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этом температурном режиме цитомиксис на ста-
дии метафазы 1 выявлялся лишь в единичных
случаях.

Воздействие на растения табака температурой
50°C вело не только к увеличению частоты цито-
миксиса до 17.0 ± 2.4%, но и, в отличие от других

вариантов температурной обработки, к измене-
нию стадии его максимального проявления от
профазы 1 к прометафазе-метафазе 1 мейоза.
Цитомиктические миграции хроматина в микро-
спороцитах растений, после высокотемператур-
ного воздействия при 50°C, выявлялись и на ста-

Рис. 2. Цитологическая картина цитомиксиса и его последствий в микроспороцитах растений табака после термооб-
работки: а–з – микроспороциты на стадии профазы 1; и–р – прометафазы 1 – интеркинеза; а – микроспороцит в нор-
ме; б–г – цитомиксис в микроспороцитах; д – перемещение целого ядра в реципиентную клетку и формирование ци-
топласта; е, ж – пикнотизированные микроядра в реципиентных клетках; з – микроядро с хроматином в степени кон-
денсации соответствующей стадии средней профазы; и–м – цитомиксис на стадии прометафазы-метафазы 1; и, к –
перемещение хромосом по одиночному цитомиктическому каналу; л – образование цитопласта; м – перемещение
хромосом по нескольким цитомиктическим каналам; н – нарушения формирования метафазной пластинки и верете-
на первого деления; о – слипание хромосом на стадии прометафазы 1; п – слипание хромосом и образование кольце-
видных структур в анафазе-телофазе 1; р – микроспороцит на стадии интеркинеза с микроядрами. Обозначения:
стрелками указаны перемещения хроматина и микроядра. Окрашивание: ацетокармин. Масштабная линейка 10 мкм.
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дии профазы 1, однако, частота этого явления
оставалась примерно на уровне контроля – 1.0 ±
0.3% (рис. 1).

Исследование цитологической картины цито-
миксиса в микроспороцитах на стадии профазы
первого деления мейоза у растений табака, после
термообработки при 50°C, представлено на ри-
сунке 2 (2а–2з). Как правило, профазное ядро зани-
мало центральное положение в клетке (рис. 2а).
При цитомиксисе оно смещалось к периферии
клетки в направлении цитомиктического канала
или каналов, объединяющих соседние микроспо-
роциты (рис. 2б–2г). В проводимом нами иссле-
довании в большинстве случаев перемещение
ядер происходило по единичным цитомиктиче-
ским каналам (рис. 2б, 2в) и иногда сопровожда-
лось пикнозом ядра донорной клетки (рис. 2г). В
некоторых случаях ядро донорной клетки полно-
стью перемещалось в реципиентную клетку, в ре-
зультате чего формировался цитопласт (безъядер-
ная клетка) и двуядерный микроспороцит (рис. 2д).

Наиболее часто детектируемыми последствиями
цитомиксиса на стадии профазы 1 были микроядра,
как пикнотизированные (рис. 2е, 2ж), так и со степе-
нью конденсации хроматина, соответствующей яд-
ру донорной клетки (рис. 2з). Наличие реципиент-
ных микроспороцитов с несколькими микроядрами
свидетельствовало о возможности миграции ядер по
нескольким цитомиктическим каналам одновре-
менно (рис. 2ж).

В результате стрессового воздействия на ис-
следуемые растения температурой 50°C цитомик-
сис наблюдался как в профазе, так и метафазе

первого деления мейоза, причем на стадии мета-
фазы 1 частота его проявления резко возрастала
(рис. 1). Поскольку на стадии прометафазы 1
мейоза ядерная оболочка в микроспороцитах дез-
интегрируется, в процесс цитомиксиса вовлека-
ются уже не ядра, а хромосомы (рис. 2и–2м). В
подавляющем большинстве случаев на стадиях
прометафазы-метафазы первого деления мейоза
наблюдалось перемещение хромосом по одиноч-
ному цитомиктическому каналу (рис. 2и, 2к), при
этом цитомиксис характеризовался высокой сте-
пенью выраженности, то есть большим числом
переходящих хромосом, что приводило к образо-
ванию цитопластов (рис. 2л). В редких случаях
наблюдалось массовое перемещение хромосом
одновременно по нескольким цитомиктическим
каналам (рис. 2м).

Следует подчеркнуть, что высокотемператур-
ное воздействие помимо увеличения частоты
проявления цитомиксиса оказывало отрицатель-
ное воздействие на структуру хромосом в проме-
тафазе-метафазе и анафазе-телофазе первого де-
ления мейоза, вызывая их слипание (рис. 2о, 2п).
Отмечено отрицательное влияние высокой тем-
пературы также на процессы построения верете-
на деления (рис. 2н). Нарушения построения ве-
ретена деления приводило к аномальной сегрега-
ции хромосом в анафазе 1 и, с большой долей
вероятности, к образованию микроядер в телофа-
зе 1-интеркинезе (рис. 2р).

Таким образом, повышение температуры об-
работки растений табака приводило к смещению
максимальной частоты проявления цитомиксиса

Рис. 3. Частота проявления цитомиксиса в предмейотической интерфазе и в профазе 1 микроспорогенеза у ячменя
при различных режимах температурной обработки зерновок.

20

25

20

35

15

5

10

0

И
нт

ер
ф

аз
а

Л
еп

то
те

на

Зи
го

те
на

И
нт

ер
ф

аз
а

Л
еп

то
те

на

Зи
го

те
на

И
нт

ер
ф

аз
а

Л
еп

то
те

на

Зи
го

те
на

t = 38°CКонтроль, t = 22°C t = 48°C

Частота цитомиксиса, %

3



362

ОНТОГЕНЕЗ  том 47  № 6  2016

СИДОРЧУК и др.

от стадии профазы к прометафазе-метафазе пер-
вого деления и сопровождалось нарушениями
структуры и распределения хромосом в ходе мей-
оза, а также аномалиями динамики цитоскелета.

Индукция цитомиксиса в микроспорогенезе ячменя

Цитомиксис в микроспороцитах ячменя в нор-
ме быстротечен и наблюдается в премейотической
интерфазе и на ранних стадиях (лептотена, зиготе-
на) профазы мейоза (рис. 3). В контроле частота
таких взаимодействий в интерфазе (20.0 ± 3.5%)
была выше, чем в лептотене и зиготене профазы
мейоза (14.7 ± 2.7 и 17.1 ± 1.7%, соответственно).
После термообработки зерновок у растений яч-
меня на стадии микроспорогенеза прослежива-
лась следующая тенденция: с увеличением темпе-
ратуры обработки повышалась частота цитомик-
тических взаимодействий и в интерфазе и на
исследуемых стадиях профазы мейоза, со смеще-
нием максимума этих взаимодействий к зиготене
(рис. 3). Соответственно, максимальная частота
цитомиктических событий в микроспорогенезе
растений ячменя наблюдалась в варианте с тепло-
вой обработкой в 48°C, достигая 23.0 ± 1.7% (115%
от контроля) в премейотической интерфазе, 20.1 ±
± 1.9% (136% от контроля) в лептотене и 27.7 ±
± 2.4% (162% от контроля) в зиготене (рис. 3).

Таким образом, в микроспороцитах ячменя
температурный стресс индуцировал повышение
частоты цитомиксиса и смещение его максимума с
премейотической интерфазы к зиготене профазы.

В цитологической картине цитомиксиса в
микроспорогенезе ячменя можно было выделить
два основных типа межклеточных цитомиктиче-
ских взаимодействий: “петельный” и “капель-
ный”, которые с разной частотой встречались как
в контроле, так и в опытных вариантах. При “пе-
тельном” типе взаимодействий в интерфазе, леп-
тотене или зиготене часть хросомосом в ядрах
микроспороцитов “расплеталась” и выбрасыва-
лась (выпетливалась) навстречу ядру соседней
клетки (рис. 4а–4в), обеспечивая прямые парные
взаимодействия ядер, посредством ядерных “мо-
стиков” (рис. 4в). Наиболее вероятным следстви-
ем такого парного ядерного взаимодействия было
включение в состав реципиентного ядра цито-
миктического хроматина, в состав которого мог-
ло входить и ядрышко из ядра донорской клетки,
причем, цитомиктический хроматин мог входить
в состав ядра клетки-реципиента, сохраняя свою
обособленность (рис. 4ж).

Характерным признаком начала цитомиктиче-
ских контактов являлась поляризация клетки –
смещение ядра на периферию к месту расположе-
ния цитомиктического канала (каналов) с после-
дующим перемещением хроматина (рис. 4д). Ядра
микроспороцитов, не участвовавшие в цитомик-

сисе, сохраняли центральное положение в клетке
и обычную зиготенную структуру (рис. 5ж). Ино-
гда наблюдались микроспороциты, у которых вы-
петливания хроматиновых нитей навстречу друг
другу происходили без парной поляризации ядер
(рис. 4г). Интересен тот факт, что даже при стан-
дартных методах фиксации и окрашивания в
микроспороцитах вокруг мигрирующего хрома-
тина иногда выявлялась светлая зона, образован-
ная ядерной оболочкой, которая отграничивала
хроматин от цитоплазмы (рис. 4е). Это указывало
на то, что хроматин между микроспороцитами
ячменя мигрировал в составе ядра.

Если “петельный” тип цитомиксиса доминиро-
вал у контрольных растений, то в опытных вариан-
тах с термоиндукцией преобладал “капельный”
(посредством микроядер) тип взаимодействия.
Мигрирующий хроматин в ядрах цитомиктич-
ных микроспороцитов формировал “капель-
ные” структуры, которые в виде микроядер “за-
пускались” в миграцию по одному или несколь-
ким цитомиктическим каналам (рис. 4з–4л). При
этом, наряду с парными контактами (рис. 4з), фор-
мировались сложные варианты цепочечных взаи-
модействий, в которых одна клетка, сама являясь
донором, могла одновременно служить реципи-
ентом для нескольких соседних (рис. 4и, 4к). В
цитомиксис могло вовлекаться до 12 и более мик-
роспороцитов, формировавших многоклеточные
кластеры (рис. 4к, 4л). Интересно отметить, что
при “капельном” взаимодействии собственное
ядро микроспороцита-реципиента обычно ди-
станцировалось от мигрирующего генетического
материала, что наиболее заметно при образова-
нии цепочечных контактов (рис. 4л).

В цепочечных взаимодействиях микроядра пе-
ремещались по клеткам, создавая впечатление, что
объем убывающего хроматина компенсировался
входящим, в результате чего цепочечные контакты
характеризовались очевидным продольным гради-
ентом цитомиксиса (рис. 4 к, 4л). Микроядра цито-
миктического хроматина, в одних случаях, сохра-
няли тонкий хромосомный скелет, даже пройдя че-
рез цитомиктический канал (рис. 4з), в других
подвергались компрессии (рис. 4и–4л). При “ка-
пельном” типе цитомиксиса, также как и при
“петельном”, в составе хроматина могло мигри-
ровать ядрышко (или его часть), которое, несмот-
ря на сильно сжатие в цитомиктическом канале,
восстанавливало свою структуру в составе микро-
ядра (рис. 4и). Участие ядрышек в цитомиктиче-
ских миграциях свидетельствует о сохранении
функциональной активности транзиторного хро-
матина и его вероятный вклад в белковый синтез
клеток-реципиентов.

В пахитене у ячменя цитомиксис, в большин-
стве случаев, прекращался, а поляризованное яд-
ро после парных контактов возвращалось на
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свою прежнюю позицию в центре микроспоро-
цита, продолжая мейотическое деление. Судьбу
микроядер, сформировавшихся в результате
“капельного” цитомиксиса, проследить трудно.
Вполне возможно, что одна часть микроядер

элиминировалась в ходе последующих стадий
мейоза, а другая – объединялась с ядром донор-
ной клетки, компенсируя потерю хроматина,
либо служила для ядер источником “экстра” –
хроматина (рис. 4ж).

Рис. 4. Парные “петельные” и “капельные” взаимодействия в лептотене-зиготене мейоза у растений ячменя в контро-
ле (а–г) и после термообработки (д–л): а–г – “петельные ядерные взаимодействия в премейотической интерфазе (а),
лептотене (б, в), зиготене (г); д, е – поляризация клетки и транслокация ядра; ж – индивидуализация цитомиктиче-
ского хроматина в составе ядра клетки-реципиента в зиготене профазы (длинная стрелка – собственный хроматин в
ядре реципиентной клетки, короткая стрелка – цитомиктический хроматин с ядрышком); з–л – типы "капельного”
взаимодействия: з – перемещение хроматина по нескольким цитомиктическим каналам одновременно с формирова-
нием трех микроядер; и – одна клетка является реципиентом для двух других и донором для следующей; к, л – цепо-
чечные цитомиктические взаимодействия вдоль продольного градиента в пыльнике. Обозначения: стрелками указа-
ны перемещения хроматина и микроядра. Окрашивание: ацетогематоксилин (а–е, к, л), ацетогематоксилин + нитрат
серебра (ж), нитрат серебра (з–и). Масштабная линейка 10 мкм.
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Индукция цитомиксиса в клетках тапетума
В пыльниках табака к прометафазе мейоза та-

петум состоит преимущественно из двуядерных
клеток, границы которых иногда трудно опреде-
лить (рис. 5а). В норме у табака цитомиксис в

клетках тапетума – явление редкое, тем не менее,
термообработка (50°C) вела к повышению часто-
ты его проявления и интенсификации процесса
межклеточных взаимодействий в данном типе
ткани (рис. 5б–5д). Цитологическая картина ци-

Рис. 5. Влияние термообработки на индукцию цитомиксиса в тапетуме и на цитомиктические взаимодействия между
клетками тапетума и микроспороцитами у табака (а–е) и ячменя (ж–л). а – двуядерная клетка тапетума табака; б, в –
цитомиктическая миграция ядер между клетками тапетума табака; г, д – формирование хроматиновых тяжей; е – от-
сутствие цитомиктических контактов между клетками тапетума и микроспороцитами табака; ж, и – микроспороциты
и клетки тапетума в пыльниках ячменя без термоиндукции; з, к, л – микроспороциты и клетки тапетума в пыльниках
ячменя после термоиндукции. Окрашивание: ацетокармин. Обозначения: мсц – микроспороциты; т – тапетум; стрел-
ками указаны цитомиктические взаимодействия. Масштабная линейка 10 мкм.
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томиксиса в клетках тапетума табака была пред-
ставлена двумя типами изменений в форме ми-
грирующих ядер. В части клеток ядра мигрирова-
ли, приобретая характерную гантелевидную
форму с перетяжкой в месте прохождения по ци-
томиктическим каналам (рис. 5б, 5в). В другой
части клеток наблюдалось массовое формирова-
ние хроматиновых тяжей различной степени вы-
раженности (рис. 5г, 5д), что служило маркером
деструктивного цитомиксиса, сопровождавшего-
ся интенсивной миграцией ядер в прилежащей
части генеративной ткани пыльника и последую-

щей деградацией таких клеток. Как правило,
клетки тапетума колокализовались с группами
микроспороцитов (рис. 5е), однако, перемеще-
ния ядер из клеток тапетума в микроспороциты и
наоборот никогда не наблюдалось.

В пыльниках ячменя в ранней профазе мейоза
в клетках тапетума завершаются эндомитозы
(рис. 5ж), и концу зиготены они становятся двуя-
дерными. Как в контроле (рис. 5и), так и в вари-
анте с термообработкой (рис. 5з, 5к, 5л), наблю-
даются цитомиктические взаимодействия внутри
тапетума и между клетками тапетума и микроспо-

Рис. 6. Каллозные оболочки и цитомиктические каналы в микроспороцитах табака (а–з) и ячменя (и–м) в норме и
при термообработке: а, б – норма (контроль, SR1, без термообработки), а – поверхность каллозной оболочки микро-
спороцитов на стадии метафазы 1, крупные цитомиктические каналы отсутствуют; б – те же самые клетки, более глу-
бокий оптический срез, показаны метафазные пластинки; в–з – микроспороциты растений после термообработки
(50°C), в – поверхность каллозных оболочек в прометафазе – метафазе 1, указаны кластеры цитомиктических кана-
лов; г – те же самые клетки, более глубокий оптический срез, хромосомы на стадии соответствующей прометафазе –
метафазе 1; д – миграция бивалента на стадии прометафазы 1 по цитомиктическому каналу; е – каллозные оболочки
соседних клеток, указан цитомиктический канал, по которому происходит миграция бивалента (д); ж – поверхность
каллозной оболочки микроспороцита на стадии метафазы 1, указаны цитомиктические каналы; з – та же самая клет-
ка, более глубокий оптический срез, указаны скопления каллозных везикул под каллозной оболочкой; и, к – каллоз-
ные гребни в норме; л, м – каллозные гребни в варианте с термообработкой; м – активизация цитомиксисиса в мик-
роспороцитах ячменя. Обозначения: стрелками указаны цитомиктические каналы (в, е, ж) и скопления каллозных ве-
зикул (з), каллозные гребни (и–м), звездочками – отложения каллозы при интенсификации цитомиксиса (м).
Конфокальная микроскопия (а–з), световая микроскопия (и, м), флюоресцентная микроскопия (к, л). Масштабная
линейка 10 мкм.

(а)

(д)

(и) (к) (л) (м)

(е) (ж) (з)

(б) (в) (г)

**

** **

**

**
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роцитами, которые коррелируют с активностью
цитомиксиса в микроспороцитах и, по-видимо-
му, являются нормой для ячменя. Обычно в тапе-
туме, синхронно с активизацией цитомиксиса в
микроспороцитах, можно было наблюдать раз-
личные формы ядерных слияний (рис. 5и–5л). В
межтканевых взаимодействиях клетки тапетума
преимущественно выполняют роль акцепторов
хроматина (рис. 5з).

Каллозная оболочка при термообработке
Необходимым условием цитомиксиса является

наличие между микроспороцитами открытых ци-
томиктических каналов, по которым происходит
миграции ядер и хроматина. В микроспорогенезе
высших растений количество и активность таких
каналов регулируется отложениями каллозы.

У табака формирование каллозной оболочки
начинается уже в ранней профазе первого деле-
ния мейоза, а к стадии метафазы 1 она перекры-
вает большую часть цитомиктических каналов,
максимально отделяя микроспороциты друг от
друга и от слоя питающей ткани, тапетума (рис. 5е,
рис. 6а, 6б). Повышение частоты цитомиксиса
при термоиндукции в промета- и метафазе 1 поз-
волило предположить возможную связь этого яв-
ления с изменениями в механизме формирования
каллозной оболочки и/или динамики цитомик-
тических каналов на данных стадиях мейоза. Ис-
следование микроспороцитов в контроле выяви-
ло практически полное отсутствие цитомиктиче-
ских каналов в каллозной оболочке на стадиях
промета- и метафазы 1 (рис. 6а, 6б). На тех же ста-
диях мейоза в каллозных оболочках микроспоро-
цитов у термообработанных растений табака об-
наруживались многочисленные цитомиктиче-
ские каналы (рис. 6в, 6г). Это давало бивалентам
возможность миграции из одного микроспороци-
та в другой (рис. 6д, 6е). Распределение цитомик-
тических каналов в каллозной оболочке имело
тенденцию к кластеризации, то есть к образова-
нию групп (рис. 6в, 6ж). Необходимо отметить,
что многочисленные кластеры цитомиктических
каналов обнаруживались и на более поздних ста-
диях мейоза.

Исследование серии оптических срезов мик-
роспороцитов табака, подвергнутых тепловой об-
работке, позволило выявить внутри них скопле-
ния гранул, флюоресцирующих в спектре, харак-
терном для каллозы (рис. 6ж, 6з). Эти гранулы
представляли собой каллозные везикулы, нахо-
дившиеся непосредственно под каллозной обо-
лочкой. В клетках контрольных растений ничего
подобного не наблюдалось (рис. 6а, 6б). Вероят-
но, скопление свободных содержащих каллозу
везикул было вызвано нарушением их интегра-
ции в состав каллозной оболочки в результате
теплового стресса, что в свою очередь привело к

появлению большого количества открытых цито-
миктических каналов, на той стадии мейоза, ко-
гда они должны быть закрыты отложениями кал-
лозы.

У ячменя синтез каллозы в микроспорогенезе
имеет собственную специфику. С началом мик-
роспорогенеза каллоза откладывается на обо-
лочке микроспороцитов асимметрично: в на-
правлении полости пыльники ее толщина воз-
растает, формируя так называемые каллозные
гребни; а со стороны тапетума она в норме отсут-
ствует (рис. 6и, 6к). С интенсификацией цито-
миксиса после тепловой обработки, каллозные
гребни, как правило, утолщаются, отложения
каллозы становятся более нерегулярными и не-
равномерными (рис. 6л, 6м). Однако, в целом, ди-
намика отложения каллозы незначительно отли-
чалась от таковой в контрольном варианте. Хотя
каллозная оболочка затрудняет межклеточный
обмен, ее утолщение не является непреодолимым
препятствием для миграции ядер по цитомикти-
ческим каналам, особенно с интенсификацией
цитомиксиса (рис. 6м).

ОБСУЖДЕНИЕ
В современной научной литературе представ-

лено всего несколько работ, посвященных про-
блеме индукции цитомиксиса в микроспорогене-
зе путем воздействия на растения мутагенами или
γ-излучением (Bhat et al., 2006; Rai et al., 2010; Sri-
vastava, Kumar, 2011; Kumar, Yadav, 2012; Kumar,
Srivastava, 2013). В этих экспериментах авторам
удалось индуцировать в основном только форми-
рование цитоплазматических мостов между мик-
роспороцитами, а также их прямые слияния. Од-
нако в исследовании, проведенном на ячмене
двурядном (H. distichum L.) было достоверно по-
казано влияние УФ и γ-излучения на интенсифи-
кацию ядерных миграций в микроспороцитах на
стадии ранней профазы, а также сопутствующую
этому процессу гиперсекрецию каллозы (Kravets,
2011, 2013).

Исследований, посвященных влиянию темпе-
ратурного стресса на индукцию собственно цито-
миксиса, в научной литературе немного. В основ-
ном они касаются влияния летних повышенных
температур, совместно с засухой, на состояние
репродуктивной системы растений. Высокие
температуры индуцировали появление цитомик-
сиса в микроспорогенезе у ряда видов (de Souza,
Pagliarini. 1997; Malallah, Attia, 2003; Kumar, Tripa-
thi, 2009; Pecrix et al., 2011; Mandal et al., 2013). Так,
температурный стресс (36°C, в течение 48 ч) у не-
скольких видов рода Rosa на этапе формирования
репродуктивных побегов обуславливал появле-
ние аномалий мейоза, таких как нарушения се-
грегации хромосом, формирования и ориентации
веретен деления, и, в том числе, цитомиксис (Pe-
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crix et al., 2011). У Corchorus fascicularis воздействие
температурой выше 39°C приводило к интенси-
фикации цитомиксиса и связанных с ним анома-
лий мейоза. Причем, эти аномалии ограничива-
лись лишь первым делением мейоза и не снижали
уровня фертильности пыльцы (Mandal et al.,
2013). Гипертермия может влиять на конформа-
цию хроматина и формирование хромосом и би-
валентов в профазе мейоза, вызывая типичные
для цитомиксиса нарушения в ходе мейоза (Ku-
mar, Tripathi, 2009).

Как показывают наши исследования, термо-
обработка растений табака (50°C), приводила к
увеличению уровня цитомиксиса со сдвигом мак-
симальной частоты его проявления от профазы к
метафазе первого деления. Термообработка зер-
новок ячменя (48°C) способствовала активиза-
ции цитомиксиса, смещению его максимума от
предмейотической интерфазызы к зиготене, а
также к изменению характера цитомиктических
взаимодействий от парных “петельных” до слож-
ных цепочечных контактов “капельного” типа.
Возможно, термообработка также увеличивала
продолжительность зиготены. Последнее пред-
ставляется весьма вероятным, поскольку воздей-
ствие высоких температур на растения ячменя мо-
жет приводить к преждевременному началу профа-
зы первого деления мейоза (Oshino et al., 2007).
Несмотря на заметное возрастание частоты цито-
миксиса в зиготене, на последующих стадиях
мейоза уровень цитомиксиса у растений ячменя
не превышал спонтанный (контроль).

Пониженные температуры также могут инду-
цировать цитомиксис и связанные с ним анома-
лии. Так, у пшеницы понижение температуры до
0–2°C в период колошения ведет к повышению
уровня цитомиксиса на стадии профазы от 1.6%
(контроль) до 11.3% (Barton et al., 2014). Однако,
согласно полученным нами данным, понижение
температуры воздействия на такой теплолюби-
вый вид как N. tabacum до 7°C не приводило к по-
вышению уровня цитомиксиса на какой-либо
стадии мейоза.

Цитологическая картина цитомиктических
взаимодействий между микроспороцитами таба-
ка при термоиндукции, как в профазе, так и мета-
фазе первого деления мейоза, в целом совпадала с
той, что была показана для случаев его спонтан-
ного проявления (Сидорчук и др., 2007; Mursali-
mov, Deineko, 2015). Она усложнялась лишь до-
полнительными нарушениями, такими как сли-
пание хромосом, нарушение их сегрегации, а
также аномалиями динамики цитоскелета, воз-
никающими в ответ на температурные воздей-
ствия.

В более ранних работах по исследованию ци-
томиксиса у злаков было дифференцировано три
типа цитомиктических взаимодействий между

микроспороцитами: слабые (“петельные”), ин-
тенсивные и деструктивные (Кравец и др., 2009;
Kravets, 2013). Предполагалось, что “петельные”
взаимодействия являются типичными для спон-
танного цитомиксиса, и для ячменя являются фи-
зиологической нормой. “Петельные” цитомикти-
ческие взаимодействия, по-видимому, свойствен-
ны злакам, поскольку аналогичная цитологическая
картина наблюдалась в мейозе пырея и пшенично-
пырейных гибридов (Li et al., 2009). Однако в мей-
озе термообработанных растений ячменя были вы-
явлены клетки, в которых “петельные” взаимо-
действия вели к образованию ядерных “мости-
ков” между ядрами донорных и реципиентных
клеток, как это было показано для растений таба-
ка (Mursalimov, Deineko, 2011). Прямым след-
ствием такого взаимодействия могло быть пере-
мещение добавочного хроматина в ядро реципи-
ентной клетки.

“Капельный” тип цитомиктических взаимо-
действий, то есть с участием микроядер, в микро-
спорогенезе ячменя при термообработке превали-
ровал над “петельным”. При этом, возрастала сте-
пень активности цитомиксиса с образованием
сложных цепочечных контактов между микроспо-
роцитами, позволяющих проследить продольный
градиент цитомиксиса. При “капельном” взаимо-
действии собственное ядро микроспороцита обыч-
но дистанцируется от чужеродного генетического
материала. Возможно, его просто механически от-
носит к стенке возросшим тургором цитоплазмы.
Это позволяет предположить, что цепочечные вза-
имодействия выравнивают тургорное неравнове-
сие между микроспороцитами. Весьма интересно
отметить, что цепочечные взаимодействия с оче-
видным продольным градиентом ядерных мигра-
ций являются характерными и для интенсивного
цитомиксиса в микроспорогенезе растений таба-
ка в случаях его спонтанного проявления (Сидор-
чук и др., 2007). Однако в микроспорогенезе тер-
моиндуцированных растений ядерные или хро-
мосомные миграции с образованием цепочек
клеток не выявлялись. Причины этого не вполне
понятны.

Температурный стресс может воздействовать
на микроспорогенез и опосредованно, например,
через тапетум. Тапетум – питающая ткань, непо-
средственно контактирующая с микроспороцита-
ми, от физиологического состояния и активности
которой напрямую зависит развитие микроспоро-
цитов, молодых микроспор и в целом фертильность
мужской генеративной сферы (Scott et al., 2004;
Feng, Dickinson, 2010; Zhang et al., 2011; Zhang,
Yang, 2014). Согласно современным представле-
ниям, тапетум весьма чувствителен к воздей-
ствию внешних стрессовых факторов, в том числе
и температурных (Parish et al., 2012; De Storme,
Geelen, 2014). Установлено, что воздействие на
растения теплового стресса, ведет к преждевре-
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менной деградации клеток тапетума и мужской
стерильности (Ku et al., 2003; Abiko et al., 2005; Os-
hino et al., 2007; Harsant et al., 2013). Понижение
температуры культивирования растений до уров-
ня, соответствующего холодовому стрессу, ведет
к задержке процесса естественной деградации та-
петальной ткани и формированию абортивной
пыльцы (Oda et al., 2010). На клеточном уровне
стрессовые повреждения тапетума могут прояв-
ляться в виде значительной вакуолизации, дегра-
дации цитоплазмы, гипертрофии митохондрий,
или формирования ядер чрезмерно высокого
уровня плоидности в результате нарушений ана-
фазного расхождения хромосом (Ku et al., 2003;
Oshino et al., 2007; Lavania et al., 2014). Однако ин-
формации о влиянии стрессовых температур на
проявление цитомиксиса в клетках тапетума в со-
временной научной литературе не представлено.
В проведенных нами исследованиях усиление
межклеточных ядерных миграций в тапетуме у та-
бака и ячменя было одним из очевидных послед-
ствий термоиндукции цитомиксиса. У ячменя с
активизацией цитомиксиса в микроспороцитах,
синхронно, наблюдалось и усиление взаимодей-
ствий между микроспороцитами и клетками та-
петума, а также внутри тапетума с образованием
синцитиев и многоядерных конгломератов. Ана-
лиз цитомиктической миграции хроматина на све-
товом уровне указывал на то, что, в большинстве
случаев, акцепторами перемещающегося хромати-
на были клетки тапетума. Вероятно, таким обра-
зом, через клеточную конкуренцию, устраняются
избыточные и поврежденные микроспороциты.

Исследования последних лет выявили веду-
щую роль молекулярных регуляторов и сигналь-
ных молекул, таких как рецептор-подобные ки-
назы, гликопротеины, транскрипционные фак-
торы, гормоны, в обеспечении двунаправленных
структурных и метаболических связей между та-
петальной и спорогенной тканью на всех этапах
микроспорогенеза (Zhao et al., 2002; Feng, Dickin-
son, 2010; Zhang et al., 2011; Zhang, Yang, 2014).
Вполне возможно, что стрессовые воздействия на
такие молекулярные регуляторы могут активиро-
вать межтканевые цитомиктические взаимодей-
ствия, хотя причины и значение этого явления не
вполне понятны. Отсутствие межтканевых цито-
миктических взаимодействий в микроспорогенезе
табака в ответ на стрессовое воздействие свиде-
тельствует, вероятно, о лучшей сбалансированно-
сти и устойчивости процессов дифференциации
генеративной и соматической тканей пыльника.
На субклеточном уровне, раннее образование кал-
лозной оболочки микроспороцитов может спо-
собствовать ограничению клеточных контактов
между тапетальной и спорогенной тканью в
пыльниках табака (Mursalimov, Deineko, 2012).

Замещение первичной клеточной стенки мик-
роспороцитов каллозной оболочкой является

особенностью микроспорогенеза растений (Scott
et al., 2004). Известно, что функции каллозы в ге-
неративной сфере растений очень многообразны.
Она действует как молекулярной фильтр, несет
защитную, влагосберегающую и изолирующую
функции, локализирует распространение цито-
литических процессов, участвует в углеводном
метаболизме, обеспечивая микроспоры углевода-
ми, и входит в состав экзины (Барская, Балина,
1971; Pacini, 1994; Nishikawa et al., 2005). Наруше-
ние синтеза каллозы рассматривается как один из
механизмов возникновения отклонений в микро-
спорогенезе и формировании пыльцевых зерен
при воздействии стресса (Lalonde et al., 1997; Ma-
mun et al., 2006). В ходе мейоза каллоза закрывает
существующие плазмодесмы и цитомиктические
каналы и изолирует микроспороциты друг от дру-
га к началу метафазы первого деления, регулируя
таким образом динамику межклеточных контак-
тов (Wang et al., 2002; Mursalimov, Deineko, 2012).
Этот процесс обеспечивается эндоплазматиче-
ским ретикулумом, продуцирующим заполнен-
ные каллозой везикулы, которые посредством эк-
зоцитоза добавляют каллозу между плазмалем-
мой и первичной клеточной стенкой (Mursalimov,
Deineko, 2012).

Выявленные нами в микроспороцитах термо-
обработанных растений свободные каллозные ве-
зикулы, вероятно, являлись результатом наруше-
ний процесса их включения в формирующуюся
оболочку. Однако следует отметить, что эти нару-
шения не были фатальными, поскольку каллоз-
ная оболочка все равно формировалась, что под-
тверждалось данными как рутинной световой,
так и конфокальной микроскопии. Разница со-
стояла лишь в том, что ослабление синтеза или
интеграции каллозы под воздействием повышен-
ной температуры вело к неполному закрытию ци-
томиктических каналов на стадии прометафазы-
метафазы 1. Это, в свою очередь, увеличивало
возможности миграции хромосом на продвину-
тых стадиях мейоза. Весьма интересно отметить,
что, несмотря на кластерное распределение цито-
миктических каналов в каллозной оболочке, ми-
грация ядер и хромосом в микроспороцитах тер-
моиндуцированных растений табака происходила
чаще всего по единичному каналу. Это позволяет
предположить, что наличие открытых цитомикти-
ческих каналов является условием необходимым,
но не достаточным для инициации межклеточных
перемещений.

У ячменя, как и у большинства злаков, с нача-
лом микроспорогенеза каллоза откладывается на
микроспороцитах асимметрично, формируя так
называемые гребни. Показано, что ультрафиоле-
товое и гамма-облучение проростков ячменя ин-
дуцировало рост патологий мужской репродук-
тивной сферы, и в том числе гиперсекрецию кал-
лозы в стенке микроспороцитов (Kravets, 2013).
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Предполагалось, что каллозные отложения огра-
ничивают распространение литического процес-
са в пыльнике. В данной работе термообработка
зерновок ячменя не приводила к появлению зна-
чительных отклонений в процессе формирования
каллозных оболочек микроспороцитов. Образо-
вание каллозных гребней между микроспороци-
тами не являлось препятствием для цитомиксиса,
о чем свидетельствовало наличие цитомиктиче-
ских каналов в толще каллозных отложений.
Происхождение этих каналов: сформировались
ли они в ходе естественного процесса или явля-
лись результатом каких-либо воздействий на ди-
намику отложения каллозы, обусловленных тем-
пературным воздействием, остается пока неиз-
вестным. По-видимому, каллозная оболочка не
столько блокирует, сколько ограничивает и/или
регулирует цитомиктическую миграцию, являясь
условием индивидуализации микроспороцитов –
их отделения от соматических тканей и переклю-
чения программы развития.

Метаболизм каллозы в ходе микроспорогенеза
находиться под весьма сложным генетическим
контролем как со стороны клеток тапетума, так и
со стороны самих микроспороцитов, а также об-
щих по отношению к ним регуляторов экспрес-
сии таких генов, как например, ген cdm1 араби-
допсиса (Lu et al., 2014). Нарушения синтеза и
гидролиза каллозы в условиях абиотического
стресса могут быть результатом отклонений в об-
щем углеводном обмене, как было отмечено на
основе анализа генной экспрессии у стерильных
и фертильных линий риса (Kong et al., 2007).
Вполне возможно, что в проведенных нами экс-
периментах температурный стресс мог влиять на
экспрессию генов, детерминирующих фермента-
тивные процессы синтеза и/или гидролиза калло-
зы. Однако это предположение требует проведе-
ния дальнейших исследований.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Термообработка повышенными температура-

ми в период бутонизации табака (50°C) приводи-
ла к значительному увеличению частоты цито-
миксиса и смещению его максимума с зиготены-
пахитены профазы на прометафазу-метафазу
первого деления мейоза, а также к активизации
цитомиксиса в клетках тапетума. Под воздей-
ствием теплового стресса в микроспороцитах та-
бака нарушалась интеграция содержащих каллозу
везикул в состав каллозной оболочки. Холодовая
обработка в использованном режиме (7°С) не
оказала влияния на изменение частоты цитомик-
сиса. Термообработка зерновок ячменя (48°C)
также способствовала активизации цитомиксиса,
смещению его максимума от предмейотической
интерфазы к зиготене, а также к смене характера
цитомиктических взаимодействий с “петельно-

го” на “капельные”. У ячменя с активизацией ци-
томиксиса формировались сложные варианты
цепочечных взаимодействий микроспороцитов, в
которых одна клетка одновременно служила до-
нором для одних клеток и реципиентом для не-
скольких других. Термообработка активизирова-
ла цитомиктические взаимодействия и внутри та-
петума, а также между микроспороцитами и
тапетумом. Отсутствие цитомиктических взаимо-
действий между микроспороцитами и тапетумом
у табака, вероятно, отражает лучшую сбалансиро-
ванность процессов дифференциации соматиче-
ских и генеративных тканей микроспорангия по
сравнению с ячменем. Значительного влияния
термообработки в использованном режиме на
синтез каллозной оболочки в микроспороцитах
ячменя отмечено не было. Показано, что каллоз-
ная оболочка ограничивает и регулирует цито-
миктическую миграцию в пыльнике. Тепловой
стресс влияет на метаболизм каллозы и ее инте-
грацию в состав формирующейся оболочки, что
может приводить к неполному перекрытию цито-
миктических каналов к завершению профазы 1.
Это, в свою очередь, способствует миграции хро-
мосом на продвинутых стадиях мейоза. Следова-
тельно, в механизмах термоиндукции цитомиксиса
могут быть задействованы гены, детерминирую-
щие ферментативные процессы синтеза и/или гид-
ролиза каллозы.

Работа выполнена при поддержке проекта
“Изучение формирования и функционирования
цитомиктических каналов в вегетативных и гене-
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The efficiencies of the induction of cytomixis in microsporogenesis by thermal stress are compared in tobacco
(N. tabacum L.) and barley (H. distichum L.) It has been shown that different thermal treatment schedules
(budding tobacco plants at 50°C and air-dried barley grains at 48°C) produce similar results in the species:
the frequency of cytomixis increases, and its maximum shifts to later developmental stages. However, the spe-
cies show differences in response. The cytomixis frequency increase in tobacco is more pronounced, and its
maximum shifts from the zygotene–pachytene stages of meiotic prophase I to prometaphase–metaphase I.
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Later in the meiosis, aberrations in chromosome structure and mitotic apparatus formation typical of cyto-
mixis are noted, as well as cytomixis activation in tapetum cells. Thermal stress disturbs the integration of cal-
lose-bearing vesicles into the callose wall. Cold treatment at 7°C does not affect cytomixis frequency. Incu-
bation of barley seeds at 48°C activates cytomixis in comparison to the control, shifts its maximum from the
premeiotic interphase to zygotene, and changes the habit of cytomictic interactions from pairwise contacts to
the formation of multicellular clusters. Thermal treatment induces cytomictic interactions within the tapetum
and between microsporocytes and the tapetum. However, later meiotic phases show no adverse consequences
of active cytomixis in barley. It is conjectured that heat stress affects callose metabolism and integration into
the forming callose wall, thereby causing incomplete closure of cytomictic channels and favoring intercellular
chromosome migration at advanced meiotic stages.

Keywords: microsporogenesis, cytomixis, cytomictic channels, plasmodesmata, callose, thermal stress, Nico-
tiana tabacum L., Hordeum distichum L.


