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Макроспорогенез – важнейший этап в развитии гаметофита, от которого 

зависит фертильность растений и генетическая конституция будущего потомст-

ва. Возможность индукции изменчивости макроспорогенеза  внешними факто-

рами представляет не только теоретический интерес при исследовании  его мо-

дификаций. Прикладное значение могут иметь, вызванные внешними условия-

ми,  нередукция или формирование нескольких функциональных макроспор. 

Эти явления  влияют на способ  размножения культурных и диких растений, 

являясь предпосылками  полиплоидии, апомиксиса, полиэмбрионии.  

Долгое время исследования морфогенетического эффекта внешних фак-

торов на женский мейоз осложнялись  невозможностью контролируемого воз-

действия на  отдельные стадии развивающегося гаметофита или несколько его 

стадий. Одним из перспективных подходов  экспериментального изучения спо-

рогенеза  оказался метод изолированных завязей in vitro (Lobanova, Enaleeva, 

1998). Это позволило создавать контролируемые условия для изучения различ-

ных воздействий и при этом устранять неконтролируемое влияние спорофита и 

подвергать одновременному воздействию большое количество завязей находя-

щихся на определенных (любых) стадиях развития макрогаметофита. 

В настоящей работе представлены результаты изучения влияния высокой 

температуры 37
о
С  на макроспорогенез Nicotiana tabacum L. 
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Материал и методы 

 
Объектом исследования явились завязи гомозиготной линии табака БГ-6  

в системе in vitro.  Питательная среда для культивирования содержала соли по 

Мурасиге и Скугу, агар-агар (7
.
10

3 
мг/л), сахарозу (2

.
10

4 
мг/л), витамины B1, B2, 

РР и 0,1 мг/л ИУК. Для культивирования брали завязи, содержащие семязачат-

ки на стадиях МКМ и мейоза.  Экспланты выращивали в темноте, в термокаме-

рах, в которых в течение нескольких суток поддерживалась  постоянная темпе-

ратура  25 или 37
о
С. Фиксация завязей проводилась ацетоалкоголем (1:3). Для 

исследования  спорогенеза применялся метод просветления семязачатков (Herr, 

1971). Анализ семязачатков проводился на микроскопе «Zetopan» с фазово-

контрастным устройством.  

 

Результаты и их обсуждение 

 

Женский мейоз у табака при температуре 25
о
С в условиях in vitro. Чтобы 

оценить эффект действия  высокой температуры на женский мейоз  необходимо  

представить этот процесс при оптимальных температурных условиях. Установ-

лено, что  условия in vitro при 25
о
С оказывают не  существенное влияние на 

спорогенез (табл. 1). Частоты основных цитологических типов спорад различа-

ются с контролем незначительно. В обоих вариантах максимальный процент  

составляют линейные тетрады и триады с двухъядерной микропилярной клет-

кой.  Изредка угнетение развития верхней клетки диады проявляется в подав-

лении деления ядра. Последнее приводит к появлению триады одноядерных 

спор.  

 

Таблица 1. Вариации макроспорогенеза табака при разных температурах 

 
Вари- 

ант 

Ста- 

дия 

  
 Т

ем
п

ер
ат

у
р

а,
 о

С
 

Число     

семя- 

зача-

тков 

 

 

Тет- 

рада 

мак- 

рос- 

пор, 

% 

Нарушение цитокинеза, %      Выпадение мейоти- 

ческих  делений, % 

триада 

 с 2-ядерной 

микропи-

лярной кл.  

4-

ядер-

ная 

цено- 

спора 

дру- 

гие 

нару 

ше-

ния 

 

I и II, 

c  обра- 

зова-

нием 

монад 

I или II, 

с обра-

зова- 

нием 

диад 

II, 

с об- 

разо-вани-

ем 

триад 

in vivo    _ 25 1990 77,0 22,0  0,4   0,6 

 

in 

vitro 

МКМ 25 402 72,7 21,6  4,2   1,5 

МКМ 37 109 75,2 17,4  2,8   4,6 

мейоз 37 75 63,3 17,4 12,0 2,7 1,3  1,3 

МКМ, 

мейоз 

 

37 

 

395 

 

55,6 

 

18,2 

 

5,8 

 

5,4 

 

5,5 

 

4,0 

 

5,5 

 

Цитологический анализ стадии материнской клетки ЗМ также показал 

значительное совпадение  в их формировании в вариантах in vitro и in vivo. В 

большинстве случаев происходит разрастание  халазальной  клетки тетрады 

(табл.2).  
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Влияние высокой температуры на МКМ. Пробирки с завязями,  на стадии 

МКМ, в течение одних суток выдерживались в камере при температуре  37
о
С, а 

затем переносились  в камеру с температурой 25
о
С  на 1-7 суток.  В момент 

смены температурных условий   95% семязачатков  содержали МКМ  и только 

5%  приступали к развитию. Существенных отличий в спорогенезе данного ва-

рианта по сравнению с контролем (25
о
С) не отмечено (табл. 1). На этапе фор-

мирования материнских клеток ЗМ  при воздействии высокой температуры 

только на МКМ зарегистрировано на 7% больше семязачатков с изменением  

начальных этапов развития  ЗМ, но спектр  аномалий остался неизменным 

(табл.2). 

 

Таблица 2. Образования материнских клеток ЗМ табака при разных тем-

пературах 

 
Вари- 

ант 

Ста-

дия 

t 
о
С Число 

семя- 

зачат- 

ков 

 

Формирование материнских клеток ЗМ (%) из: 

хала- 

заль- 

ной  

споры 

лю- 

бой 

дру-

гой 

споры 

  2-3-х 

мак- 

рос- 

пор 

4-х 

мак- 

рос- 

пор 

2-4-х 

ядер- 

ной 

цено- 

споры 

 

мона- 

ды 

 

ди- 

ады 

 

три- 

ады 

in vivo _ 25 2803 96,5 0,1 3,3  0,1    

in 

vitro 

МКМ 25 289 95,8  3,5  0,7    

МКМ 37 218 89,0 1,4 5,5  4,1    

мейоз 37 440 82,0  1,1 2,8 9,5  1,8 2,8 

МКМ, 

мейоз 

 

37 

 

305 

 

48,5 

 

5,0 

 

7,0 

 

10,5 

 

10,0 

 

6,9 

 

5,6 

 

6,5 

 

Влияние высокой температуры на мейоз. Развитие при 37
о
С более зрелых 

завязей, то есть уже приступивших к мейозу, характеризовалось более широким 

спектром нарушений спорогенеза (табл.1). Среди аномально сформированных 

спорад преобладали 4-ядерные ценоспоры, образование которых возможно 

только при полном подавлении цитокинеза. В этом варианте была отмечена 

также возможность  полного подавления мейоза (1,3%). Нарушения цито- и ка-

риокинеза в этом варианте снижают вероятность формирования материнской 

клетки ЗМ из халазальной макроспоры нормальной тетрады на 14 % (табл.2). 

Значительно повысилось количество образования материнских клеток ЗМ из 4-

ядерной ценоспоры, а также из ценоспор  с 2 и 3-я ядрами. Отмечено также 

формирование  материнских клеток ЗМ из спорад с частичным или полным вы-

падением II мейотического деления. Впервые  зарегистрировано  одновремен-

ное разрастание  всех 4-х макроспор нормальной тетрады. 

Влияние высокой температуры на МКМ и мейоз. При развитии  завязей 

от стадии МКМ  до образования тетрады макроспор  при 37
о
С спектр отклоне-

ний от нормального хода спорогенеза еще более увеличился. Большинство от-

клонений  явилось результатом нарушения цитокинеза; при этом возможно как 

полное так и частичное подавление образования клеточных стенок (табл.1). 

Среди спорад с нарушенным цитокинезом  значительная часть представ-

лена 4-ядерными ценоспорами (5,8%). В случае нарушения цитокинеза после II 
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мейотического деления клеточные стенки  образовывались либо в верхней 

клетке диады, либо в нижней, либо не образовывались совсем. Результатом бы-

ли спорады с 2-ядерной  клеткой и двумя  одноядерными клетками по-разному 

расположенными относительно друг друга, а также спорады  с двумя  2-

ядерными клетками.  Более редки случаи, когда образование  клеточной стен-

ки не проис-ходило  после I  деления мейоза, а после II деления наблюдались 

различ-ные вариации в их заложении.  Так формировались либо одна 3-ядерная 

клетка  вверху  или внизу и одна одноядерная клетка, либо одна 2-ядерная 

клетка  в середине и по одной  одноядерной  клетки с каждой стороны. 

 Нарушения спорогенеза  в этом варианте были обусловлены также пол-

ным или частичным  подавлением мейотического деления. Это  привело к обра-

зованию  трех, двух или только одной макроспоры.  В последнем случае МКМ 

непосредственно становилась  материнской клеткой ЗМ (6,9%). В этом вариан-

те зарегистрированы также МКМ  с ядрами в два  раза и более  превосходящи-

ми  по величине нормальные размеры. Это указывает на возможность  эндоми-

тозов  и возникновение реституционных ядер в клетках при длительном воз-

действии высокой температуры на МКМ. 

Оценка изменчивости спорогенеза при действии высокой температурой 

и возможные последствия для развития женского гаметофита. Анализ мор-

фогенетических вариаций спорогенеза, индуцированных высокой температу-

рой, показал, что полиморфизм спорад может быть следствием выпадения  ци-

токинеза, кариокинеза, цито- и кариокинеза. Эффект высокой температуры за-

висит  от стадии развития семязачатка в момент  воздействия и максимально 

выражен при воздей-ствии на весь ход спорогенеза. Подавление цито- и карио-

кинеза происходит  при  непосредственном воздействии высокой температуры 

на эти процессы. Действие на МКМ  в интерфазе не приводит к  дополнител-

ьному, по сравнению с контролем, угнетению мейоза. Увеличенное во всех ва-

риантах (в том числе и контрольном)  число спорад без перегородки  между 

микропилярными  ядрами обычно не изменяет  типичного  развития ЗМ из ха-

лазальной макроспоры. Считается, что подобное угнетение развития верхней 

клетки диады  уже на этом этапе служит доказательством подготовки к разви-

тию  халазальной макроспоры в ЗМ (Романов, 1960).  

Отсутствие при высокой температуре в макроспорах  микроядер, а в спо-

радах микроклеток свидетельствует об отсутствии  или, по крайней мере, о не-

значительных  нарушениях кариокинеза, связанных с отставанием и выбросом 

хромосом. Однако повышение температуры в мейозе довольно часто приводит  

к угнетению мейотического деления. Результатом является  формирование в 

ходе спорогенеза  монад, диад или триад. Показана также возможность  форми-

рования  при высокой температуре  реституционных ядер в МКМ. 

Известно, что в зависимости от того, какая макроспора окажется функ-

циональной, часть нарушений  макроспорогенеза может не иметь в дальнейшем 

последствий. В связи с этим анализ  формирования материнских клеток ЗМ 

представляет особый интерес, так как именно от числа и плоидности ядер в них 

зависит последующий тип развития ЗМ. 
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Максимальная изменчивость формирования материнских клеток ЗМ на-

блюдалась, как и следовало ожидать, исходя из результатов анализа спорогене-

за, при действии температуры 37
о
С на стадии МКМ и мейоза. В данном случае 

менее 50% ЗМ развивается  из халазальной макроспоры  нормально развитой 

тетрады макроспор (табл. 2).  

В ходе эксперимента получены данные, свидетельствующие   о потенци-

альной возможности экспериментальной индукции ряда явлений. 

 1. Формирование нередуцированных ЗМ. Вследствие полного или час-

тичного подавления мейоза материнские клетки ЗМ могут образовываться  из 

спор с диплоидным набором хромосом.  

2. Получение полиплоидных растений. При оплодотворении нередуциро-

ванных ЗМ возможно появление триплоидных зародышей. 

3.  Индукция полиэмбрионии. В высокотемпературных вариантах в одной 

семяпочке часто  наблюдается одновременное образование нескольких мате-

ринских клеток ЗМ из 2, 3 и 4-х макроспор.  

4. Изменение споричности развивающегося ЗМ. Нарушения цитокинеза в 

спорогенезе являются  причиной формирования материнских клеток ЗМ из  

клеток, содержащих 2,3 или 4 ядра.  

Таким образом, нарушения, индуцированные высокой температурой, в 

спорогенезе очень разнообразны и проявляться на разных этапах разви-тия 

женского гаметофита.  Для решения ряда  практических и теоретичес-ких задач  

крайне важно знание возможности  регуляции последователь-ных событий  

макрогаметофитогенеза  и механизмов, лежащих  в основе их изменчивости.  

Исследования действия  высокой температуры на спорогенез гомозиготной ли-

нии табака, которая характеризуется стабильным развитием моноспорических 

ЗМ, позволили впервые показать принципиальную возможность  реализации на 

основе морфогенетических вариаций  генеративных структур явлений полиэм-

брионии, нередукции, полиплоидии и изменения споричности  развивающегося 

ЗМ. 
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