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При  экологическом  мониторинге предлагается использовать не только  количествен­
ные, но и определенные качественные критерии оценки “правильности” мейоза 
при  микроспорогенезе: по результатам анализа стадии тетрад, а также пыльцы. Это суще­
ственным образом может сократить время и цитологического анализа, и принятия 
решений. Предлагается путь увеличения числа растений – биоиндикаторов природной 
среды.
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Физиолого-генетическая нестабильность растений показана в работах по 
экспериментальному радиационному и химическому воздействию. В чис­

ле других критериями повреждений служат аберрации, возникающие в первом 
митозе корешков прорастающих семян: в первую очередь – хромосомные и 
хроматидные мосты с фрагментами и без фрагментов. В митозе травянистых 
растений [1] и деревьев хвойных пород [2 – 4], находившихся под антропоген­
ной нагрузкой, помимо формирования мостов, были выявлены такие наруше­
ния, как пикноз, лизис, фрагментация хромосом, формирование кольцевых 
и дицентрицеских хромосом, С-митозы, эндополиплоидия, миксоплоидия и 
другие аномалии.

В текущее время при мониторинге окружающей среды все большее вни­
мание стали уделять анализу мейоза при микроспорогенезе. У вики (Vicia 
cracca L.), произраставшей в пределах действующей высоковольтной ли­
нии электропередач, вдоль автотрассы с интенсивным движением, в районе 
нефтехимического завода, в зоне радиоактивного загрязнения наблюдался 
относительно стандартный набор нарушений, представленных хромосомными 
перестройками, аномалиями веретена деления и повышением стерильнос­
ти пыльцы [5]. В работе [6] оценивалась реакция селекционных сортов на 
отдельные факторы агротехнологий (плодородие почвы, система удобрений, 
защита растений) и на их совместное воздействие на растения. Анализ мейо­
за выявил существенное повышение частоты аномальных тетрад по сравнению 
с контролем. Мейоз при микроспорогенезе использовали для оценки качества 
питьевой воды [7], cуммарной мутагенной активности факторов, загрязняю­
щих окружающую среду [8], последствий выбросов промышленных предпри­
ятий [9] и в других ситуациях.
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дением этому служат уровень и спектр 
нарушений на стадии тетрад, зависящий 
от продолжительности и образа жизни, 
системы размножения и от положения 
вида в иерархической системе цветковых 
растений.

Стадия тетрад мейоза относитель­
но проста для анализа, при этом анома­
лии возникают под воздействием и гене­
тических, и средовых факторов. Знание 
некоторых особенностей проявления ано­
малий на этой стадии может способство­
вать ускорению анализа экологической 
ситуации, а также повышению достовер­
ности данных за счет увеличения объема 
исследуемого материала. Не исключая 
так называемые физиологические анома­
лии (лизис, пикноз хромосом и другие), 
отметим, что нарушения на стадии те­
трад проявляются, главным образом, че­
рез формирование МКП с разным числом 
дочерних клеток [12], в том числе полиад, 
а также тетрад с тем или иным числом ми­
кроядер. 

Описано несколько способов формиро­
вания полиад. Назовем некоторые из них. 
Считают, что у исходных видов и некоторых 
гибридов F-1 рода Ribes L. частота поли­
ад предопределяется количеством МКП с 
отставшими и дезориентированными хро­
мосомами на стадии анафаза-I, при этом 
второе деление мейоза может совершать­
ся по типу митоза [13]. Известна анома­
лия “расщепленное веретено” (“split spin­
dle” [14]). Суть аномалии заключается в 
разделении на две части веретена деле­
ния с образованием двойной метафаз­
ной пластинки – в клетках соматической 
ткани, либо в первом делении мейоза. 
Предполагается, что в соматической тка­
ни эта аномалия ведет к формированию 
клеток с варьирующим числом хромосом, 
а в генеративной – к формированию по­
лиад. Расщепление веретена чаще ведет 
к формированию “классических” пентад 

По определению система монито­
ринга не является управляющей: ее за­
дача – дать по возможности быстрый 
и правильный ответ на поставленные 
вопросы. Понятно, что решению зада­
чи, с одной стороны, способствует выбор 
растительных объектов, чувствительных 
к экстремальным ситуациям, а с другой – 
признаков, достаточно информативных и 
удобных в процессе экспресс-анализа.

Спектр мейотических аномалий 
предложено делить на неспецифичес­
кие и специфические. Неспецифичес­
кие аномалии “являются закономерным 
классом аномалий у всех генетически 
несбалансированных форм (отдаленных 
гибридов, гаплоидов, полиплоидов и др.) 
[10, c 126]. Они  могут быть следствием 
нарушения морфогенеза генеративных 
органов, нарушений развития тапетума, 
точности осуществления метаболических 
процессов, предшествующих мейозу [10, 
с. 111]. Судя по данным литературы, след­
ствием загрязнения окружающей среды 
являются преимущественно неспецифи­
ческие аномалии. 

И. Голубовская отметила, что типы 
мейотических мутаций эукариот, встре­
тившиеся в природе и опыте, поража­
ют своим единообразием. “Закон гомо­
логических рядов, сформулированный  
Н.И. Вавиловым в 1922 году, находит свое 
нагляднейшее подтверждение в мейоти­
ческих мутациях, охватывающих все цар­
ство эукариот от низших грибов до высших 
цветковых растений и млекопитающих, 
включая человека” [11, с.101]. Нечто ана­
логичное можно утверждать и в отношении 
неспецифических аномалий.

Однако природа понятия “специфич­
ность – не специфичность” является двой­
ственной; неспецифические в принципе, 
те или иные аномалии могут стать специ­
фическими в зависимости от цитогенети­
ческих особенностей объекта. Подтверж­
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и зависят, очевидно, от особенностей 
экспериментального материала и усло­
вий внешней среды. Наш опыт анализа 
тетраплоидного гороха показал, что по­
рою в полиаде насчитывалось до 17 ми­
кроспор [19]. У тетраплоидной ржи одна 
из аномалий была обозначена нами как 
“ложная пентада” – клеточной перего­
родкой отделялась одна-две отставших 
и/или дезориентированных хроматиды 
(хромосомы) [19]. Очевидно, имеется кри­
тическая масса хроматина, которая толь­
ко и может дать начало отдельной клетке. 
Но обсуждая возможный механизм фор­
мирования полиад у двудольных, Н. Ша­
мина высказала предположение, что мак­
симальное число клеток-членов полиады 
у двудольных – теоретически может рав­
няться числу хромосом [12].

Для целей биоиндексации существен­
но то, что формирование полиад по при­
чине “постмейотической фрагментации” 
наблюдается, главным образом, у видов 
растений с симультанным типом деления 
МКП. Это: экспериментально созданные 
аутотетраплоиды [20 – 22], отдаленные 
гибриды [13]), мутант № 231 у Pisum sa­
tivum L [23], дикорастущие виды рода 
Cornus [24] и другие виды двудольных, 
испытавших то или иное воздействие 
стресса. Подчеркнем, что полиады ред­
ко наблюдаются в мейозе растений с 
сукцессивным типом деления МКП – по 
крайней мере, в семействе Poaceae – 
даже в тех случаях, когда выявляется очень 
высокий уровень аномалий в мейозе.  
B этом семействе нарушения в мейозе 
(помимо лизиса, пикноза и др.) проявля­
ются, главным образом, через формиро­
вание тетрад с тем или иным количеством 
микроядер. Кстати, такие аномалии, как 
лизиз и пикноз хроматина, интенсивный 
цитомиксис также могут быть следстви­
ем неблагоприятной экологической ситу­
ации.

и гексад, которые наблюдаются в мейозе 
и однодольных, и двудольных растений. 
Предполагается, что расщепление вере­
тена может быть обусловлено (в том чис­
ле) влиянием генов асинапсиса [15] и де­
синапсиса (цит. по [16]).

Исследуя полиплоидные виды рода 
Rubus, М. Томпсон [17] обнаружил три 
одновременно действующих механиз­
ма: расщепление веретена, нерасхожде­
ние и неравное расхождение хромосом в 
анафазе-I и II. Для обозначения комплек­
са аномалий, которые вели к формирова­
нию полиад, он предложил термин “раз­
деление комплемента” – “complement 
fractionation”. Формировались полиады с 
2-12 микроспорами, но преобладающими 
были шестиклеточные образования. 

Однако формирование полиад на­
блюдается и тогда, когда мейоз протека­
ет относительно “правильно”. Анализи­
руя аутотетраплоидную сахарную свеклу,  
Н. Босмарк [18] обратил внимание на то, 
что полиады формируются существенно 
чаще того их количества, которое можно 
было бы ожидать исходя из частоты ано­
малий аппарата веретена и/или цитоки­
неза на предыдущих стадиях мейоза. Он 
высказал идею, что избыточные дочер­
ние клетки возникают путем фрагмента­
ции молодых ядер в телофазе II. Разде­
ление ядер происходит способом, весьма 
напоминающим амитоз. Предполагалось 
также, что фрагментация ядер в телофа­
зе II и образование дополнительного чис­
ла дочерних клеток вызвано нарушениями 
образования фрагмопласта и клеточных 
стенок между четырьмя образовавшими­
ся ядрами. Возможно, имеются какие-
то нарушения мейоза, способствующие 
этому процессу. Н. Босмарк назвал эту 
аномалию постмейотической фрагмен­
тацией ядер (“post-meiotic nuclear frag­
mentation”). Частота полиад и число ми­
кроспор в пределах полиады изменчивы 
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зе вида-индикатора из класса двудольных 
будут одновременно наблюдаться 
полиады, изменение формы пыльцевых 
зерен и увеличение числа ростовых пор, 
это однозначно может свидетельствовать 
о влиянии на вид некоторой “нештатной” 
ситуации, в том числе и экологической. 
Поскольку метеорологические условия 
порою оказывают существенное влияние 
на мейоз, следует учитывать весь комп­
лекс условий окружающей среды. Для 
разграничения “фона” неспецифических 
аномалий и последствий антропогенных 
нагрузок на природу, необходимо знание 
цитогенетических особенностей анализи­
руемого вида. 

Все растения в той или иной мере ре­
агируют на загрязнение окружающей 
среды. Известно, однако, что лишайни­
ки и мхи являются одними из наиболее 
чувствительных биоиндикаторов. Био­
тест – частота микроядер в тетрадах при 
микроспорогенезе у традесканции (тест 
“Trad-MCN”) в восьми лабораториях 
США, Канады и Китая, контролирующих 
питьевую воду, остается более или ме­
нее константным: от 3 до 7 микроядер на 
100 тетрад. При повышении концентрации 
хотя бы одного химического вещества, на­
пример, хлора, частота микроядер на 100 
тетрад увеличивалась в пять и более раз 
[7]. Высокой чувствительностью к загряз­
нению внешней среды характеризуются 
волоски тычиночных нитей традесканции 
[8] и меристема первичных корешков у Al­
lium cepa L. [26].

Экологи полагают, что у деревьев сла­
бо развит гомеостаз и в неблагоприятной 
среде сильнее выражено несоответствие 
между фотосинтетическим аппаратом и 
потреблением его продукции, проявля­
ющееся в нарушениях морфологических 
и физиолого-биохимических признаков. 
Хвойные деревья, как биоиндикаторы, 
интересны тем, что, во-первых, пригодны 

В семействе Poaceae может представ­
лять интерес еще один относительно про­
стой и информативный признак мейоза. 
На стадии метафаза-I достаточно легко 
идентифицируются униваленты, форми­
рующиеся за счет дезориентированных и / 
или преждевременно разошедшихся хро­
мосом. Как правило, униваленты распола­
гаются на периферии клетки – вне мета­
фазной пластинки.

Антропогенные загрязнения среды ве­
дут к повышению стерильности пыльцы 
и изменению размеров пыльцевых зерен 
[4, 8]. Опыт анализа экспериментально 
созданных форм показал, что у 
однодольных ветроопыляемых растений 
изменения в пыльце проявляются  преи­
мущественно через изменение размеров 
пыльцевых зерен и числа ростовых пор. 
У двудольных – самоопылителей и пере­
крестно размножающихся видов, поми­
мо изменения числа ростовых пор, неред­
ко изменяется и форма пыльцевых зерен. 
У видов растений из семейств Papiliona­
ceae, Umbelliferae, Brassicaceae, Sola­
naceae, Scrophulariaceae и др. одновре­
менно с нормальной эллипсоидальной 
была выявлена трех – и четырехугольная 
пыльца. Выполнено подробное опи­
сание и классификация морфотипов 
пыльцевых зерен [20]. Отметим, что час­
тота пыльцевых зерен измененной формы 
варьирует порою в широких пределах. 
Изучив 10970 пыльцевых зерен у 35 расте­
ний тетраплоидного гороха, мы обнаружи­
ли 47,1 % пыльцевых зерен нестандартной 
формы. Изменчивость между растениями 
составила 0,2 – 82%. В сортопопуляциях, 
так или иначе выраженный, всегда при­
сутствует “фон” неспецифических анома­
лий [25]. Однако у диплоидного гороха в 
нормальных условиях пыльцевые зерна 
измененной формы нами не наблюдались. 

Перечисленные аномалии оценивают 
“качество” мейоза. Скажем, если в мейо­
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направления исследований может слу­
жить обширный опыт цитогенетическо­
го анализа форм растений, созданных 
экспериментально: путем удвоения чис­
ла хромосом, скрещивания генети­
чески и/или географически различа­
ющихся видов растений, структурных 
реорганизаций хромосом, изменения фе­
нотипического облика растения (дефоли­
ация) и так далее. Наш опыт показывает, 
что в мейозе аутотетраплоидной озимой 
ржи, защищенные двойным набором хро­
мосом и эндогенной изменчивостью при­
знаков, проявляются фенокопии многих 
известных меймутантов эукариот и все 
многообразие неспецифических анома­
лий [19]. В этом смысле опубликованные 
данные по цитогенетическому анализу од­
них только экспериментально созданных 
аутотетраплоидов разных видов растений 
являются хорошей школой познания ши­
рокого спектра “видимых” нарушений ме­
йоза и особенностей проявления неспеци­
фических аномалий.
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скоротити час і цитологічного аналізу, і при­
йняття рішень. Пропонується шлях збільшення 
числа рослин – біоіндикаторів природного се­
редовища.

Ключові слова: зовнішнє середовище, цитоло­
гічний моніторинг, мікроспорогенез, стадія те­
трад, пилок.
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При екологічному моніторингу пропонується 
використовувати не тільки кількісні, але й пев­
ні якісні критерії оцінки “правильності” мейозу 
при мікроспорогенезі: за результатами аналі­
зу стадії тетрад, а також пилку. Це істотно може 


