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Abstract 
Aim and Background: Pollen grain, the male gametophyte of flowering plants, is 
a microscopic structure that completes its development in the anther of the stamen 
and plays a key role in the reproductive cycle of higher plants. Therefore, an 
increasing number of studies have been focused on its development. The aim of the 
present research was the ontogenetic study of pollen and anther development in 
Tribulus terrestris. Tribulus terrestris is an annual herb of the family 
Zygophyllaceae, native to warm temperate and tropical regions of southern Europe, 
southern Asia, throughout Africa and Australia.  
Materials and Methods: Young buds and flowers of the species were collected at 
different stages of anther development and were immediately fixed in FAA 
(formalin, glacial acetic acid, alcohol) fixator. The anther and pollen development 
were studied using light and epi-illumination microscopy technique after preparing 
the samples and standard staining methods. 
Results: Our results revealed that the anther is tetrasporangiated. The anther wall 
development follows the basic type, which is composed of an epidermal layer, an 
endothelial layer, two middle layers and tapetum. The tapetum is of secretory type 
and its cells are uniseriate and uninucleate. The meiosis of microspore mother cells 
(MMCs) is of the simultaneous type and the microspore tetrads are tetrahedral. 
Pollen grains are spheroidal, pantoporate and shed at the tricellular stage. 
Conclusion: The obtained results shed novel information on the development of 
pollen and anther in the family Zygophyllaceae. 
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 چكيده

دانه گرده يا گامتوفيت نر، يك ساختار ميكروسكوپي اسـت كـه مراحـل               :سابقه و هدف  
 نقش مهمـي در چرخـه توليـدمثلي گياهـان           كند و نمو خود را در بساك پرچم كامل مي       

. اندرو تعداد زيادي از مطالعات بر روي نمو دانه گرده متمركز شده           ازاين. كندايفا مي عالي  
گونـه  . هدف از پژوهش حاضر مطالعه تكوين دانه گرده و بساك در گياه خارخسك اسـت              

ري و معتـدل    ساله از خانواده اسپند است كه بومي نـواحي گرمـسي            خارخسك گياهي يك  
  . باشدگرم در جنوب اروپا و آسيا، سراسر آفريقا و استراليا مي

آوري و  هاي خارخسك در مراحل مختلف نمو بساك جمع       ها و گل   جوانه :هامواد و روش  
نمو بساك و دانه گرده     . تثبيت شدند ) FAA( فرمالين استيك الكل  بلافاصله در فيكساتور    

آميزي متعـارف، بـا اسـتفاده از ميكروسـكوپ نـوري و             ها و رنگ  سازي نمونه پس از آماده  
  .مورد مطالعه قرار گرفتانعكاسي 

آمده بساك متشكل از چهـار كيـسه گـرده اسـت و نمـو                 دست   براساس نتايج به   :هايافته
شد كه شامل يك لايه اپيـدرمي، يـك لايـه آندوتـسيومي، دو              باديواره آن از نوع اوليه مي     

هــاي تپتــومي تپتــوم از نــوع ترشــحي اســت و ســلول. باشــدلايــه ميــاني و تپتــوم مــي
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هـاي مـادر ميكروسـپور از نـوع         ميوز سـلول  . گيرنداند و در يك لايه قرار مي        ايهسته  تك
شـكل و     هاي گـرده كـروي    دانه. باشدزمان و تتراد ميكروسپورها از نوع تتراهيدرال مي         هم

سـلولي از بـساك آزاد      سـه باشند و در مرحلـه      داراي منافذ متعدد در تمام سطح خود مي       
  .شوندمي

د تكوين بساك و دانه گرده در       اي را در مور   اطلاعات تازه آمده    دست  نتايج به : گيرينتيجه
  . دهدخانواده اسپند ارائه مي

  

  .بساك، تكوين، خارخسك، دانه گرده :كلمات كليدي
  

   مقدمه.1
تي و نـسل بـسيار      چرخه زندگي گياهان گلدار با يك تناوب بـين نـسل غالـب اسـپوروفي              

دنبال تقـسيمات  نسل اسپوروفيت، اسپورها را به    . شوديافته گامتوفيتي مشخص مي     كاهش
اسـپورها نيـز از طريـق تقـسيمات ميتـوزي           . كندهاي مادر اسپور توليد مي    ميوزي سلول 

ها وقايع مهم   توليد اسپورها و تشكيل گامت    . ]1[دهندساده نسل گامتوفيت را تشكيل مي     
گياهان گلـدار از لحـاظ مورفولـوژيكي دو         . ليدمثل جنسي در گياهان هستند    در چرخه تو  

گامتوفيت نر و گامتوفيت ماده، كيـسه جنينـي، گامتوفيـت      : نوع گامتوفيت متفاوت دارند   
يك ميكروگامتوفيت، گامتوفيـت    . است) ميكروگامتوفيت(ماده و دانه گرده، گامتوفيت نر       

  .]2[باشدمي)  اسپرمهايسلول(هاي كوچك  گامتكنندهتوليد
دانه گرده يك نسل گامتوفيتي هاپلوئيد كوچك با عمر كوتاه و شامل دو يا سه سـلول     

ترين ويژگي دانه گرده، ديواره آن است كه از ديواره هر سلول گياهي ديگـر                مهم. باشدمي
. ي اسـت  ادانگان، ديواره دانه گرده معمولاً دو لايه        در نهان ]. 4 و   3[باشدكاملاً متفاوت مي  

كند، انتين و لايه خـارجي كـه داراي         لايه داخلي كه پروتوپلاست دانه گرده را احاطه مي        
تـرين  اگـزين از نظـر سـاختاري پيچيـده        . تزئينات فراوان ومتنوعي است، اگزين نـام دارد       

شناسـي    ديواره سلول گياهي است و تنوع مورفولوژيكي بسيار زياد آن اسـاس علـم گـرده               
هـاي  هـا يـا بررسـي     هـاي گـرده در مرزبنـدي تاكـسون        ختاري دانـه  هاي سا ويژگي. است

ها و تعدادي از    هاي گياهي، بيشتر جنس   تقريباً تمام خانواده  . اند  فيلوژنتيكي بسيار باارزش  
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هايي مانند اندازه، شكل،    ها برپايه ويژگي    توان از روي دانه گرده آن     هاي گياهي را مي   گونه
  ]. 6 و 5[گزين شناسايي كردها و تزئينات روي اتعداد دريچه

زايـي در   هاي سيتولوژيكي و تكويني ميكروسپورزايي و ميكروگامتوفيـت       مطالعه جنبه 
در . كنـون نيـز ادامـه دارد      سطح ميكروسكوپ نوري، از قرن نوزدهم شروع شده است و تا          

هاي اخير مطالعات بيوشيميايي، هيستوشيميايي و فراساختاري اطلاعات جديـدي را         سال
ــ ــل در م ــع ارگان ــونگي توزي ــاكروملكول ورد چگ ــنتز م ــه و س ــا و تجزي ــان ه ــا در جري ه

هاي گـرده و سـاختار اسـپرم        ميكروسپورزايي و نمو گرده، سيتوشيمي و بيوشيمي سلول       
كه تكثير جنسي در گياهان به ساختار و عملكـرد دانـه     با توجه به اين .]1[اندفراهم آورده 

هـاي    ه اهميت مورفولوژي دانـه گـرده در بررسـي         گرده وابسته است و همچنين با توجه ب       
هـاي  سيستماتيكي و فيلوژنتيكي و اهميت مطالعه تكوين دانـه گـرده در بررسـي جنبـه               

مانند تعيين سرنوشت سلول، تمايز سلول و مطالعه قطبيت         مختلف مطالعه بيولوژي گياه     
 مـورد   ، در اين تحقيق سعي شده است مراحل نمو دانه گـرده در گونـه خارخـسك                سلول

 .كه تاكنون اين موضوع مورد تحقيق قرار نگرفتـه اسـت            بررسي قرار گيرد؛ با اطلاع از اين      
 از تيـره اسـپند       با انشعابات گسترده بـر سـطح خـاك         سالهخارخسك گياهي علفي و يك    

خـاطر داشـتن تركيبـاتي از قبيـل           بيشتر اعـضاي متعلـق بـه تيـره اسـپند بـه            . ]7[است
داراي كاربرد دارويـي هـستند و در طـب سـنتي و نـوين مـورد                 ها  ها و ساپونين  آلكالوئيد

 ]. 8[باشندگيرند؛ بنابراين مورد توجه خاص مياستفاده قرار مي

عنوان نمونه مطلوب     دلايل مهمي كه علاوه بر اهميت دارويي باعث شده تا اين گياه به            
زمـان نـسبتاً    دهـي فـراوان در      اند از گـل     در تحقيق حاضر مورد استفاده قرار گيرد عبارت       

دهنده بـساك كـه       هاي تشكيل هاي گياه و درشت بودن سلول     طولاني از سال توسط بوته    
  ].9[آورندامكان سهولت مطالعه مراحل نمو دانه گرده را فراهم مي

  

  ها مواد و روش. 2
  هاي گياهيآوري نمونه جمع. 2-1

شـكفته گيـاه      ههـاي نيم ـ  ها در مراحل مختلف نموي و گل      هاي گياهي شامل غنچه   نمونه
خارخسك جهت مطالعات نمـوي، هيـستولوژيكي و سيتوشـيميايي از محوطـه دانـشگاه               
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  .آوري شدتبريز جمع
  
  هاي بافت شناختيبررسي. 2-2

 درصـد   5(در استيك فرمالين الكل      ساعت   24به مدت حداقل    آوري  ها پس از جمع   نمونه
يـت شـدند و پـس از         تثب )جـه  در 50 درصـد الكـل      90 درصد فرمـالين،     5اسيد استيك،   

سـپس  . آبگيـري شـدند   ،زاينـده فاتانول با درجـات  هاي وشو در آب مقطر در سري   شست
 مـذاب بـا      پـارافين  ها در  در مرحله بعد نمونه    .سازي به گزيلول منتقل شدند    جهت شفاف 

-10با ضـخامت     هاييسپس برش .  گرفتند گراد قرار  درجه سانتي  62 تا   60درجه حرارت   
در  هالام در نهايت .تهيه شدند R-Jung-Heidelbergميكروتوم فاده از  ميكرومتر با است   8

. آميزي شـدند  ده و رنگ  شهيدراته   اتانول   هايسريدنبال آن در    هبسازي و    شفاف گزيلول
روش مـضاعف    وهماتوكـسيلن   آميـزي    رنـگ   روش  دو جهت مطالعـات هيـستولوژيكي از     

  دي توســط جنــسن  هماتوكــسيلن طبــق روش پيــشنها   ـــ پريوديــك اســيد شــيف  
)Jensen, 1962 (هسته و ساكاريدها با رنگ ارغواني و در اين روش پلي .]10[استفاده شد

هـا بـا اسـتفاده از     در نهايـت نمونـه   .شـوند  مـشخص مـي  ها با رنگ بـنفش تيـره  هستك
) Canon(مجهـز بـه دوربـين ديجيتـال كـانن        SMZ 1500 Nikonاستريوميكروسكوپ 

هر يك از مراحل تكوين دانه گرده و بساك در چندين برش            . بررسي و عكسبرداري شدند   
  . بررسي شد) حداقل ده نمونه براي هر مرحله(
  

   ها جهت مطالعه با ميكروسكوپ انعكاسيسازي نمونه آماده.2-3
 24 مـدت     بـه   آوري به آزمايـشگاه منتقـل شـده و حـداقل            ها بلافاصله پس از جمع    نمونه

 درصـد   90 درصـد فرمـالين،      5 درصد اسيد اسـتيك،      5( استيك فرمالين الكل  ساعت در   
 دقيقـه،    15 مـدت     بـه   وشـو بـا آب جـاري          پـس از شـست    . تثبيت شدند ) جه در 50الكل  
 منظور آبگيري بيشتر به      درجه آبگيري و به    70 ساعت در الكل     24 مدت    به  ها ابتدا   نمونه
تيز ويژه از جنس آليـاژ      كهاي نو سپس با استفاده از سوزن    .  درجه انتقال يافتند   96الكل  
ها انجام  ها جهت آشكار شدن پرچم    ها و گلبرگ  برداري و حذف كاسبرگ     كروم فلس   ـ  نيكل
 هاي گياهي طبق روش پيشنهادي چارتون و همكاران       آميزي نمونه در نهايت رنگ  . گرديد
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)Charlton et.al, 1989 (  72بـه مـدت   % 100محلـول در الكـل   % 5/0درون نيگـروزين 
 24بـه مـدت     % 96ها قبل از بررسي ميكروسكوپي در اتانول        نمونه]. 11[جام شد ساعت ان 

ور كـه در اتـانول غوطـه        ها درحالي مشاهدات ميكروسكوپي نمونه  . وشو شدند   ساعت شست 
مجهـز بـه دوربـين    E600 بودنـد بـا اسـتفاده از ميكروسـكوپ تحقيقـاتي نيكـون مـدل        

در ايـن   .  ميليـون پيكـسل انجـام گرفـت        12وضوح تصويري    با   -DXM 1200ديجيتالي
ميكروسكوپ از منبع نور مركوري با شدت نور بالا در حالت زمينه تاريك استفاده شد كه                

قـدرت تفكيـك ايـن      .  با تصحيح نوري بـالا بودنـد       بازتابشيابژكتيوهاي آن مخصوص نور     
تـصاوير  . سـازد مهيـا مـي  هـا را كـاملاً   هاي سـطحي انـدام    ابژكتيوها امكان مشاهده سلول   

 TIFF مگاپيكسل با فرمت     12صورت سري تهيه شده بود با درجه وضوح         ديجيتالي كه به  
  ].12[ندادغام شد Photoshop 7و  Helicon Focusافزارذخيره شدند و توسط نرم

  

 نتايج. 3

هـاي بـسيار    ز غنچـه  هاي تهيـه شـده ا      در برش  :تمايز بساك و ميكروسپورزايي   . 3-1
تـوان  كوچك، سه لايه سلولي مشخص را در پريمورديوم نوخاسته بـساك ايـن گيـاه مـي                

هـاي  سـلول ). A-1شكل  (L3و L1 ، L2: اند از مشاهده كرد كه از بيرون به درون عبارت
. يابنـد شوند و در نهايـت بـه اپيـدرم تمـايز مـي            كلينال تقسيم مي  صورت آنتي    به L1لايه  
 كه  L3هاي لايه   سلول. شوندهاي آركسپوريال مي   منشأ تشكيل سلول   L2يه  هاي لا سلول

تر هستند، سيستم آوندي و بافت رابـط بـساك را تـشكيل           نسبت به دو لايه ديگر كوچك     
  .دهندمي

هاي هيپودرمي در چهار گوشه پريمورديوم در جهت        با رشد پريمورديوم بساك، سلول    
كـسپوريال را بـا هـسته مـشخص و سيتوپلاسـم            هـاي آر  يابند و سلول  شعاعي توسعه مي  

كلينال صورت پري سپس هر سلول آركسپوريال به    ). B-1شكل  (آورند  وجود مي   متراكم به 
سمت بيرون و يك سلول اسپورزاي اوليه را          شود و يك سلول كناري اوليه را به       تقسيم مي 

هده  مـشا B-1گونـه كـه در شـكل       همـان ). C-1شـكل   (دهـد   سمت درون تشكيل مي     به
يكـي از   . دهدزمان رخ نمي    صورت هم   هاي آركسپوريال به  شود فرايند تقسيم در سلول    مي

هـاي  سـلول . هاي آركسپوريال در مرحله آنافاز و ديگري در مرحله متافاز قـرار دارد            سلول
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و در ) D-1 شـكل (گردنـد  كلينـال تقـسيم مـي   صورت پري كناري اوليه در مرحله بعد به
سـمت بيـرون و درون تـشكيل           كنـاري ثانويـه بـه      و دسته سـلول   نتيجه اين تقسيمات، د   

هاي اسپورزا  هاي كناري ثانويه كه مجاور سلول     دسته داخلي سلول  ). E–1شكل  (شود  مي
 تقـسيم  ايـن  نتيجـه  در  كه )F-1 شكل(شده   تقسيم كلينالپري صورت  گيرند، به قرار مي 

 ـ داخلـي  لايـه  هايسلول. شودمي حاصل سلول لايه دو نيز هـاي تپتـومي نمـو      ه سـلول  ب
 بساك نهايت در .شوندمي مياني لايه يك تشكيل هاي لايه بيروني منشأ   يابند و سلول  مي
يابد مي نمو لوب هر در شعاعي متقارن گرده كيسه دو با دولوبي ساختار به مرحله اين در
-1 شـكل  (داد تـشخيص  خوبي  به توانمي را سلول لايه 5 گرده، هر كيسه  در كهطوري  به
F( .  شـوند و   كلينـال تقـسيم مـي     صورت پري   هاي كناري ثانويه نيز به    دسته بيروني سلول

. آورنـد وجـود مـي     سمت بيـرون بـه      سمت داخل و آندوتسيوم را به       دومين لايه مياني را به    
هاي اسپورزاي اوليه نيز طي اين مراحل با تقسيمات ميتوزي در سطوح مختلف بـه               سلول

  . )A-2 شكل(يابند نمو مي)  هاي مادر دانه گردهسلول(ها ميكروسپوروسيت
شود كـه از خـارج       لايه سلول مشاهده مي    6، در هر لوب بساك      A-2 با توجه به شكل   

. هـا اپيدرم، آندوتسيوم، دو لايه ميـاني، تپتـوم و ميكروسپوروسـيت          : اند از   به داخل عبارت  
تر هستند و در اشكال      هاي ديگر بزرگ  طور شاخص نسبت به سلول      ها به ميكروسپوروسيت

نـدرت دو   دار با سيتوپلاسم متراكم، يك هسته بزرگ، اكثراً داراي يك هـستك و بـه          زاويه
واسـطه شـكل و     هاي تپتومي به  سلول. گيرندرنگ در مركز هر لوكول قرار مي        هستك تيره 

هـا  تر از ديگر سلول   تر و لايه مياني باريك    هاي درشت موقعيت خود بين ميكروسپوروسيت   
ها در اشكال مستطيلي و با سيتوپلاسم متـراكم، يـك هـسته             اين سلول . شوندتمايز مي م

هاي تپتومي در اين مرحلـه      برخي از سلول  . شوندهاي متعدد مشاهده مي   بزرگ و هستك  
طـور    هاي اپيدرمي در اشكال تيپيك مكعبي شكل كه به        سلول. )A-2 شكل(اند    واكوئليزه

هـا واكـوئليزه    شـوند و بـسياري از آن      نـد، مـشاهده مـي     امنظم كنار يكديگر قـرار گرفتـه      
 حاصل از تقسيم سلول كناري كه بلافاصله زير         ترين لايه خارجي. )A-2 شكل(. باشندمي

هـاي  همچنـين بـسياري از سـلول      . گيـرد، آندوتـسيوم نـام دارد      اپيدرم بـساك قـرار مـي      
وتـسيوم دو لايـه سـلول       در زيـر آند   . باشـند آندوتسيومي نيز در اين مرحله واكوئليزه مـي       

هم   هاي مياني وجود دارد كه در طي نمو دانه گرده به          نام لايه   پارانشيمي با ديواره نازك به    
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  .)A-2 شكل(روند شوند و در نهايت در بساك بالغ از بين ميفشرده مي
 نـشان داده شـده درسـت قبـل از ميـوز هـر يـك از                  B-2طـور كـه در تـصوير          همان

ديواره كالوزي ضخيم را بين غشاي پلاسمايي و ديواره سلولزي          ها، يك   ميكروسپوروسيت
هاي مـادر ميكروسـپور در ايـن مرحلـه          همچنين سيتوپلاسم سلول  . كننداوليه ترشح مي  

از تغييرات مـشاهده شـده در   . باشدتر مي تر و هسته نيز تيره    نسبت به مرحله قبل متراكم    
ش تراكم سيتوپلاسم، افـزايش حجـم و        توان به افزاي  هاي تپتومي در اين مرحله مي     سلول

صورت تشكيل يك واكوئـل درشـت         ها به اندازه در جهت شعاعي و قطبي شدن اين سلول        
به طرف لوكول و رانده شدن هسته به همراه بقيه سيتوپلاسم به طرف لايه ميـاني اشـاره     

  ). B-2شكل (كرد 
زي شده و تتـراد     هاي مادر ميكروسپور در مرحله بعدي نمو، متحمل تقسيم ميو         سلول

در نتيجه ميوز، هر يك از ميكروسپورهاي هاپلوئيـد در          . دهندها را تشكيل مي   ميكروسپور
بـا توجـه بـه آرايـش فـضايي ميكروسـپورها در       . شوندتتراد، با ديواره كالوزي پوشيده مي     

تغييرات عمده و چـشمگيري در      ). C-2شكل  (باشند  تتراد، تترادها از نوع تتراهيدرال مي     
شـود كـه از آن ميـان        هاي تپتومي در اين مرحله مشاهده مـي        و سيتوپلاسم سلول   هسته

هاي سيتوپلاسمي و تشكيل فضاهاي بين غـشايي در فاصـله           شدگيتوان به آغاز جمع   مي
دنبال كامل شدن سـيتوكينز   به). D-2شكل (شكل (ميان ديواره و سيتوپلاسم اشاره كرد    

اره دانه گرده در اطراف هر ميكروسـپور شـروع بـه            در شروع مرحله تتراد، لايه اگزين ديو      
نـوع، تعـداد و موقعيـت       (ها  بر اين اساس الگوي شكاف    ). D-2شكل  (كند  گيري مي شكل
هـا در اشـكال مـدور و بـه          شـكاف . باشددر اواخر مرحله تتراد كاملاً مشهود مي      ) هاشكاف

 مشاهده ديگر در ايـن      ويژگي قابل . شوندتعداد فراوان در تمام سطح ميكروسپور ديده مي       
باشـد  هاي تپتومي مـي   هاي سيتوپلاسمي در سلول   شدگيمرحله افزايش قابل توجه جمع    

واسطه انحلال ديـواره كـالوزي از         در مرحله بعد ميكروسپورهاي هر تتراد به      ). E-2شكل  (
ميكروسپور سـلول مـدوري   ). F-2شكل (شوند تتراد آزاد و به درون لوكول بساك رها مي      

. باشـد  بزرگ، يك هستك برجسته و سيتوپلاسـم متـراكم مـي           شامل يك هسته  است كه   
تـدريج  دهد و به   گرفتن ادامه مي   همچنين ديواره اگزين دانه گرده در اين مرحله به شكل         

  ). F-2شكل (شوند هاي سازنده آن مشخص ميبخش
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  زاييميكروگامتوفيت. 3-2
هاي شي و زايشي و ويژگي    نخستين ميتوز دانه گرده، تشكيل سلول روي      . 3-2-1

  هاسيتولوژيكي آن
زايي، ميكروسپورها با جـذب و ذخيـره آب در واكوئـل توسـعه              در ابتداي ميكروگامتوفيت  

در اوايل مرحله ميكروسپور واكوئله، يك يا چند واكوئل كوچك در سيتوپلاسـم             . يابندمي
داراي ديـواره   طـور قابـل تـوجهي         همچنين ميكروسپورها به  . شودميكروسپور تشكيل مي  

باشـد و   ها كـاملاً مـشخص مـي      كه تزئينات لايه اگزين در آن     طوريتري هستند به  ضخيم
سيتوپلاسـم ميكروسـپور    . هـاي سـگزين و نگـزين را در آن تـشخيص داد            توان بخش مي
دهد و ذخاير غذايي آن جهت ضخيم شدن ديواره دانه          تدريج تراكم خود را از دست مي        به

هـاي تپتـومي نيـز      مضافاً از تـراكم سيتوپلاسـم سـلول       . گيردرار مي گرده مورد استفاده ق   
هـا از ايـن مرحلـه       رسد كه محتويات سيتوپلاسمي اين سـلول      نظر مي   شود و به  كاسته مي 

  . )A-3 شكل(كنند شروع به ناپديد شدن مي
هاي كوچك يك ميكروسـپور بـه يكـديگر      در اواخر مرحله ميكروسپور واكوئله، واكوئل     

دهند كه بخش اعظم سيتوپلاسم دانه گرده       د و يك واكوئل بزرگ را تشكيل مي       پيوندنمي
. گيـرد هسته به همراه بقيه سيتوپلاسـم در موقعيـت جـانبي قـرار مـي              . كندرا اشغال مي  

دليل تشكيل واكوئل بزرگ، تقريباً از ذخـاير غـذايي تهـي            ميكروسپورها در اين مرحله به    
گيري ديواره انتين دانه گـرده      اين مرحله، آغاز شكل   رخداد قابل توجه ديگر در      . شوندمي

شـود و   صورت لايه نازك پيوسته بين اگزين و غشاي پلاسمايي مـشاهده مـي              است كه به  
اين ديواره بـه رنـگ ارغـواني مـشاهده          . يابدضخامت آن در مراحل بعدي نمو افزايش مي       

  ).B-3شكل (پكتوسلولوزي است  شود و بنابراين داراي ماهيتمي
دهد كه نتيجه ايـن     ر مرحله بعد، ميكروسپور يك تقسيم ميتوزي نامتقارن انجام مي         د

تقسيم تشكيل يك سلول رويشي واكوئليزه بـزرگ و يـك سـلول زايـشي عدسـي شـكل                   
 نـازك  ديـواره  يـك  باشد كه به غشاي سلول رويـشي متـصل اسـت و توسـط             كوچك مي 

ه دانـه گـرده دو سـلولي واكوئلـه          ديگر در اين مرحل ـ     عبارت  به. شودكالوزي از آن جدا مي    
سپس سلول زايـشي پـس از انحـلال ديـواره كـالوزي، از              . )C-3 شكل(گردد  تشكيل مي 

گيـرد و شـكل آن      شود و در سيتوپلاسم سلول رويشي قرار مـي        ديواره دانه گرده جدا مي    
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ذخاير غذايي جديد در دانـه گـرده        . كندتدريج از كروي شكل به دوكي شكل تغيير مي        به
هاي تپتومي كه بخش عمـده محتويـات         همچنين سلول  .كنندع به انباشته شدن مي    شرو

رخـداد مهـم و     . كننـد اند، از اين مرحله شروع به متلاشي شدن مـي         خود را از دست داده    
دهنـده ديـواره بـساك در ايـن مرحلـه، آغـاز               هـاي تـشكيل   قابل توجـه ديگـر در سـلول       

باشد و يك هسته بـزرگ     فايي بساك مي  هاي آندوتسيومي جهت شكو   يافتگي سلول   توسعه
اي ديـواره  هاي رشتهشدگيعلاوه بر اين ضخيم. دشوها مشاهده ميدر برخي از اين سلول 

هاي تپتـومي در ايـن مرحلـه تقريبـاً     همچنين سلول. گرددها پديدار مينيز در اين سلول 
 آن بـر روي     شـوند و مـواد حاصـل از       تمام محتويات خود را از دست داده و متلاشي مـي          

  ).D-3شكل (گيرند ديواره اگزين دانه گرده قرار مي
  

  هااسپرم تشكيل و ميتوز دانه گرده دومين. 3-2-2
. هـاي متعـدد، دانـه گـرده خارخـسك از نـوع سـه سـلولي اسـت                  براساس مشاهده برش  

ديگر سلول زايشي در اين مرحله متحمل يك تقسيم ميتوزي متقارن شـده و در              عبارت  به
). A-4شـكل   (باشند  شود كه به يكديگر متصل مي     آن دو سلول اسپرم تشكيل مي      نتيجه

. رونددهنده لايه مياني مجاور تپتوم در اين مرحله از بين مي          هاي تشكيل همچنين سلول 
رخداد مهم ديگر در اين مرحله از بين رفتن سپتوم و الحاق دو كيسه گرده در هر لوب و                   

در مرحلـه آخـر، دو سـلول    ). B-4شـكل   (باشـد    مـي  در نهايت تشكيل بساك دو لوكولي     
در ايـن مرحلـه نيـز       . شـود سلولي تشكيل مـي   اسپرم از يكديگر جدا شده و دانه گرده سه        

-4شـكل   (شود، اما اندازه آن بسيار كاهش يافته اسـت          واكوئل سلول رويشي مشاهده مي    
C .(    و دانـه گـرده      دهنده ديواره بـساك از بـين رفتـه        همچنين دومين لايه مياني تشكيل 
-4شكل  (شود  سلولي پس از شكافته شدن استوميوم و شكوفايي كامل بساك آزاد مي           سه
D.(  

  
   فرايند شكوفايي بساك توسط ميكروسكوپ انعكاسيبررسي. 3-3

دست آمده از مطالعات ميكروسكوپ نوري، وقايع اصلي كه طـي فراينـد               براساس نتايج به  
 شـامل از بـين رفـتن تپتـوم و لايـه ميـاني،               دهدشكوفايي بساك در خارخسك روي مي     
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هـا جهـت افـزايش      اي در ايـن سـلول     توسعه لايه آندوتسيومي و تشكيل نوارهـاي رشـته        
ضخامت ديواره، از بين رفتن سپتوم و الحـاق دو كيـسه گـرده در هـر لـوب و در نهايـت                       

ينـد  همچنـين ايـن فرا  . باشدهاي گرده از بساك مي  گسستگي استوميوم و آزاد شدن دانه     
در دو مرحله درست قبل از شكوفايي كامل و مرحله پـس از شـكوفايي كامـل بـساك بـا               

 مقطع عرضي يـك     A-5شكل  . استفاده از ميكروسكوپ انعكاسي مورد مطالعه قرار گرفت       
در . دهـد شـود، نـشان مـي     اي كه سپتوم در آن مشاهده مي      بساك چهارلوبي را در مرحله    

سـرانجام  . گرددو دو لوبي شدن بساك مشاهده مي       ناپديد شدن سپتوم     C و   B-5تصاوير  
طور كامـل     دهد، بساك به  گشودگي استوميوم در تمام طول هر جفت كيسه گرده رخ مي          

گيرند شوند و بر روي كلاله مادگي قرار مي       هاي گرده از آن آزاد مي     گردد و دانه    شكوفا مي 
 ).F و D،E-5شكل (
  

  بحث . 4
 ـ     . 4-1 هـاي   گـرده گونـه خارخـسك در بررسـي         هكاربرد مطالعـه تكـوين دان

  سيستماتيكي و فيلوژنتيكي 
هـاي گـرده، ميكروسـپورها،      شناسي در گياهان گلدار شـامل نمـو كيـسه         مطالعات جنين 

اطلاعـات  . باشـد هـا مـي   هـا، مگاسـپورها، گامتوفيـت مـاده و دانـه          هاي گرده، تخمك  دانه
خـصوص در سـطوح بـالاتر         هاي سيستماتيكي و فيلـوژنتيكي بـه      شناسي در بررسي  جنين

براساس نتايج ما نمو بساك و تكوين دانـه گـرده           ]. 6[باشندتاكسونومي بسيار باارزش مي   
تواند به دو مرحله كلي تقـسيم       گيرد و مي  اي انجام مي  در خارخسك براساس تيپ دو لپه     

 گيـرد، تمـايز سـلول و بافـت رخ         طي مرحله يك مورفولوژي بساك شكل مـي       ]. 13[شود
شـوند و تتـراد ميكروسـپورها را        هاي مادر ميكروسپور متحمل ميـوز مـي        سلول دهد و مي
هـاي  هـا و سـلول    آورند؛ بنابراين در پايان مرحله يك، بساك بيـشترين بافـت          وجود مي به

هاي گرده تمـايز    يابد، دانه شود طي مرحله دو بساك توسعه مي      يافته را شامل مي   تخصص
هـاي گـرده رخ     وفايي بـساك و آزاد شـدن دانـه        كنند و دژنره شدن بافت، شـك      حاصل مي 

طـور مـنظم صـورت      هاي تمـايز سـلولي و شـكوفايي از لحـاظ زمـاني بـه              فرايند. دهدمي
 براساس نتايج حاصـل از ايـن بررسـي، بـساك          . ها ارتباط دارند  گيرند و با اندازه جوانه    مي
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ديـواره آن از    دوجانبه اسـت و نمـو        تقارن با لوبي چهار ساختار يك ترستريس تريبولوس
باشد كه با برخـي     باشد كه شامل اپيدرم، آندوتسيوم، لايه مياني و تپتوم مي         نوع اوليه مي  

بـا مطالعـه   ) 1979 (Pullaiahو ) Neelam ) 2000وSood . گزارشات قبلي همسو اسـت 
 وجود چهار لايه بـساك را بـراي         Asteraceaهاي خانواده   ها و گونه  روي تعدادي از جنس   

  ].14 و 15[ا گزارش كردند هاين گونه
هـاي  دو نوع اصلي ميكروسپوروژنز براساس زمان سيتوكينز كه فرايند تقـسيم سـلول            

مادر ميكروسپور به ميكروسپورهاي مجزا پـس از توليـد دو يـا چهـار هـسته طـي ميـوز                     
يك صفحه سـلولي پـس از هـر تقـسيم            متوالي ميكروسپوروژنز طي. باشد، وجود دارد  مي

شود كه كاملاً مشابه تـشكيل صـفحه سـلولي در تقـسيمات ميتـوزي               ميوزي تشكيل مي  
زمان است كه طي آن       نوع بسيار رايج ميكروسپوروژنز، نوع هم     . باشدهاي رويشي مي  سلول

 مختلف چهار ميكروسپور در     آرايش]. 2[دهد   رخ مي  IIسيتوكينز تنها پس از پايان ميوز       
و چگونگي تشكيل ديواره بـين اسـپوري        ) اليزمان و متو    هم(تترادها به دو نوع سيتوكينز      

زمـان معمـولاً يـك تتـراد          آرايش فضايي ميكروسپورها بعد از سيتوكينز هم      . وابسته است 
ــي ــاروجهي م ــي چه ــستماتيكي م ــه داراي اهميــت سي ــضايي . باشــدباشــد ك آرايــش ف

تواند انـواع مختلـف تترادهـا باشـد كـه شـامل             ميكروسپورها بعد از سيتوكينز متوالي مي     
متقـاطع يـا   (و تترادهـاي غيرمـسطح   ) خطـي  شـكل و  Tلوزي شكل، (تترادهاي مسطح 

براساس نتـايج ايـن مطالعـه سـيتوكينز در خارخـسك از نـوع               ]. 5[باشدمي) چهاروجهي
باشد كه وجود اين نـوع تترادهـا بـراي برخـي از             زمان و تترادها از نوع چهاروجهي مي        هم

همچنـين  ]. 16[  گزارش شـده اسـت  Inula cuspidate مانند گونه Asteraceaهاي گونه
توانـد  لحاظ فيلـوژنتيكي مـي   هاي گرده از بساك به    ها در زمان آزاد شدن دانه     تعداد هسته 

هـاي  دانـه . دانگان دو نوع دانه گرده بر اين اسـاس وجـود دارد             در نهان . حائز اهميت باشد  
تـر و   نوع متـداول  اي متشكل از يك سلول رويشي و يك سلول زايشي كه            گرده دو هسته  

اي داراي يـك سـلول رويـشي و دو سـلول اسـپرم              هاي گرده سه هسته   نيايي است و دانه   
گان نسبتاً نادر بوده و براي برخي از اعـضاي            حاصل از تقسيم سلول زايشي كه در نهاندان       

نتايج ايـن پـژوهش   ]. 5[باشندراسته ميخك يك ويژگي تشخيصي و آپومورفي ممكن مي   
نه مورد مطالعه هسته ميكروسـپورها بـا روش ميتـوز تقـسيم شـده و دو                 نشان داد در گو   
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تـر زايـشي    تر رويـشي و هـسته كوچـك       آورند كه هسته بزرگ   وجود مي   هسته نابرابر را به   
گردد كه  اي از بساك آزاد مي    همچنين دانه گرده در مرحله سه سلولي يا سه هسته         . است

   ].14[ارد سويي د هم Neelam و Sood هايبا نتايج پژوهش
  
  كالوز در خارخسك. 4-2

هاي گيـاهي اسـت و نقـش     اندامها در همهكالوز يك ترشح معمول از انواع مختلف سلول    
ترشـح  . كنـد هاي گـرده رسـوب نمـي      حفاظتي دارد، ولي در هيچ مكاني به فراواني كيسه        

 ـ              كالوز ممكن است هم    صـورت  هزمان با ميوز يا قبل از شروع ميوز صورت گيرد و معمولاً ب
هـاي  كنـد، امـا ضـخامت آن در ميـان گونـه           يكنواخت اطراف هر سلول مادر رسوب مـي       

شناسي در بـساك خارخـسك نـشان داد كـه           مطالعات بافت ]. 2[باشدمختلف متفاوت مي  
طور تقريباً يكنواخت بين غـشاي پلاسـمايي و ديـواره           كالوز در اين گياه قبل از ميوز و به        

البتـه  . باشـد كنـد و ضـخامت آن نـسبتاً زيـاد مـي        ب مـي  ها رسـو  اوليه ميكروسپوروسيت 
  .هاي بيشتري داردتشخيص نقش كالوز در نمو دانه گرده در خارخسك نياز به بررسي

مـشاركت ديـواره    . چند عملكرد بيولوژيكي مهم براي ديواره كالوزي مطرح شده است         
 شده است؛ مثلاً     بسيار مطرح   ايجاد الگوي تزئينات اگزين در سطح ميكروسپور       كالوزي در 

كنـد  عنوان يك شابلون جهت تنظيم رسوب اگزين اوليه عمل مي           در جنس نيلوفر پيچ به    
و در دانه گرده تيره آفتابگردان سطح داخلي ديـواره كـالوزي الگـوي مـشخص خارهـا را                   

كالوز براي الگويابي ديواره دانـه گـرده آرابيدوپـسيس نيـز ضـروري اسـت                . دهدنشان مي 
 كالوز سنتاز آرابيدوپسيس جهت اخـتلال       3و1 در يكي از چند ژن بتا        طوري كه جهش    به

در تشكيل كالوز اطراف ميكروسپورها، موجـب ناهنجـاري در الگويـابي اگـزين، انحطـاط                
  ]. 17 و 18[شود ميكروسپورهاي در حال نمو و عقيمي دانه گرده مي

  
  نوع تپتوم در خارخسك. 4-3

هـاي ايـن لايـه      سـلول .  كيسه گرده تپتوم نـام دارد      دهنده ديواره   ترين لايه تشكيل  دروني
كننـد و   هاي لازم براي آزاد شدن ميكروسپورها از تتراد را ترشح مي          كالاز و ديگر پروتئين   

باشـند؛ بنـابراين نقـش      هاي گرده ضـروري مـي     همچنين براي تشكيل ديواره بيروني دانه     
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هـاي  تـومي بـسته بـه گونـه       هـاي تپ  سـلول . كنندهاي گرده ايفا مي   مهمي در تكوين دانه   
 در ديـواره كيـسه   خـود را شـكل و موقعيـت    مختلف، ممكن است از نوع جداري باشند و         

حفظ كنند يا پس از انحلال كالوز به داخـل لوكـول حركـت              گرده طي تكوين دانه گرده      
اي در  ها جهـت تـشكيل پلاسـموديوم تپتـومي چنـد هـسته            هاي آن كنند و پروتوپلاست  
در ]. 19[شودشوند كه نوع تهاجمي ناميده مي     مي با يكديگر تركيب     اطراف ميكروسپورها 

ترين نوع تپتوم است    گياه مورد مطالعه لايه تپتوم از نوع ترشحي يا جداري است كه رايج            
تپتـوم تهـاجمي    . باشـند، اختـصاص دارد    اي مـي   دولپه هاآن% 90 خانواده كه    195كه به   

  . ]2[شودباشند، يافت مياي ميلپهها تكاز آن 21 تيره كه 32كمتر رايج است و در تنها 
  

  گيرينتيجه .5
زمـان و تترادهـا از        دهد كه سيتوكينز در خارخسك از نوع هم       نتايج اين تحقيق نشان مي    

اي يا سه سلولي از     هاي گرده در مرحله سه هسته     همچنين دانه . باشدنوع چهاروجهي مي  
در بساك خارخسك نشان داد كـه كـالوز در          شناسي  مطالعات بافت . باشندبساك آزاد مي  

طور تقريبـاً يكنواخـت بـين غـشاي پلاسـمايي و ديـواره اوليـه        اين گياه قبل از ميوز و به    
البتـه تـشخيص    . باشـد كند و ضخامت آن نسبتاً زياد مـي       ها رسوب مي  ميكروسپوروسيت

همچنـين  . هـاي بيـشتري دارد    نقش كالوز در نمو دانه گرده در خارخسك نياز به بررسي          
در ايـن   . براساس نتايج پژوهش حاضر تپتوم در خارخسك از نوع ترشحي يا جداري است            

هـا  شـود، سـلول   ها بـا تپتـوم ترشـحي ديـده مـي          طور كه در بيشتر گونه    نوع تپتوم همان  
دهند، شـكل و موقعيـت خـود را در ديـواره            هاي سلولي را از دست مي     هنگامي كه ديواره  

  .كنندگرده حفظ ميكيسه گرده طي تكوين دانه 
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هاي آركسپوريال در حال     و سلول  2 نمو بساك در مرحله      )B نمو بساك،    1 مرحله   )A. 1 شكل

هاي اسپورزاي اوليه حاصل هاي كناري اوليه و سلول    و سلول  3 نمو بساك در مرحله      )Cتقسيم،  
هاي كناري اوليـه    كلينال در سلول   تقسيمات ميتوزي پري   )Dهاي آركسپوريال،   از تقسيم سلول  
هاي كناري ثانويه بيرونـي و درونـي        ، سلول )E نمو بساك درشتنمايي بيشتر،      4در اوايل مرحله    

كلينـال  تقـسيم پـري   ) F نمو بساك،    4هاي كناري اوليه در اواخر مرحله       حاصل از تقسيم سلول   
 هر لـوب     لايه سلولي مشخص در    5يابي  و سازمان ) نوك فلش ( كناري ثانويه    دسته داخلي سلول  

: PPاپيـدرم،   : Eهاي آركسپوريال،   سلول: Arهاي پرچم،   پريمورديوم: P.  نمو 5بساك در مرحله    
 هاي كناري اوليه،  سلول: PP  اپيدرم،    :Eهاي اسپورزاي اوليه،    سلول: PSهاي كناري اوليه،    سلول

PMC: هاي مادر ميكروسپور،    سلولISP :هـاي كنـاري ثانويـه درونـي،         سلولOSP : هـاي  سـلول
  .لايه مياني: MLكناري ثانويه بيروني، 
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هـاي   لايه سلول مشخص در هـر لـوب بـساك و آغـاز تجمـع دانـه                 6يابي   سازمان )A .2شكل  

)  B نمـو بـساك،  6هاي اپيدرمي، آندوتسيومي و بافت رابط بـساك در مرحلـه   نشاسته در سلول
هـاي مـادر    اوليـه سـلول   رسوب ديواره كالوزي ضخيم بين غشاي پلاسمايي و ديـواره سـلولزي             

هـاي اپيـدرمي، آندوتـسيومي و      هاي نشاسته در سلول   ميكروسپور و افزايش تراكم و فراواني دانه      
  تشكيل )Cتپتومي   هايسلول شدن قطبي و حجم افزايش  نمو و  7بافت رابط بساك در مرحله      

تپتـومي،  هاي  هاي متعدد در سلول   افزايش حجم هسته و تشكيل هستك      تتراهيدرال، تترادهاي
D ( گيري ديواره اگزين دانه گرده در مرحله تتراد،   آغاز شكلE (ها اگويابي شكاف)  تعداد، نـوع و

هـاي سيتوپلاسـمي    شدگيو افزايش جمع  ) نوك فلش (در اواخر مرحله تتراد     ) هاموقعيت شكاف 
 هسته بزرگ و هستك برجسته در ميكروسپورها، نمـو بيـشتر ديـواره          ) Fهاي تپتومي،   در سلول 

: Eتپتـوم،   : Tلايه ميـاني،    : ML. هاي تپتومي اگزين و تشكيل احتمالي هتروكروماتين در سلول      
هاي مـادر ميكروسـپور،     سلول: PMCهاي نشاسته،   دانه: Sتترادها،  : Tdsآندوتسيوم،  : Enاپيدرم،

C : ،ديواره كالوزيV : ،واكوئلM : ،ميكروسپورN : ،هستهNu : ،هستكEX :ديواره اگزين.  
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هاي كوچـك در ميكروسـپور، افـزايش ضـخامت ديـواره اگـزين و                تشكيل واكوئل  )A .3 شكل

هاي سگزين و نگزين در آن و شروع ناپديد شدن محتويات سيتوپلاسم در             مشخص شدن بخش  
 تشكيل واكوئل بزرگ در ميكروسپور، مهـاجرت هـسته بـه همـراه بقيـه      ) Bهاي تپتومي،سلول

گيري ديواره انتين دانه گـرده بـين اگـزين و غـشاي             ز شكل سيتوپلاسم به موقعيت كناري و آغا     
تقسيم ميتوزي نامتقارن ميكروسپور و تـشكيل يـك سـلول رويـشي             ) Cپلاسمايي ميكروسپور،   

) Dواكوئله بزرگ و يك سلول زايشي عدسي شكل كوچك متـصل بـه غـشاي سـلول رويـشي،                    
سـگزين،  : Seواكوئـل،  : Vسته، ه: Nآندوتسيوم، : Enتپتوم، : T. سلول زايشي كاملاً دوكي شكل    

Ne :،نگزينGC : ،سلول زايشيVC  :،سلول رويشيVN  : ،هسته رويشيIN : ،انتينGN  : هسته
  .هسته رويشي:  VNزايشي،
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) Bتقسيم ميتوزي متقارن سلول زايشي و تشكيل دو سلول اسپرم متصل به هـم،  )  A.4شكل 

 جـدا  )Cسپتوم و تـشكيل بـساك دو لوكـولي،         از بين رفتن لايه مياني مجاور تپتوم، پاره شدن          
از بين رفتن دومـين لايـه       ) Dشدن دو سلول اسپرم از يكديگر و تشكيل دانه گرده سه سلولي،             

: Enاپيـدرم،   : E .هاي گرده مياني، پاره شدن استوميوم و شكوفايي كامل بساك و آزاد شدن دانه           
: SCsهسته رويـشي،  :  VNلول رويشي،س:  VCواكوئل،: Vاستوميوم، : Stسپتوم، : Sآندوتسيوم، 

هـاي اسـپرم جـدا از هـم،         سلول: SCsنگزين،  : Neسگزين،  : Se هاي اسپرم متصل به هم،    سلول
PG :هاي گردهدانه.  
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 )C و   Bمقطع عرضي دستي يك بـساك در مرحلـه قبـل از بـين رفـتن سـپتوم،                    A) .5شكل  

 مقطـع عرضـي دسـتي يـك         D)ه از بين رفتن سپتوم،      مقطع عرضي دستي يك بساك در مرحل      
 گشودگي استوميوم در تمام طول هر E)بساك در مرحله گشودگي استوميوم و شكوفايي كامل، 

اسـتوميوم،  : St سـپتوم، : S. هاي گرده بر روي كلاله مادگيقرارگيري دانهF) جفت كيسه گرده، 
PG :گرده،  دانه :A ،بساكf : ،ميلهsti :كلاله.  
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