ×63/1.4, oil), оснащенного черно-
белой цифровой камерой Carl Zeiss AxioCam и
программным обеспечением AxioVision 3.1.

Трехмерная реконструкция локализации гра-
нулярного ретикулума и диктиосом аппарата
Гольджи антиподальных клеток проводилась с
использованием изображений, полученных с по-
мощью конфокального микроскопа Nicon Yok-
ogawa со стандартным набором фильтров и объ-
ективами PlanApo ×20, ×60 и ×100 (шаг сканиро-
вания – 0.5 мкм, 25 изображений в Z-стэке).

Для изучения ультраструктуры антиподальных
клеток фиксированные зародышевые мешки за-
ключали в эпон 812 (Sigma, США) по стандартной
методике. Ультратонкие срезы получали с помо-
щью микротома LKB III (Швеция) окрашивали по
методу Рейнольдса (Reynolds, 1963). Ультратонкие
срезы изучали с помощью трансмиссионного
электронного микроскопа JEM-1011 (JEOL, Япо-
ния) c цифровой фотокамерой GATAN ES500W.

Обработка изображений производилась в про-
граммах ImageJ, Photoshop CS6.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Исследование процесса дифференцировки

клеток антиподального комплекса зародышево-
го мешка T. aestivum после двойного оплодотво-
рения показало, что на данном этапе развития
эти клетки неравномерно увеличиваются в раз-
мерах за счет многочисленных раундов эндореду-
пликации. При этом анализ структуры антипо-
дальных комплексов пятидесяти зародышевых
мешков (1000 клеток) показал, что на стадии диф-
ференцировки базальный ярус антиподального
комплекса сформирован 5–6 клетками, апикаль-
ный ярус – 8–10, средний – 10–12 клетками.

На ранней стадии дифференцировки все клет-
ки антиподального комплекса имеют овальную
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Рис. 1. Общий вид семяпочек, зародышевого мешка и комплексов антиподальных клеток пшеницы Triticum aestivum L.
на стадии дифференцировки. а – выделенные из колоса индивидуальные семяпочки, масштабная линейка 3 мм;
б – зародышевый мешок с антиподальным комплексом на стадии ранней дифференцировки, масштабная линейка
250 мкм; ак – антиподальный комплекс; в, г – комплексы антиподальных клеток на стадии ранней (в) и поздней (г)
дифференцировки, * – цитоплазматические вакуоли антиподальных клеток, масштабная линейка 70 мкм; ак – ан-
типодальный комплекс.

акак

акак

акак

(б)(а)

(в)

(г)

ак

ак

ак



ОНТОГЕНЕЗ  том 50  № 4  2019

СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ ОСОБЕННОСТИ КЛЕТОК 257

форму, округлые ядра сходного размера и цито-
плазму с одной или двумя-крупными вакуолями
(рис. 1в). Однако, позднее они начинают разли-
чаться по морфологии, что проявляется в значи-
тельном увеличении размеров ядер отдельных
клеток и появлении в них отдельных политенных
хромосом (рис. 1г).

Ядра антиподальных клеток

Количество ДНК ядер антипод (1000 клеток)
комплексов, находящихся на различных стадиях
дифференцировки, определяли на тотальных
препаратах пятидесяти зародышевых мешков,
окрашенных DAPI, в программе ImageJ. Содер-
жание ДНК в ядрах клеток ярусов антиподально-
го комплекса на разных стадиях дифференциров-
ки приведено в табл. 1.

Полученные данные показали, что в пределах
одного антиподального комплекса на всех стади-
ях дифференцировки ядра клеток отличаются по
содержанию ДНК. При этом клетки разных яру-
сов каждого комплекса заметно отличаются по
размеру и плоидности ядер. Плоидность ядер
клеток, примыкающих к эндосперму, значитель-
но выше, чем в ядрах клеток других ярусов. При
этом в базальном ярусе, примыкающем к халазе,
локализуются клетки самой низкой плоидности.

Все ядра антиподальных клеток на ранней ста-
дии дифференцировки комплекса имеют округ-
лую форму, в них не выявляются отдельные поли-
тенные хромосомы (рис. 2а). Антиподальные клет-
ки базального яруса с небольшими округлыми
ядрами с фибриллярным хроматином сохраняют
свою морфологию до конца средней стадии диф-
ференцировки. Ядра клеток среднего и апикаль-
ного ярусов заметно увеличиваются в размерах и
в них выявляются гигантские политенные хромо-
сомы (рис. 2б). На поздней стадии дифференци-
ровки политенные хромосомы наблюдаются в яд-
рах клеток всех ярусов и ядра приобретают удли-
ненно-овальную форму (рис. 2в).

С помощью окрашивания компонентов ядра ге-
матоксилином Каррачи (рис. 3б), Ag-Nor окраши-
вания аргентофильных белков ядрышка (рис. 3в) и
иммуноцитохимического выявления мажорного
белка плотного фибриллярного компонента яд-
рышка фибрилларина (рис. 3г) показано, что ядра
на всех стадиях дифференцировки содержат от од-
ного до четырех гигантских ядрышек и несколько
зон локализации мини-ядрышек.

Схематическое изображение структуры ядер
антиподальных клеток на разных стадиях их диф-
ференцировки представлено нами на рис. 4.

Изучение ультраструктуры антиподальных кле-
ток показало, что на средней и поздней стадиях
дифференцировки ядерная мембрана пронизана

поровыми комплексами и образует многочислен-
ные инвагинации (рис. 5а, 5б).

Политенные хромосомы на ранней стадии диф-
ференцировки сформированы меньшим числом
хроматид в отличие от хромосом в ядрах на средней
и поздней стадии дифференцировки. В ядрах выяв-
ляются гигантские ядрышки с многочисленными
гетерогенными фибриллярными центрами, погру-
женными в обширный плотный фибриллярный
компонент, окруженный многочисленными гра-
нулами (рис. 5а).

В области политенных хромосом выявляются
полиморфные структуры (рис. 6а–6в), содержа-
щие РНК и РНП, ассоциированные с поверхно-
стью политенных хромосом (рис. 6г), идентифи-
цированные по методу Бернара.

Цитоплазма антиподальных клеток

Использование иммуноцитохимического
окрашивания цитоплазмы антиподальных кле-
ток, находящихся на стадии дифференцировки,
позволило выявить особенности локализации
ее гранулярного ретикулума, диктиосом, мито-
хондрий и микротрубочек.

Для локализации основных органелл, участву-
ющих в выполнении секреторной функции, была
проведена трехмерная реконструкция структуры
антиподальных клеток после иммуноцитохими-
ческого выявления гранулярного ретикулума
(рис. 7б) и диктиосом (рис. 7г). Гранулярный ре-
тикулум и диктиосомы на ранней стадии диффе-
ренцировки располагаются по всему объему ци-
топлазмы антипод. В клетках базального яруса та-
кая картина наблюдается в течение всей стадии
дифференцировки. В клетках среднего и апи-
кального ярусов комплекса на средней и поздней
стадиях дифференцировки диктиосомы распола-
гаются по периферии клетки и вблизи инвагина-
ций ядерной оболочки (рис. 7). Многочисленные
митохондрии располагаются по всему объему ци-
топлазмы клеток антиподального комплекса
(рис. 8а, 8б).

На ранней стадии дифференцировки в цито-
плазме антиподальных клеток выявляется тонкая
сеть из многочисленных пучков коротких микро-

Таблица 1. Содержание ДНК в ядрах клеток ярусов
антиподального комплекса на разных стадиях диффе-
ренцировки

Стадии 
дифференцировки

Ярусы комплекса

базальный средний апикальный

Ранняя 5–13 С 9–30 С 19–63 С
Средняя 5–17 С 11–45 С 32–95 С
Поздняя 6–24 С 15–63 С 38–215 С
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трубочек (рис. 8г). На поздней стадии дифферен-
цировки выявляются плотные протяженные пуч-
ки микротрубочек (рис. 8е).

При изучении ультраструктуры цитоплазмы
антиподальных клеток на стадии дифференци-
ровки четко визуализуются многочисленные ор-
ганеллы.

Гранулярный ретикулум на ранней стадии име-
ет вид протяженных цистерн. На поздней стадии
дифференцировки гранулярный ретикулум пред-
ставлен концентрическими замкнутыми цистер-

нами, внутри которых могут находиться митохон-
дрии и пластиды (рис. 9а). Число таких концен-
трических цистерн, расположенных одна внутри
другой, может достигать десяти на поздней стадии
дифференцировки (рис. 9б). Выявляются стопки
диктиосом аппарата Гольджи из 4–10 цистерн
(рис. 9в).

Митохондрии клеток многочисленны, их
трудно отличить от пластид (рис. 9а, 10б). Однако
матрикс митохондрий светлее, чем у пластид.
Многие митохондрии на поздней стадии диффе-

Рис. 2. Полиплоидные ядра клеток антиподальных комплексов зародышевых мешков пшеницы на разных стадиях
дифференцировки и триплоидные ядра эндосперма. а – ранняя; б – средняя; в – поздняя стадии дифференцировки,
ант – антиподальные клетки, э – эндосперм. Масштабная линейка – 50 мкм.
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ренцировки имеют форму чаши (рис. 10а). Форма
пластид разнообразна и варьирует от овальной до
чашевидной (рис. 10б). В цитоплазме антипо-

дальных клеток на всех стадиях дифференциров-
ки выявляются многочисленные рибосомы. На
поздней стадии дифференцировки в цитоплазме

Рис. 3. Основные структурные домены ядер антиподальных клеток на стадии дифференцировки комплекса. а – хро-
мосомы (реактив Шиффа, метод Фельгена); б – хромосомы и ядрышки ядра (гематоксилин Каррачи); в – ядрышки и
мини-ядрышки (Ag-NOR окрашивание); г – ядрышки и мини-ядрышки (антитела против фибрилларина, клон 38F3),
хромосомы (DAPI); д, е – ядра антиподальных комплексов на ранней и средней стадии дифференцировки. як – яд-
рышко, хс – хромосомы, * – конденсированные области политенных хромосом, стрелки – мини-ядрышки. Масштаб-
ная линейка – 30 мкм.
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Рис. 4. Ядра антиподальных клеток на разных стадиях дифференцировки комплекса. Гематоксилин Каррачи. a – фиб-
риллярные эндополиплоидные ядра ярусов комплекса на ранней стадии дифференцировки. б, в – обособленные ин-
дивидуальные политенные хромосомы ядер среднего и апикального яруса на средней и поздней стадии дифференци-
ровки. Масштабная линейка – 30 мкм.
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Рис. 5. Ультраструктура ядер антиподальных клеток зародышевого мешка пшеницы на стадии дифференцировки. а –
политенные хромосомы (хс), гигантское ядрышко (як) с многочисленными гетерогенными фибриллярными центра-
ми (фц) и вакуолями (в), мини-ядрышко (мяк) в ядре антиподальной клетки на ранней стадии дифференцировки.
Масштабная линейка 10 мкм. б – инвагинации ядерной оболочки ядра на ранней средней стадии дифференцировки.
Масштабная линейка – 5 мкм.
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Рис. 6. Полиморфизм структур, содержащих РНК и РНП в ядрах клеток антиподальных комплексов на стадии диф-
ференцировки. а–в – структуры, ассоциированные с поверхностью хромосом (стрелки) в ядрах антиподальных кле-
ток. г – РНК и РНП ядра антиподальной клетки (метод Бернарда). хс – хромосомы, рнп – рибонуклеопротеиды. Мас-
штабная линейка: а, – 3 мкм; б–г – 1 мкм.
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Рис. 7. Локализация эндоплазматического ретикулума и диктиосом в цитоплазме клеток антиподальных комплексов
зародышевых мешков пшеницы. Иммуноцитохимическое окрашивание гранулярного ретикулума (КDEL) и диктио-
сом (58K). а – гранулярный ретикулум на оптическом срезе; б – распределение гранулярного ретикулума в объеме
клетки (Z-проекция 25 срезов); в – диктиосомы на оптическом срезе, г – распределение диктиосом в объеме клетки
(Z-проекция 25 срезов). Масштабная линейка – 30 мкм.
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(в) (г)
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присутствуют многочисленные крупные липид-
ные капли (рис. 10б).

ОБСУЖДЕНИЕ
В ряде ранних цитологических работ была да-

на краткая характеристика ультраструктуры ан-
типод разных злаков – Zea mays L. (Diboll, Larson,
1966; Diboll, 1968), Oryza sativa L. (Maeda et al.,
1996, 1997), Hordeum vulgare L. (Engell, 1994) и Trit-
icum aestivum L. (Morrison, 1954; Hoshikawa, 1960;
You, Jensen, 1985). Было показано, что у злаков

ядра антипод в ходе онтогенеза увеличиваются в
размерах. В ядрах содержатся одно или несколько
крупных ядрышек с вакуолями. Ядерная оболоч-
ка формирует многочисленные инвагинации
(Morrison, 1954; Hoshikawa, 1960; Diboll, Larson,
1966; Diboll, 1968; You, Jensen, 1985; Engell, 1994;
Maeda et al., 1996, 1997).

В работе Чабан с соавторами было показано, что
размеры ядер антиподальных клеток пшеницы на
стадии дифференцировки после оплодотворения
отличаются: наибольшего размера достигают ядра

Рис. 8. Локализация митохондрий и микротрубочек на стадии дифференцировки клеток антиподального комплекса.
а, б – митохондрии (антитела к цитохрому с) на ранней и поздней стадиях дифференцировки. г, е – пучки микротру-
бочек (антитела к тубулину, клон DM1α) в цитоплазме антиподальных клеток на ранней и средней стадиях дифферен-
цировки. в, д – ядра антиподальных клеток. Масштабная линейка: а, б – 30 мкм; в–е – 20 мкм.
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клеток апикального яруса антиподальных ком-
плексов. В составе гигантских хромосом выявля-
ются отдельные фибриллярные структуры – хро-
монемы, размеры ядрышек увеличиваются, клетки
удлиняются (Чабан и др., 2011).

В нашей работе мы изучали клетки антипо-
дальных комплексов на разных стадиях диффе-
ренцировки после оплодотворения и показали,
что в ядрах антиподальных клеток пшеницы Triticum
aestivum L. отдельные гигантские политенные хро-
мосомы выявляются на средней и поздней стадии
дифференцировки (рис. 2б, 2в, 3а, 3б, 3е). Цен-
тральные области политенных хромосом конден-
сированы, в области теломер хроматиды хромо-

сом не конъюгированы, разобщены и контакти-
руют с ядерной оболочкой (рис. 3а, 3б, 3е). В
каждом ядре на стадии дифференцировки выяв-
ляются одно–три крупных ядрышка (рис. 3б, 3в, 3г).
Ядерная оболочка с многочисленными порами
образует инвагинации (рис. 5 и 10б).

Петрова с соавторами исследовали структуру
ядер антипод в зародышевом мешке Hordeum vul-
gare L. и наблюдали аналогичные картины (Пет-
рова и др., 1985).

Антиподальные комплексы клеток Triticum
aestivum L. с ядрами разной морфологии описаны
ранее в работе Лазаревой и Ченцова. На ранней
стадии онтогенеза в ядрах антипод кроме круп-

Рис. 9. Ультраструктура эндоплазматического ретикулума и диктиосом на стадии дифференцировки клеток антипо-
дального комплекса. а, б – многослойные концентрические цистерны гранулярного ретикулума (эпр) на средней и
поздней стадии дифференцировки. Отдельные диктиосомы аппарата Гольджи (аг). Пластиды (п) и митохондрии (м).
Хромосома (хс), ядерная оболочка (яо). Масштабная линейка – 3 мкм.
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ных ядрышек они выявляли мини-ядрышки с по-
мощью Ag-Nor окрашивания и иммуноцитохи-
мического выявления фибрилларина (Лазарева,
Ченцов, 2004). Наши данные подтверждают по-
лученные ими факты (рис. 3в).

Беннет с соавторами измеряли количество
ДНК в ядрах антипод разных зародышевых меш-
ков Triticum aestivum L., фиксированных через
определенные временные отрезки после цвете-
ния, и выявили среди антиподальных ядер каж-

Рис. 10. Ультраструктура митохондрий и пластид клеток антиподального комплекса на стадии дифференцировки. а –
чашевидные митохондрии (м), цистерны гранулярного ретикулума (эпр). б – диктиосомы аппарата Гольджи (аг), пла-
стиды (п), липидные капли (л), поровые комплексы (пк) антиподальной клетки. Ядерная оболочка (яо) и область те-
ломеры политенной хромосомы (хс) ядра антиподальной клетки. Масштабная линейка: а – 6 мкм; б – 3 мкм.
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дого комплекса ядра с низким и высоким содер-
жанием ДНК (Bennett et al., 1973). В нашей работе
мы впервые связали содержание ДНК ядер анти-
подальных клеток Triticum aestivum L. с их морфо-
логией и топологией, показав, что они отличают-
ся по плоидности, структуре ядер и расположе-
нию в антиподальном комплексе. В каждом
комплексе клетки с ядрами, содержащими от 5 до
24 С располагались в базальном ярусе и почти не
меняли морфологию ядер. Антиподы со средним
(от 30 до 63 С) и высоким (от 63 до 215 С) содер-
жанием ДНК располагались в среднем и апикаль-
ном ярусах комплекса и структура их ядер значи-
тельно изменялась в ходе дифференцировки, ядра
клеток увеличивались в размере, в них выявлялись
отдельные политенные хромосомы. Клетки апи-
кального яруса комплекса всегда были плотно ас-
социированы с клетками эндосперма, и их ядра
проходили наибольшее число раундов эндореду-
пликации генома (до 215 С).

Во всех ядрах антиподальных клеток на стадии
дифференцировки мы обнаружили структуры,
связанные с различными участками хромосом
(рис. 6а–6в), и с помощью регрессивного контра-
стирования РНК по методу Бернара выявили в
них и на поверхности хромосом РНК и РНП.

С помощью трехмерной реконструкции изоб-
ражений клеток после иммуноцитохимического
окрашивания, мы показали, что локализация гра-
нулярного ретикулума и диктиосом, участвующих
в секреторной активности клеток, меняется на
разных стадиях дифференцировки антиподально-
го комплекса. На ранних этапах они равномерно
располагаются по объему цитоплазмы, позднее
большая часть органелл выявляется вблизи плаз-
матической мембраны и в инвагинациях ядерной
оболочки.

Сходную ультраструктуру органелл цитоплаз-
мы антиподальных клеток злаков наблюдали у
Zea mays L. (Diboll, Larson, 1966; Diboll, 1968),
Oryza sativa L. (Maeda, Miyake, 1996, 1997) и Horde-
um vulgare L. (Engell, 1994). Мы обнаружили, что
диктиосомы антиподальных клеток Triticum aes-
tivum L. состоят из 4–10 цистерн. У ячменя, риса,
кукурузы диктиосомы имеют сходную структуру
(3–6 цистерн). Гранулярный ретикулум в виде
протяженных цистерн и концентрических колец
выявляли в антиподальных клетках Triticum aes-
tivum L. (You, Jensen, 1985), Hordeum vulgare L.
(Engell, 1994), Oryza sativa L. (Maeda, Miyake,
1996, 1997) и Zea mays L. (Diboll, Larson, 1966). В
антиподальных клетках Hordeum vulgare L. глад-
кий ретикулум имел вид концентрических ко-
лец, а гранулярный – протяженных цистерн
(Engell, 1994). У антиподальных клеток Triticum
aestivum L. мы этого не обнаружили. И грануляр-
ный, и гладкий ретикулум имели форму как кон-
центрических колец, так и протяженных цистерн.

Мы показали, что цистерны гранулярного рети-
кулума антиподальных клеток Triticum aestivum L.
чаще имеют вид концентрических колец, и на
поздних этапах дифференцировки увеличивается
количество концентрических цистерн, вставлен-
ных друг в друга. Такая структура ретикулума на-
блюдается в зародышевых мешках Triticum aes-
tivum L., в синцитиальном эндосперме которых
выявляются волна митозов. В цитоплазме анти-
подальных клеток других злаков эта закономер-
ность не была обнаружена.

В антиподальных клетках пшеницы выявля-
лись многочисленные полиморфные пластиды,
схожие по морфологии с митохондриями. Подоб-
ную структуру пластид наблюдали у антиподаль-
ных клеток Triticum aestivum L. (You, Jensen, 1984)
и Hordeum vulgare L. (Engell, 1994). На разнообразие
структуры митохондрий антиподальных клеток об-
ращали внимание у Triticum aestivum L. (You, Jensen,
1985), Hordeum vulgare L. (Engell, 1994), Oryza sa-
tiva L. (Maeda, Miyake, 1996, 1997) и Zea mays L.
(Diboll, Larson, 1966). В изученных нами антипо-
дальных клетках пшеницы также встречались по-
лиморфные митохондрии. Мы обнаружили, что
на поздних стадиях дифференцировки комплек-
са в цитоплазме антиподальных клеток появля-
ются чашевидные митохондрии и многочислен-
ные липидные капли. Присутствие липидных
капель показано ранее в цитоплазме антипод Zea
mays L. (Diboll, Larson, 1966). Пластиды синтези-
руют аминокислоты, жирные кислоты, нуклео-
тиды, митохондрии участвуют в синтезе амино-
кислот и производных нуклеотидов, увеличение
размера и изменение структуры этих органелл
может свидетельствовать о возрастании их функ-
циональной нагрузки в процессе дифференци-
ровки комплекса.

Необходимо отметить, что все клетки антипо-
дальных комплексов имеют крупные вакуоли, ча-
ще обращенные в сторону эндосперма.

Полученные данные позволяют предполо-
жить, что клетки базального и апикального яру-
сов не только отличаются по структуре, но и
выполняют различные функции на этапах диф-
ференцировки. На стадии ранней дифференци-
ровки все антиподы выполняют осморегулиру-
ющую функцию, что подтверждается присут-
ствием в клетках крупных вакуолей по обеим
сторонам от ядра. На средней и поздней стадии
развития в клетках выявляются обособленные ги-
гантские политенные хромосомы, что свидетель-
ствует о высокой метаболической активности
этих клеток. Вероятно, клетки среднего и апи-
кального яруса с наибольшей степенью полите-
низации осуществляют транскрипцию разнооб-
разных РНК, кодирующих белки, которые обес-
печивают развитие и защиту формирующегося
синцития эндосперма.
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The detailed study of the structural features of the multilevel antipodal complex of wheat Triticum aestivum L.
embryo sac was performed at different stages of the differentiation of the complex after double fertilization.
The heterogeneity of the ploidy of the nuclei of individual antipodal complexes, due to the asynchrony of the
endoreduplication rounds of the DNA of the nuclei, was revealed. The ploidy of the nuclei of basal, middle,
and apical layers of the complexes was measured at the early, middle, and late stages of differentiation. At the
early stage of differentiation, the ploidy of the nuclei of the basal layer of the antipodal complex, adjacent to
the chalasal region of the nucellus, reaches 13 C, the nuclei of the cells of the apical layer, which contacts with
the endosperm syncytium, reaches 63 C, and the nuclei of the middle layer, located between the basal and
apical layers, reaches 30 C. At the middle stage of differentiation, the ploidy of the nuclei of the basal layer
increases to 17 C, the nuclei of the cells of the apical layer increases to 95 C, and the nucleus of the middle
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layer increases to 45 C. At the stage of late differentiation, the ploidy of nuclei the basal layer increases to 24 C;
the apical layer increases to 215 C; the middle layer increases to 63 C. Changes in the shape and structure of
the nuclei during differentiation were revealed, which is manifested in their heterogeneity in shape, size and
structure of chromatin, the formation of individual polytene chromosomes, nuclear membrane invaginations
and the variation in the number of nucleoli. The data about the distribution and structure of cytoplasmic or-
ganelles of the antipodal cells, endoplasmic reticulum, dictyosomes, mitochondria and microtubules, at dif-
ferent stages of differentiation of the antipodal complexes are fundamentally new. The number of cytoplasmic
organelles increased during the differentiation. During the differentiation, prolong cisterns of the granular re-
ticulum are replaced by concentric rings, extended and cupped shape mitochondria and plastids appear, and
the microtubule network is rebuilt. The features of the antipodal cell structure may reflect changes in the
functions of the antipodal complex during the differentiation. At the early stage all cells of the complex per-
form an osmoregulatory function, at the middle stage of differentiation cells of different layers of the complex
specialize. The level of ploidy of cell nuclei with polytene chromosomes reflects their functional significance
in the formation of the endosperm at the nuclear stage of development, and, subsequently, of normal full-
fledged grain.

Keywords: antipodal cells, embryo sac, plant polytene chromosomes, Triticum aestivum L.
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