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Исследование процессов микроспорогенеза у лиственницы сибирской, произрастающей в г. Крас-
ноярске и его окрестностях, показало, что мейоз у нее начинается в октябре. Микроспороциты зи-
муют на стадии профазы I (лептонема, диплонема). Редукционные деления в мужских генеративных
почках возобновляются и завершаются весной, в марте. Однако при оттепелях в осенне-зимний пе-
риод в почках лиственницы идут процессы мейотического деления - это приводит к образованию
деградирующих тетрад и пыльцы. Следовательно, органический покой у лиственницы в течение зи-
мы отсутствует. Выявлено, что мейоз у лиственницы, произрастающей в городских условиях, про-
текает более асинхронно, чем в фоновых древостоях. В процессе редукционного деления в условиях
техногенного загрязнения отмечено увеличение хромосомных нарушений.
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Мейоз, по мнению большинства исследовате-
:ей, является наиболее чувствительной стадией
жизненном цикле семенных растений. Ход ре-

укционного деления у хвойных является объек-
ивным критерием, отражающим состояние дре-
есного организма и способность его к половой
^продукции, ответственной за размножение
идов.

Мейоз изучен достаточно детально у многих
[редставителей семейства Pinaceae, в том числе
идов Larix (Sax, 1932; Christiansen, 1960, 1972;
Chandler, Mavrodineanu, 1965; Ekberg, Eriksson,
967; Ekberg et al., 1968; Eriksson, 1968; Eriksson
t al., 1970; Круклис, 1971; Тренин, 1975; Крук-
[ис, Милютин 1977). Первое исследование мейо-
а в микроспороцитах у разных видов лиственни-
(ы провел Беляев (1892).

Многочисленные сообщения указывают на то,
[то сроки прохождения мейоза у лиственницы за-
исят от погодно-климатических условий и осо-
бенностей местообитания древостоя, а также от
ндивидуальных характеристик отдельных осо-
ей лиственницы (Nemee, 1910; Saxton, 1929;
"hristiansen, 1960; Козубов, Тренин, 1973; Крук-
ис, 1973). Мейоз у лиственницы, как правило, на-
инается осенью и заканчивается ранней весной
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(Круклис, Милютин, 1977). Эрикссон (Eriksson,
1968), исследовавший процесс редукционного де-
ления у трех видов лиственниц (Larix decidua, L. si-
birica, L. leptolepis) в условиях Швеции, установил,
что материнские клетки пыльцы достигают ста-
дии диплотены осенью. В течение зимы материн-
ские клетки пыльцы находятся на стадии дипло-
тены, которая завершается весной при темпера-
туре около 0°С (-5, +5°С). По данным Медведевой
(1973), у лиственницы даурской (L. dahurica) на се-
вере Якутии мейоз начинается в сентябре и октя-
бре и заканчивается после семимесячного пере-
рыва в конце апреля-первой половине мая. В За-
байкалье мейоз в материнских клетках пыльцы
лиственницы также начинается осенью, а зимой
эти клетки находятся на начальных стадиях про-
фазы I (Круклис, 1971). У лиственницы европей-
ской (L. еигореа) мейоз может начаться осенью и
закончиться зимой (Nemee, 1910) , а в отдельных
случаях деления в материнских клетках пыльцы
лиственницы начинаются в сентябре и заканчива-
ются после месячного перерыва (Saxton, 1929).
Известны случаи завершения процессов редукци-
онного деления у лиственницы сибирской и даур-
ской в Карелии и Белоруссии осенью и зимовки
микроспор на стадии тетрад в результате теплого
и продолжительного осеннего периода (Тренин,
1982; Шкутко, 1973).
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Рис. 1. Мейоз у лиственницы сибирской в г. Красноярске и его окрестностях; микростробилы на стадиях мейотичес-
кого деления: а - ранняя профаза I (лептонема-дишгонема); б- профаза I (диакинез); в, г — метафаза I; д, е - анафаза I;
ж - телофаза I; з, и - анафаза II; к - тетрада микроспор; л - зрелое пыльцевое зерно. Увел. х500.

Исследование процессов прохождения мейоза
лиственницы проводилось, как правило, в есте-

гвенных условиях ее произрастания. Описание в
итературе хода редукционного деления у лист-
енницы, произрастающей в условиях техноген-
ого загрязнения, практически не встречается.
1звестны лишь исследования средневозрастных
стественных насаждений лиственницы Сукачева

в условиях промышленного загрязнения (Ясовие-
ва, Калашник, 2000). Между тем лиственница ши-
роко используется в озеленении больших горо-
дов, где подвергается сильному воздействию воз-
душных поллютантов.

Наша цель - изучить влияние промышленного
загрязнения на развитие мужских генеративных
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Рис. 2. Ветка лиственницы сибирской в осенне-зим-
ний период с желтыми пыльниками (стрелка).

рганов и особенно на микроспорогенез листвен-
ицы сибирской в озеленительных посадках
. Красноярска и его окрестностей.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объектом исследования являлись деревья ли-
твенницы, произрастающие в сильно загрязнен-
ом районе г. Красноярска (набережная р. Ени-
ей). В качестве контроля исследовали деревья,
астущие в районе Погорельского опытно-экспе-
иментального пункта (ОЭП) (38 км на север от
. Красноярска). Генеративные почки мужской сек-
уализации собирали в период с октября 2002 г. по
гай 2004 г. Образцы фиксировали в модифициро-
анном растворе Карнуа (3 : 1), затем переносили в
цетогематоксилин, где выдерживали 5 сут с пред-
арительным протравливанием в железоаммоний-
ых квасцах. На давленых препаратах исследовали
од редукционного деления. Для каждого объекта

подсчитывали число делящихся микроспороцитов
на разных стадиях мейоза, отмечали типы отклоне-
ний и их частоту. Просмотр и фотографирование
образцов осуществляли на микроскопе МБИ-6.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Проведенные исследования показали, что за-
ложение женских и мужских генеративных почек
у лиственницы сибирской, произрастающей в
г. Красноярске и его окрестностях, происходит
после остановки роста побегов во второй декаде
июля. Мужские генеративные почки развивают-
ся более быстрыми темпами, чем женские. До
зимнего покоя в мужских генеративных почках
формируются микроспорофиллы с микроспоран-
гиями, в которых развиваются клетки археспо-
рия, в то время как в женских почках формируют-
ся только кроющие и семенные чешуи. В начале
октября клетки археспория обособляются и пре-
вращаются в микроспороциты (материнские
клетки пыльцы), и уже в конце октября микро-
спороциты вступают в профазу I мейоза. На ста-
дии диплотены микроспороциты зимуют, и вес-
ной в марте следующего года они завершают про-
цесс мейоза, затем идут митотические деления и
формируются зрелые пыльцевые зерна (конец
апреля-начало мая). Основные стадии прохожде-
ния мейоза у лиственницы показаны на рис. 1.

В период продолжительной и теплой осени,
при частых оттепелях от 0 до +4°С зимой (наблю-
дения 2002-2004 гг.) микростробилы лиственницы
сибирской увеличивались в размерах и приобретали
желтый цвет (рис. 2). Цитологический анализ мик-
ростробилов показал, что в них идут редукционные
деления и образуются деградирующие диады и тет-
рады микроспор (рис. 3), а также редуцированные
пыльцевые зерна. Массовое образование дегради-
рующих диад и тетрад в зимний период при оттепе-
лях приводит к тому, что лиственница в г. Краснояр-

¥

Рис. 3. Деградирующие диады микроспор лиственницы сибирской в осенне-зимний период; наблюдается образование
межклеточных перегородок - цитокинез. Увел. х500.
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Рис. 4. Развитие мужских генеративных структур у лиственницы сибирской в зависимости от температуры воздуха (по
вертикали, °С): / - мейоз; 2 - пыление/сумма эффективных температур.

ске и его окрестностях пылит очень слабо или вооб-
ще не продуцирует пыльцу.

Кроме того, при внесении веток лиственницы
в тепло и погружении их в воду в течение двух
недель происходило появление брахибласта дли-
ной 0.5-0.7 см и высыпание пыльцы из микрост-
робилов. При хранении веток лиственницы с
мужскими генеративными почками в условиях
холодильной камеры при температуре О...+4°С в
течение двух недель также проходили процессы
редукционного деления и наблюдалось формиро-
вание пыльцевых зерен. Таким образом, в тепле
происходил рост хвои, возобновлялись мейотиче-
ские деления и формировались пыльцевые зерна.

Следовательно, у вегетативных и генератив-
ных органов лиственницы сибирской отсутствует
органический покой в осенне-зимний период, и
при низких плюсовых температурах они способ-
ны продолжать свое развитие.

В результате исследований было выявлено,
что возобновление мейотических делений in vivo
у лиственницы происходит обычно весной в кон-
це марта в период низких положительных темпе-
ратур. Мейоз у лиственницы в г. Красноярске и

его окрестностях протекает так же, как у други
представителей рода Larix с образованием 12 6s
валентов хромосом, которые в основном прг
вильно расходятся к противоположным полюсал
В 2003 г. продолжительность непосредственн
первого и второго делений мейоза (от диакинез
профазы I до стадии тетрад) составила 7 сут. Met
оциты перешли на последнюю стадию профазы I
диакинез 27-28 марта. Среднесуточная темпера
тура воздуха во время прохождения мейоза коле
балась от 0 до +1.5°С (рис. 4). Редукционные деле
ния у лиственницы сибирской в г. Красноярске
его окрестностях в основном закончились 2 anpt
ля 2003 г. образованием тетрад. Через неделю НЕ
чался их распад: молодые микроспоры освобо*
дались от каллозных оболочек. Данные о динаш
ке мейоза для исследуемых районов приведены
таблице.

В результате исследования было отмечеж
что редукционные деления у лиственницы сабщ
ской в городских условиях идут быстрее по cpai
нению с фоновым древостоем. Так, по состоянш
на 30 марта 2003 г. в фазе диакинеза в городски
условиях находилось 6.6% микроспороцитов, в т

Динамика мейоза лиственницы сибирской
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Рис. 5. Нарушения мейоза у лиственницы сибирской, произрастающей в условиях техногенного загрязнения: а - рас-
щепление веретена при первом делении с образованием триады; б- разорванный хромосомный мост; в - выброс хро-
мосом за пределы веретена деления (стрелки). Увел. х500.

ремя как в районе Погорельского ОЭП - 67.9%
габлица). Результаты показали, что в условиях
ромышленного загрязнения воздуха мейоз про-
одит более асинхронно, чем в фоновых насажде-
иях. Так, у лиственницы, произрастающей в чер-
е города, в одной и той же почке 1 апреля наблю-
али тетрады микроспор и микроспороциты,
аходящиеся еще на стадии диакинеза.

В результате проведенных исследований было
становлено, что наиболее широкий спектр хро-
юсомных нарушений выявлен в клетках лист-
енницы сибирской, произрастающей в условиях
ромышленного загрязнения (рис. 5). Анализ
номальных мейоцитов показал, что наибольшее
оличество нарушений наблюдается на стадии
нафазы-телофазы II - расщепление веретена де-
ения с образованием триад. Эта аномалия встре-
ается только в условиях загрязнения. Хромосом-
ые фрагменты в метафазах первого деления
леток лиственницы с загрязненного района
стречаются в два раза чаще, чем в мейоцитах с
юновых насаждений. Выброс хромосом за пре-
елы веретена деления в клетках изучаемого
бъекта в условиях загрязнения также встречает-
? чаще по сравнению с контролем.

ОБСУЖДЕНИЕ

Совершающиеся в почках процессы морфоге-
еза, особенно в период органического покоя,
видетельствуют об относительности этого поня-
ня. Согласно Сабинину (1963) и Мининой (1971),
ги процессы следует рассматривать как период
крытого эмбрионального роста. Новообразова-
ия элементов структуры и изменения в новооб-
азовании элементов структуры в почках осуще-
гвляются в зависимости от особенностей тканей
амого растения и влияния внешних факторов.

Среди хвойных наиболее быстро эмбриональ-
ые процессы идут в мужских генеративных поч-
ах лиственницы, у нее уже в октябре в микроспо-
ангиях образуются материнские клетки пыльцы -
ейоциты, которые вступают в профазу I мейоза.
течение всего осенне-зимнего периода они на-

одятся в стадии лептонемы—пахинемы и лишь

весной следующего года редукционные деления
активизируются: завершается мейоз и идет фор-
мирование мужского гаметофита - пыльцевого
зерна. Однако проведенные исследования показа-
ли, что покой почек у лиственницы в зимний пе-
риод является только кажущимся. В условиях го-
рода генеративные и вегетативные почки лист-
венницы в зимний покой не впадают, и при
повышении температуры воздуха до О ...+1°С
происходит возобновление мейотических деле-
ний и формируется структура пыльцевых зерен.
При понижении температуры эмбриональное
развитие прекращается. В делящихся микроспо-
роцитах возникают деградационные процессы,
особенно на стадии анафазы и тетрад. Следстви-
ем деградированных микроспороцитов при отте-
пелях является появление стерильных пыльце-
вых зерен. Таким образом, вследствие теплой
осени и оттепелей зимой лиственница в г. Красно-
ярске и его окрестностях пылит очень слабо или
вообще не продуцирует пыльцу. Также в условиях
повышения температуры зимой усиливается актив-
ность брахибластов, в результате чего они форми-
руют хвою. Проведенные исследования свидетель-
ствуют о том, что органический покой у листвен-
ницы сибирской в осенне-зимний период
полностью отсутствует. При создании благопри-
ятных условий ее вегетативные и генеративные
органы обладают способностью к активному
функционированию.

По мнению многих исследователей (Christiansen,
1960; Chandler, Mavrodineanu, 1965; Ekberg, Eriks-
son, 1967; Ekberg et al., 1968; Козубов, 1974; Тре-
нин, 1975; Круклис, Милютин, 1977), период мей-
оза является наиболее уязвимым и восприимчи-
вым к воздействию факторов внешней среды.
Негативное влияние на ход редукционного деле-
ния оказывают как отрицательные, так и поло-
жительные температуры воздуха, значительно
превышающие оптимум (Andersson et al., 1969;
Круклис, Милютин, 1977). В литературе встреча-
ются сообщения об асинхронности прохождения
мейоза у лиственницы сибирской в естественных
условиях как в пределах кроны дерева, так и в преде-
лах микростробила (Козубов, 1973; Тренин, 1975;
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Круклис, Милютин, 1977). Есть мнение, что время
прохождения и асинхронность мейоза зависят от ге-
нотипа растения (Муратова, 1995). Также указыва-
ется, что загрязнение атмосферы влияет на прохож-
дение мейоза у лиственницы, например, в условиях
промышленного загрязнения со стороны металлур-
гического завода г. Златоуста (Челябинск, обл.) чис-
ло клеток с нарушениями в загрязненном районе в
1.3-18 раз выше, чем на контрольных пробных пло-
щадях (Ясовиева, Калашник, 2000).

Установлено, что основные фазы мейотичес-
кого деления у лиственницы сибирской в г. Крас-
ноярске и его окрестностях идут весной, в марте.
Мейоз в основном протекает нормально с образо-
ванием 12 бивалентов и правильным расхождени-
ем хромосом к противоположным полюсам.
В черте города мейоз проходит более асинхрон-
но, чем на контрольном участке. В загрязненном
районе на отдельных стадиях редукционного де-
ления были выявлены хромосомные нарушения,
значительную долю которых составляют триа-
ды. Кроме того, анализ аномальных мейоцитов
показал, что такие нарушения, как асинхрон-
ность в пределах одного мейоцита и образование
трех полюсов деления, на контрольном участке
не обнаружены.

В результате проведенных исследований вы-
явлено увеличение хромосомных нарушений в
ходе микроспорогенеза у лиственницы сибир-
ской, произрастающей в условиях техногенного
загрязнения г. Красноярска. Данные нарушения
могут быть причиной снижения общего показа-
теля фертильности пыльцы, что отражается на
качестве семян и влияет на урожай лиственницы
в целом.
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Specific Features of Microsporogenesis in the Siberian Larch Growing
under the Conditions of Technogenic Load
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Abstract—Studies of microsporogenesis in the Siberian larch growing in Krasnoyarsk and its suburbs have
shown that meiosis starts in October. Microsporocytes winter at prophase I (leptoneme, diploneme). Reduction
divisions in male generative buds are resumed and terminated in spring, in March. However, in the case of
thaws during the autumn-winter period, meiotic division proceeds in the larch buds and this leads to the forma-
tion of degrading tetrads and pollen. Hence, the organic quiescence is absent in the larch in winter. It was shown
that in the larch growing in the city, meiosis proceed more asynchronously than in the background tree stands.
An increase of chromosomal aberrations during the reduction division was noted under the conditions of tech-
nogenic pollution.

Key words: meiosis, microsporocytes, tetrads, asynchrony, aberrations, technogenic pollution.
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