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Роль цитомиксиса и гаплонтного отбора в нормализации фертильности пыльцевых зерен...
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Ультрафиолетовое облучение проростков ячменя в диапазоне 0,5–4,3 кДж/м2 индуци-
ровало рост числа хромосомных аберраций в корневой меристеме и патологий в муж-
ской репродуктивной сфере. Цитологические повреждения характеризовались неспе-
цифичностью. В диапазоне малых доз ультрафиолета они сохранялись в течение мно-
гих клеточных поколений. При максимальной экспозиции ультрафиолета активизиро-
вался цитомиксис, благодаря которому популяция микроспороцитов освобождалась от 
избыточного генетического груза. «Включение» цитомиксиса индуцируется, вероятно, 
превышением порогового уровня повреждения ДНК микроспороцитов. Предполагает-
ся, что цитомиксис является формой клеточного отбора, которая ограничивает мутаге-
нез, регулирует состояние и численность клеточных популяций и способствует сохра-
нению фертильности пыльцы.
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Введение. Воздействие ультрафиолетовой радиации на растения в диапа-
зоне 280–320 нм охватывает все уровни биоорганизации, а также сигналь-

ную, регуляторную и энергетическую функции [1–7]. Одно из наиболее весо-
мых последствий повышения уровня УФ-Б-облучения – это повреждение 
репродуктивной функции растений. Показано, что дополнительное УФ-Б-об-
лучение может вызывать генотоксические эффекты, угнетать рост и развитие, 
влиять на опыление, снижать количество производимой пыльцы и семенную 
продуктивность растений [8–12]. Помимо прямого воздействия на генератив-
ные органы, основной мишенью которого является ДНК клеток пыльцевого 
зерна, УФ-Б-излучение оказывает и опосредствованные эффекты, которые 
реализуются механизмами, связанными с фоторецепцией, трансдукцией сиг-
налов и гормональной регуляцией [1,5, 12–14]. Реакция растения во многом 
зависит от генотипа, экотипа, стадии онтогенеза и др. [1, 13–16]. Сведения о 
конкретных механизмах влияния УФ-Б-радиации на генеративные органы рас-
тений отсутствуют. В связи с этим, целью настоящей работы было выяснение 
характера повреждений в генеративной сфере растений, индуцируемых УФ-Б-
облучением, дозовой зависимости, а также оценка роли клеточного отбора в 
поддержании фертильности пыльцевых зерен. 
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Таблица Соотношение показателей цитогенетических нарушений в корневой меристеме проростков 
и генеративной сфере растений ячменя в процессе онтогенеза

N/N
Вариант опыта. 
Доза облучения

Корневая меристема Микроспорогенез и стадии развития пыльцевого зерна 
(ПЗ)

1 митоз  
(24 час п/обл.)

2 митоз  
(48 час п/обл.) Микроспо-

рогенез, 
степень 

цитомикси-
са, в % 

Тетрады с 
аномалия-

ми, в %

Стериль-
ность 
микро-

спор, в %

Стериль-
ность 

2-клеточ-
ных ПЗ, 

%

Стериль-
ность 

3-клеточ-
ных ПЗ, %

МИ, 
%

Аберрант-
ных 

анафаз, %

МИ, 
%

Аберрант-
ных ана-
фаз, %

1 Контроль 5,8 3,05+0,65 4,5 2,20+0,29 4,3 4,5+0,3 1,9+0,1 3,8+0,9 2,9+0,7

2 0,5 кДж/м2 6,2 2,61+0,73 5,2 5,75+0,96 7,3 6,0+0,6 2,1+0,3 9,0+1,7 11,3+1,4
3 2,2 кДж/м2 6,6 5,92+0,96 5,1 6,24+0,80 6,3 8,1+1,0 2,7+0,4 9,7+1,5 9,1+1,8

4  4,3 кДж/м2 5,8 8,82+1,10 5,0 4,52+0,82 19,7 8,5+0,7 3,7+0,4 6,8+1,5 3,8+0,8

Материал и методы
Объект исследования – чувствитель-

ный к ультрафиолету вид – ячмень двух-
рядный (Hordeum distichum L., 2n=14), 
сорт Скарлет французской селекции. 
Трехсуточные проростки облучали ультра-
фиолетовой лампой Philips TL 20 W, ис-
пользуя светофильтр, отсекающий корот-
коволновой участок спектра ультрафиоле-
та. Дозы облучения составляли 0,5; 2,2 и 
4,3 кДж/м2 при интенсивности 0,5 Вт/
м2*с–1. После облучения одну часть про-
ростков оставляли для фиксации (через 24 
и 48 ч), другую – высаживали в грунт для 
изучения влияния УФ-облучения на разви-
тие репродуктивных органов. Для фикса-
ции использовали смесь Навашина. Фик-
сацию колосьев проводили от стадии диф-
ференциации спорогенной ткани до 
созревания пыльцы. Для цитогенетичес-
кого анализа меристемы изготовляли дав-
леные препараты из корневой меристемы, 
окрашенные ацетоорсеином с примене-
нием ферментативной мацерации (смесь 
пектиназы и целлюлазы на цитратном бу-
фере). Подсчет числа хромосомных абер-
раций проводили ана- телофазным мето-
дом. Объем выборки составлял 10 корней 

на вариант. Для окраски содержимого 
пыльников использовали ацетокармин 
[17]. Степень деструктивного цитомикси-
са определяли по числу охваченных цито-
миксисом микроспороцитов в поле зре-
ния. Объем выборок при анализе мейоза и 
тетрад микроспор составлял около 20 
пыльников на стадию. Для каждого вари-
анта было исследовано в среднем 50–70 
пыльников с микроспороцитами и по 20 
пыльников для анализа развития пыльце-
вых зерен. Статистическую обработку 
данных проводили с использованием фун-
кций программы Microsoft Excel.

Результаты и обсуждение
Эффекты последействия УФ-Б-об-

лучения на корневую меристему про-
ростков. В первом митозе число хромо-
сомных аберраций увеличивалось про-
порционально дозе облучения, во втором 
митозе дозовая зависимость изменялась: 
уровень хромосомных аберраций снижал-
ся на фоне роста числа дегенерирующих 
клеток (табл., рис. 1, 2 а). Примечательно, 
что в отдельных случаях при максимальной 
экспозициии УФ наблюдались явления ци-
томиксиса, связанные с миграцией хрома-
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Рис. 1. Динамика цитогенетических нарушений в онтогенезе растений ячменя при воздействии УФ-В облучения: 
І – 0,5 кДж/м2; ІІ – 2,2 кДж/м2; ІІІ – 4,3 кДж/м2; К – контроль; 1–1-й митоз в меристеме корня после облучения (24 ч 
п/обл.), 2 – 2-й митоз (48 час п/обл), 3 – микроспорогенез, 4 – стадия тетрады, 5 – стадия микроспоры, 6 – стадия 
2-клеточного ПЗ, 7 – стадия 3-клеточного ПЗ

тина дегенерирующих клеток по плазмо-
десмальным каналам из области пораже-
ния меристемы в зону растяжения. По 
морфологическим признакам элиминация 
клеток проходила по типу апоптоза, прояв-
ляющегося через сжатие протопласта, 
пикноз и фрагментацию хроматина, изо-
ляцию клетки, с последующей ее везику-
ляцией. Итак, с увеличением дозы УФ-Б-
облучения число аберраций в первом ми-
тозе повышалось, а во втором снижалось, 
т.е. динамика образования хромосомных 
аберраций обнаруживала обратную зави-
симость от дозы ультрафиолета (рис. 2 а)

Эффекты последействия УФ-Б-об-
лучения на репродуктивную систему 
растений. Ультрафиолетовое облучение 
проростков во многих случаях индуцирует 
ускорение дифференциации половых эле-
ментов колоса. При этом размеры моло-
дого колоса и колосков могут уступать кон-
трольным, но по степени дифференциа-

ции генеративных органов – опережать их. 
Спектр цитологических нарушений в пыль-
никах характеризуется неспецифичнос-
тью. 

Микроспорогенез. Микроспорогенез 
проходит по сукцессивному типу с образо-
ванием тетрад изобилатерального строе-
ния (рис. 3 а, 4 а). Основным типом пато-
логии в микроспорогенезе при воз
действии УФ-Б-радиации является 
цитомиксис. Мы полагаем, что следует 
разграничивать, как предлагает [18], 
слабый (локальный), интенсивный и де-
структивный (патологический) цитомик-
сис. Локальный цитомиксис является фи-
зиологической нормой для ячменя. При 
этом, петли хроматина, проходя через 
межклеточные каналы, объединяют в ран-
ней профазе мейоза микроспороциты в 
группы. Такие контакты не влекут за собой 
негативных последствий. Напротив, мик-
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Рис. 2. Дозовые зависимости числа цитогенетических нарушений на разных фазах онтогенеза: а – дозовая зави-
симость частоты нарушений на стадиях диплофазы онтогенеза (первые митозы в меристеме п/обл.) микроспоро-
генез и тетрады микроспор: І – микроспорогенез; II – первый митоз после облучения; III – стадия тетрады микро
спор; IV – второй митоз после облучения; б – дозовая зависимость уровня стерильности на последовательных фа-
зах развития пыльцевого зерна: I – двухклеточные ПЗ; II – трехклеточные ПЗ; III –микроспоры

роспороциты, не охваченные сетью кон-
тактов, часто задерживаются в метафазе 
первого деления мейоза и подвергаются 
пролиферативной гибели. Облучение, как 
и другие стрессовые факторы, усиливают 
деструктивный характер цитомиксиса. У 
ячменя при максимальной экспозиции 
ультрафиолета интенсивный цитомиксис 
может охватывать около 20 % микроспо-
роцитов (рис. 3 б). При этом в микроспо-
роцитах повышается «липкость», «теку-
честь» хроматина, появляется «транзитор-
ный» хроматин, перетекающий в виде 
фрагментов ядра, хромосом, микроядер, 
тяжей хроматина от клетки к клетке. Цито-
миксисом охватываются не все микроспо-
роциты и не все микроспорангии. Боль-
шинство микроспороцитов завершают 
мейоз с образованием нормальных, реже 
– несбалансированных тетрад микроспор 
(рис. 4 а, б). У ячменя основная масса 
«транзиторного» хроматина обычно оста-
ется в составе синцитиев или в межклеточ-
ном пространстве, где и элиминируется. 
Деструктивный цитомиксис происходит в 
редуцированных цветках и недоразвитых 
колосьях подгонов и является, по-видимо-
му, способом устранения нежизнеспособ-
ной клеточной системы.

Дозовая зависимость индукции цито-
миксиса в микроспорогенезе характери-

зуется нелинейностью (рис. 2 а). Причем 
между интенсивностью цитомиксиса и 
частотой патологий в тетрадах микроспор 
наблюдается невысокая отрицательная 
корреляция. Следовательно, хотя цито-
миксис может быть причиной образования 
несбалансированных тетрад, скорее, эти 
оба типа нарушений являются следствием 
одной и той же причины, связанной с гене-
тической нестабильностью (продленным 
мутагенезом), индуцированной воздей
ствием УФ-Б-излучения.

Развитие пыльцевого зерна. В нор-
ме развитие мужского гаметофита у ячме-
ня, как и у большинства злаков, начинается 
с этапа освобождения микроспоры из обо-
лочки микроспороцита и включает в себя 
этапы завершения формирования споро-
дермы, роста и поляризации микроспоры. 
Затем следует первый асимметричный 
митоз, поляризация двухклеточного пыль-
цевого зерна, второе митотическое деле-
ние, которые сопровождаются синтезом 
цитоплазмы, а затем и отложением запас-
ных веществ в цитоплазме вегетативной 
клетки. Зрелое пыльцевое зерно содержит 
пару стреловидных спермиев и ядро веге-
тативной клетки, цитоплазма которой за-
полнена амилопластами. Облучение уль-
трафиолетом приводит к возрастанию по-
лиморфизма и нарушению полярности 
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 а  б
Рис. 3. Микроспорогенез: а – телофаза 2 деления мейоза, контроль; б – телофаза 2 деления мейоза, УФ-Б-4,3 
кДж/м2, интенсивный цитомиксис

 а  б
Рис. 4. Образование тетрад : а – облучение 0,5 кДж/м2; б – облучение 2,2 кДж/м2

 а  б
Рис. 5. Зрелые трехклеточные пыльцевые зерна: а – нормальные и «малоплазменные» пыльцевые зерна, облу-
чение 2,2 кДж/м2; б – апоптозная деградация элементов пыльцевого зерна, облучение 4,3 кДж/м2

пыльцевых зерен, рассинхронизации раз-
вития, увеличению частоты образования 
«малоплазменных» пыльцевых зерен (рис. 
5 а). В этом проявляется неспецифичность 
нарушений гаметогенеза, которые инду-

цируются разными стрессовыми фактора-
ми. Причины появления «малоплазмен-
ных» пыльцевых зерен, могут быть связа-
ны с мутациями специфических генов 
пыльцевого зерна, экспрессия которых 
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усиливается после 1-го митоза, или мута-
цией, обусловливающей мужскую цито
плазматическую стерильность [19, 20]. 
Такие пыльцевые зерна запаздывают или 
останавливаются в развитии, а спермии в 
них не заканчивают цикла своей диффе-
ренцировки. По морфологическим при-
знакам дегенерация ядра микроспоры, ге-
неративной клетки, спермиев и ядра веге-
тативной клетки в пыльцевом зерне 
осуществляются по типу апоптоза 
(рис. 5 б). Действительно, в недавних пуб-
ликациях было показано, что экспозиция 
УФ-В может инициировать апоптозные 
процессы в растительных клетках [21]. 

Индукция нарушений в ходе развития 
пыльцевого зерна отрицательно коррели-
рует с дозой облучения (рис. 2 б). С воз-
растанием дозы ультрафиолета число 
аномальных пыльцевых зерен сначала 
возрастало, затем снижалось. При макси-
мальной экспозиции ультрафиолета уро-
вень стерильности пыльцы приближался к 
контролю. Перегиб дозовой кривой, оче-
видно, свидетельствует о пороговости 
эффекта и включении механизмов восста-
новления. Известно, что в ответ на возрас-
тание уровня цитогенетических повре
ждений сначала активизируются системы 
репарации ДНК, а затем апоптоза [22] или 
пролиферативной гибели нерепарируе-
мых клеток через клеточный отбор. Благо-
даря клеточному отбору, а именно гаплонт
ному отбору, устраняются клетки с рецес-
сивными летальными мутациями, не 
доступные действию диплонтного отбора 
[23]. 

Как ни парадоксально, однако повреж-
дения, индуцированные малыми дозами 
ультрафиолета, не устранялись ни репара-
цией, ни клеточным отбором и сохраня-
лись во многих клеточных поколениях. Они 
оставались недоступными действию даже 
гаплонтного отбора, определяя относи-
тельно высокий (9–11 %) процент сте-
рильности пыльцевых зерен. Клеточный 

отбор активизировался через усиление 
цитомиксиса лишь при максимальной экс-
позиции УФ-Б (4,3 кДж/м2). Следователь-
но, в реакции растений на УФ-облучение 
прослеживается пороговый эффект, обус-
ловленный, вероятно, числом поврежде-
ний ДНК и других макромолекул, запуска-
ющих репарационные процессы и клеточ-
ный отбор. Активизация клеточного отбора 
обычно приурочена к смене «программы 
развития» – завершению диплофазы (мик-
роспорогенезу), и к концу гаплофазы (об-
разованию гамет). 

Цитомиксис, происходящий в микро-
спорангиях накануне и с началом мейоза, 
заслуживает, с нашей точки зрения, спе-
циального внимания. Его происхождение, 
значение, генетический контроль остают-
ся до сих пор неясными и спорными. Боль-
шинство исследователей рассматривают 
цитомиксис как нерегулярное цитологи-
ческое явление, сопровождающее микро-
спорогенез у покрытосеменных, а также 
сперматогенез у низших растений и жи-
вотных [24–29]. Полагают, что его приро-
да связана с генетической несбалансиро-
ванностью (нарушением гомеостаза) по-
липлоидов, инцухтированных линий, 
мутантов, гибридов и др. [30–35]. Стрес-
совые факторы – облучение, гибридиза-
ция, химические агенты и гербициды уси-
ливают деструктивный характер цитомик-
сиса [30,31, 35–38].

На основании анализа собственного 
экспериментального материала и данных 
литературы мы считаем, что цитомиксис 
представляет собой форму клеточного от-
бора, в ходе которого популяция микро-
спороцитов регулирует избыточность, ог-
раничивает число функционирующих кле-
ток и избавляется от мутационного груза. 
Стрессовые факторы, усиливая цитомик-
сис, влияют на продуктивность пыльцы, 
но, благодаря его же механизмам, фер-
тильность растений сохраняется. Цито-
миксис, помимо отбора, выполняет и ряд 



ISSN 1810-7834. Вісн. Укр. тов-ва генетиків і селекціонерів. 2011, том 9, № 2 223

Роль цитомиксиса и гаплонтного отбора в нормализации фертильности пыльцевых зерен...

других важных функций. Через него осу-
ществляется пространственная непре-
рывность и единство микроспороцитов 
как ценоцитной системы пыльника [26–
28, 39–41]. Известно, что оболочка мик-
роспороцитов, содержащая каллозу, не 
препятствует миграции хроматина и орга-
нелл, поскольку пронизана широкими 
межклеточными каналами [39–40]. Пола-
гают, что таким образом переходят сиг-
нальные молекулы, трофические и другие 
факторы, способствуя созданию однород-
ности и синхронности в популяциях микро-
спороцитов, а также синхронности проте-
кания мейоза и созревания пыльцы [28, 
41]. В отличие от морфогенетического 
апоптоза, цитомиксис «не запускается 
сверху» (т.е. не программируется), а мо-
жет инициироваться внутри самой популя-
ции микроспороцитов. В пользу этого 
предположения указывает нерегуляр-
ность цитомиксиса, который не происхо-
дит одновременно во всех микроспо
рангиях или микроспороцитах одного 
пыльника.

Что касается термина «клеточный от-
бор» и его синонима «клеточная конкурен-
ция», то, по определению, это один из ме-
ханизмов избирательной элиминации му-
тантных клеток и их клонов [42–43], что 
является особо актуальным для репродук-
тивных тканей [44–45]. Клеточный отбор 
рассматривается также как один из меха-
низмов избирательной дифференциров-
ки, адаптации и тканевой регенерации 
[35, 38, 45–48].

Выводы
УФ-Б-облучение проростков ячменя в 

диапазоне 0,5–4,3 кДж/м2 индуцировало 
увеличение числа хромосомных аберра-
ций в корневой меристеме и последую-
щем онтогенезе растений. Динамика фор-
мирования хромосомных аберраций в ме-
ристеме обнаруживала обратную 
зависимость от дозы облучения. В мужс-

кой генеративной системе облученных 
растений отмечено усиление цитомикси-
са, возрастание полиморфизма и сте-
рильности пыльцевых зерен. Поврежде-
ния, индуцируемые УФ-облучением, ха-
рактеризуются неспецифичностью. 
Между интенсивностью цитомиксиса и 
частотой патологий в тетрадах микроспор, 
а также уровнем стерильности пыльцевых 
зерен наблюдается отрицательная корре-
ляция. Повреждения, индуцированные 
малыми дозами ультрафиолета, сохраня-
ются во многих клеточных поколениях, оп-
ределяя относительно высокий процент 
стерильности пыльцевых зерен. При мак-
симальной экспозиции ультрафиолета ак-
тивизируется цитомиксис, благодаря ко-
торому популяция микроспороцитов осво-
бождается от избыточного генетического 
груза. «Включение» цитомиксиса индуци-
руется, вероятно, превышением порого-
вого уровня повреждения ДНК микроспо-
роцитов. Предполагается, что цитомиксис 
является формой клеточного отбора, ко-
торый ограничивает мутагенез, регулиру-
ет состояние, численность популяции мик-
роспороцитов и способствует нормализа-
ции фертильности пыльцевых зерен при 
воздействии стрессовых факторов, вклю-
чая УФ-облучение.
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РОЛЬ ЦИТОМіКСИСУ І ГАПЛОНТНОГО 
ДОБОРУ В НОРМАЛІЗАЦІЇ ФЕРТИЛЬНОСТІ 
ПИЛКОВИХ ЗЕРЕН HORDEUM DISTICHUM L. 
ПІСЛЯ ДІЇ УФ-Б-опромінення

О.А. Кравець
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НАН України» 
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Ультрафіолетове опромінення проростків яч-
меня у межах 0,5 – 4,3 кдж/м2 індукувало зрос-
тання кількості хромосомних аберацій в коре-
невій меристемі та патологій у чоловічій ре-
продуктивній сфері. Цитологічні пошкодження 
характеризувалися неспецифічністю. У діапа-
зоні малих доз ультрафіолету пошкодження 
зберігалися протягом багатьох клітинних по-
колінь. При максимальній експозиції ультрафі-
олету активізувався цитоміксис, завдяки яко-
му популяція мікроспороцитів звільнялася від 
надлишкового генетичного вантажу. «Включен-
ня» цитоміксису індукується, ймовірно, пере-
вищенням порогового рівня ушкодження ДНК 
мікроспороцитів. Припускається, що цитомік-
сис є формою клітинного добору, котра обме
жує мутагенез, регулює стан та чисельність клі-
тинних популяцій і сприятиме зберіганню фер-
тильності пилку. 

Ключові слова: Hordeum distichum L., хромо-
сомні аберації, коренева меристема, цитомік-
сис, стерильність пилкових зерен, клітинний 
добір, УФ-Б-опромінення.
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ROLE OF CYTOMIXIS AND GAPLONTIC  
SELECTION IN THE NORMALIZATION  
OF THE FERTILITY OF HORDEUM DISTICHUM 
L. POLLEN GRAINS AFTER THE EFFECT 
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UV-B irradiation of barley germs within the 
range of 0.5–4.3 kJ/m2 induced an increase 
in the number of chromosome aberrations 
in the root meristem and pathologies in the 
male generative system. Cytological damages 
caused by UV-radiation were distinguished by 

nonspecific character. Within the range of minor 
doses of ultraviolet these maintained for many 
cell generations. With maximal ultraviolet dose 
exposition cytomixis appeared to be activated 
due to which the population of microsporocytes 
became free from the excessive load. 
Cytomixis «switching on» seems to be induced 
by surpassing a threshold microsporocyte 
DNA lesion level. It is assumed that cytomixis 
may be a form of cell competition limiting 
mutagenesis, regulating state and abundance 
of cell populations and promoting maintaining of 
pollen fertility.

Key words: Hordeum distichum L., chromosome 
aberrations, root meristem, cytomìxis, pollen 
grain sterility, cell selection, UV-B radiation.


