
УДК 576.31:631.528:633.71

С.Р. МУРСАЛИМОВ, С.И. БАЙБОРОДИН,
Ю.В. СИДОРЧУК, В.К. ШУМНЫЙ, Е.В. ДЕЙНЕКО

Институт цитологии и генетики СО РАН, Новосибирск
E$mail: mursalimovsr@gmail.com

ОСОБЕННОСТИ ФОРМИРОВАНИЯ
ЦИТОМИКТИЧЕСКИХ КАНАЛОВ

В МАТЕРИНСКИХ КЛЕТКАХ ПЫЛЬЦЫ
NICOTIANA TABACUM L.

Проведен электронно
микроскопический анализ фор


мирования цитомиктических каналов в материнских

клетках пыльцы растений табака на стадии профазы I

мейоза пыльников. Установлено, что цитомиктические

каналы в материнских клетках пыльцы табака могут

быть сформированы как на основе единичных плазмо


десм, так и de novo при участии специфических элект


ронноплотных тел. Обсуждается роль цитомиктичес


ких каналов в регуляции микроспорогенеза.

Введение. Важная роль в регуляции роста и

развития растений принадлежит межклеточным

цитоплазматическим контактам, осуществля�

емым через плазмодесмы и цитомиктические

каналы. Наиболее распространенным типом

межклеточных контактов являются плазмо�

десмы, которые у растений могут быть прос�

тыми и разветвленными [1]. Через плазмодес�

мы происходит транспорт воды и различных

низкомолекулярных веществ, а также факто�

ров, регулирующих рост и развитие растений.

Диаметр плазмодесм составляет от 20 до 90 нм,

поэтому свободный транспорт через них огра�

ничивается частицами менее 1 кД. Более круп�

ные частицы и клеточные органеллы, такие как

пластиды, митохондрии, фрагменты ядра и

целые ядра, перемещаются между клетками по

цитомиктическим каналам, размеры которых

существенно больше по сравнению с плазмо�

десмами и составляют от 250 до 1750 нм [2].

Перемещение органелл и хроматина из одной

клетки в другую по цитомиктическим кана�

лам известно как цитомиксис, наиболее часто

описываемый для материнских клеток пыльцы

(МКП) высших растений [3–7]. Необходимо

подчеркнуть, что плазмодесмы имеют слож�

ную внутреннюю структуру в виде сдавленного

эндоплазматического ретикулума (десмотру�

бочки), располагающегося в центре канала

плазмодесмы, тогда как цитоплазматические

каналы лишены специализированных струк�

тур и заполнены цитоплазмой [2, 8].

Существуют несколько точек зрения о

функциональном значении цитомиктических

каналов. Через цитомиктические каналы про�

исходит перемещение метаболитов и сигналь�

ных молекул, что обеспечивает синхронизацию

мейотических делений в МКП [8].

С применением гистохимических методов

установлено, что через цитомиктические кана�

лы происходит одностороннее перемещение

питательных веществ и некоторых органелл к

активно функционирующим МКП в ущерб

более слабым [9]. В таком аспекте перемеще�

ние через цитомиктические каналы ядерного

материала рассматривается авторами как от�

клонение от нормы.

Некоторые исследователи считают, что ци�

томиксис вносит определенный вклад в фор�

мообразовательный процесс, так как переме�

щение фрагментов или целых ядер между ге�

неративными клетками через цитомиктичес�
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кие каналы может приводить к возникнове�

нию анеу� и полиплоидных гамет [10, 11].

Следует подчеркнуть, что к настоящему мо�

менту все еще неясным остается вопрос о том,

как происходит формирование цитомиктичес�

ких каналов. Известно, что межклеточные

контакты в археспориальных клетках осущес�

твляются в предмейотической интерфазе через

плазмодесмы [12], однако не исключено, что

в дальнейшем эта функция переходит ко

вновь образовавшимся цитомиктическим ка�

налам. Необходимо подчеркнуть, что макси�

мальное число цитомиктических каналов от�

мечено именно в профазе I мейоза.

Хеслоп�Харрисон и др. [8] считают, что ци�

топлазматические каналы формируются de
novo, и для того чтобы говорить о происхожде�

нии цитомиктических каналов из плазмодесм

нет достаточных оснований. Однако в более

поздних работах Ван и др. [2, 13] утверждают,

что цитомиктические каналы все же могут

быть образованы при слиянии плазмодесм.

Таким образом, плазмодесмы и цитомикти�

ческие каналы могут быть взаимосвязаны.

Скорее всего, существует видоспецифич�

ность в способах образования цитомиктичес�

ких каналов, а также их числа и размеров. В

связи с этим цель настоящей работы связана с

изучением особенностей формирования и уль�

траструктурной организации цитомиктичес�

ких каналов в МКП Nicotiana tabacum L. мето�

дами электронной микроскопии.

Материалы и методы. Материалом для иссле�

дований послужила линия табака SR1 (Nicotiana
tabacum L.). Подготовку пыльников, содержа�

щих МКП на стадии профазы I мейоза, для

электронно�микроскопического исследова�

ния проводили по общепринятой методике с

фиксацией в растворе глутарового альдегида и

четырехокиси осмия и последующей заливкой

в эпоксидную смолу «Аралдит». Ультратонкие

срезы получали на ультрамикротоме Ultracut

UCT («Leica», Швейцария), срезы анализиро�

вали на микроскопах Libra120 («Carl Zeiss»,

Германия) и JEM�100S («JEOL», Япония).

Измерение ширины межклеточных каналов вы�

полнено с помощью программы iTEM («Carl

Zeiss», Германия), при этом плазмодесмы и

цитомиктические каналы отличали друг от

друга по наличию или отсутствию внутри ка�

нала цистерн сдавленного эндоплазматичес�

кого ретикулума (десмотрубочки). Электронно�

микроскопический анализ был выполнен на ба�

зе Центра коллективного пользования микро�

скопического анализа биологических объектов

СО РАН.

Результаты исследований и их обсуждение.
На основании проведенного морфометричес�

кого анализа установлено, что ширина плаз�

модесм в МКП табака на стадии лептотена–

зиготена варьировала от 30,97 до 87,55 нм, а

цитомиктических каналов на стадиях лептоте�

на–диплотена – от 43,71 до 620,77 нм (табли�

ца). Наблюдаемая вариабельность по ширине

межклеточных каналов в некоторой степени

ожидаема, так как при ультрамикротомирова�

нии прохождение среза вдоль канала опреде�

ляется случайным образом. Сравнение средних

значений убедительно доказывает, что ширина

цитомиктических каналов более чем в четыре

раза превышает ширину плазмодесм (255,73 ±

± 13,03 и 59,02 ± 1,94 соответственно). Как вид�

но из представленных в таблице данных, ми�

нимальные значения размеров цитомиктичес�

ких каналов практически перекрываются с об�

ластью значений размеров плазмодесм. Полу�

ченные данные дают основание выдвинуть

предположение о том, что с началом микроспо�

рогенеза отдельные плазмодесмы могут быть

преобразованы в цитомиктические каналы.

На рисунке, а представлены плазмодесмы и

цитомиктический канал, расположенные в од�

ном поле зрения (отмечены стрелками). Нес�

мотря на то, что размер цитомиктического

канала (80,0 нм) попадает в область, соответст�

вующую размерам плазмодесмы (от 30,97 до

87,55 нм), внутренняя структура каналов раз�

лична. В то время, как во внутреннем про�

странстве плазмодесм можно наблюдать сдав�

ленные цистерны ЭПР (рисунок, б), внутрен�

нее пространство цитомиктического канала

заполнено цитоплазмой (рисунок, в), по элек�

тронной плотности не отличающейся от цито�

плазмы соседних клеток. Возможно, что этот

канал был образован при разрушении внут�

ренней структуры плазмодесмы гидролити�

ческими ферментами с последующим увели�

чением размеров. Предположение подтверж�

дается микрофотографиями (рисунок, г), на

которых видно перемещение пластид между



МКП через межклеточные каналы, размеры

которых лежат в интервале размеров плазмо�

десм (43,71 и 54,64 нм, нижний и верхний со�

ответственно). В данном случае такое переме�

щение возможно только при разрушении

внутренней структуры плазмодесм. Возможно,

что дальнейшее увеличение плазмодесм на

стадиях зиготены–пахитены повлечет ее пре�

образование в цитомиктический канал, по ко�

торому будет происходить перемещение ядер�

ного материала (цитомиксис).

На стадии пахитены плазмодесмы между

МКП закрыты отложениями каллозы. Именно

на этой стадии в МКП табака вблизи клеточ�

ной стенки были обнаружены специфические

электронноплотные тела (рисунок, д, е).

Выявленные в районе каллозных оболочек

МКП табака электронноплотные тела близки

к «серым сферическим телам» (grey spheroidal

bodies). Подобные серые сферические тела

встречаются в МКП различных видов покры�

тосеменных [14, 15], однако о ферментативной

активности этих структур ранее не сообщалось.

Сходные с электронноплотными телами сфе�

росомоподобные вакуоли были выявлены ра�

нее в стеблевых апексах березы (Betula pubes

cens) [16]. Авторами установлено, что сферо�

сомоподобные вакуоли играют важную роль

в восстановлении симпластической связи меж�

ду клетками после периода покоя, поскольку

выявленный в их составе фермент эндо�β�1,3�

глюканаза способен разрушать каллозные

пробки, закрывающие плазмодесмы [16].

Зоны лизиса каллозной оболочки, наблю�

даемые в районе местоположения специфи�

ческих электронноплотных тел, свидетельст�

вуют об их ферментативной активности. Ве�

роятно, что выявленные нами в районе кал�

лозных оболочек электронноплотные тела со�

держат в себе гидролитические ферменты,

растворяющие каллозную оболочку [17, 18],

а также другие ферменты, участвующие в рас�

творении многослойной клеточной стенки

при образовании цитомиктических каналов.

К настоящему времени накоплены экспе�

риментальные данные, свидетельствующие о

том, что цитомиктические каналы могут быть

преобразованы из плазмодесм. На ультраст�

руктурном уровне Ван и др. [2, 13] установи�

ли, что в стенках как генеративных, так и со�

матических клеток формирование цитомик�

тических каналов может происходить при

слиянии нескольких плазмодесм, располо�

женных в непосредственной близости друг

от друга. Именно в этих районах авторы выя�

вили гидролитические ферменты, способные

разрушать клеточную стенку [13]. Однако, как

установлено нами, цитомиктические каналы

могут быть сформированы и из отдельных

плазмодесм.

Следует отметить, что продолжительность

функционирования цитоплазматических кана�

лов, образованных на основе плазмодесм, весь�

ма ограничена. Плазмодесмы и цитомикти�

ческие каналы закупориваются каллозой, ин�

тенсивно откладывающейся на внутренней

поверхности клеточной стенки МКП в ходе

профазы I мейоза. Далее цитомиктические ка�

налы образуются de novo без связи с плазмо�

десмами. На лилии Давида показано, что фер�

менты, локально растворяющие каллозный

слой, выделяются непосредственно из цис�

терн гладкого ЭПР, которые располагаются

параллельно клеточной стенке [13]. В разру�

шении каллозной оболочки, возможно, могут

принимать участие и другие клеточные струк�

туры, как, например, выявленные нами спе�

цифические электронноплотные тела.

Сигнальные молекулы, перемещающиеся по

цитомиктическим каналам, могут принимать

участие в синхронизации мейотических деле�

ний [8, 19, 20]. Однако существуют данные,

позволяющие предположить, что их роль в ор�

ганизации клеточного деления более значима.

Установлено, что переходу клеток от митоти�

ческих делений к мейотическим предшествует

преобразование простых первичных плазмо�
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Сравнительный морфометрический анализ размеров
межклеточных каналов в МКП табака 

в профазе мейоза I (лептотена – диплотена)

Вид межклеточ�

ных каналов

Плазмодесмы

Цитомикти�

ческие каналы

67

95

30,97

43,71

87,55

620,77

59,02 ± 1,94

255,73 ± 13,03

Количес�

тво про�

анализи�

рованных

каналов
min max cреднее

Ширина межклеточного 

канала, нм



десм в разветвленные комплексные [21]. Мо�

дифицированные плазмодесмы в отличие

от первичных служат селективными канала�

ми передачи различных факторов, регулиру�

ющих рост и развитие растения [22, 23]. Это

связано с тем, что у модифицированных плаз�

модесм увеличивается пропускающая способ�

ность [23] и появляются специфические бел�

ки, выступающие переносчиками сигнальных

молекул [22]. Таким образом, переход клеток

археспориальной ткани от митотических де�

лений к мейотическим сопровождается уве�
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Образование цитомиктических каналов в МКП табака в профазе мейоза I: а – образование цитомиктических ка�

налов на основе плазмодесм на стадии лептотены (Libra120); б – плазмодесма (увеличено); в – цитомиктический

канал (увеличено); г – перемещение пластид через разрушенные плазмодесмы из одной МКП в другую на ста�

дии лептотены (Libra120); д, е – электронноплотные тела в районе каллозной оболочки в МКП табака на стадии

пахитены (JEM 100S); Пл – плазмодесма; Цк – цитомиктический канал; ЭПТ – электронноплотные тела; Кз – 

каллоза; Мя – микроядро



личением контактов между МКП через пре�

образование плазмодесм в более сложные

структуры [21].

В МПК табака модифицированные плазмо�

десмы нами не обнаружены, возможно, что их

роль выполняют цитомиктические каналы.

При преобразовании первичных плазмодесм в

цитомиктические каналы их ширина, как уста�

новлено нами, увеличивается более чем в че�

тыре раза. Такие преобразования плазмодесм

обеспечивают возможность перемещения раз�

личных сигнальных факторов между МКП,

которые инициируют и регулируют прохожде�

ние мейоза. Максимальное количество цито�

плазматических каналов отмечается в ранней

профазе I [24], однако к концу профазы они

закрываются каллозой. Вторичное образова�

ние цитомиктических каналов de novo, в том

числе и при растворении каллозной оболочки

электронноплотными телами, вероятно, свя�

зано с сохранением необходимости передачи

регуляторных сигналов между МКП. Вторич�

ное образование цитомиктических каналов

между МКП у N. tabacum происходит менее

активно, и на более поздних стадиях цитомик�

сис между МКП встречается гораздо реже, чем

в профазе I [24].

Выводы. Полученные нами данные позво�

ляют утверждать, что в МКП табака формиро�

вание цитомиктических каналов происходит

двумя способами, которые дополняют друг

друга (на основе единичных плазмодесм и de
novo при участии выявленных нами специфи�

ческих электронноплотных тел). Возможно, что

образование широких цитомиктических каналов

в МКП компенсирует отсутствие комплексных

разветвленных плазмодесм, обнаруживаемых в

соматических тканях. Можно предположить,

что формирование цитомиктических каналов

посредством растворения каллозных оболочек

гидролитическими ферментами, локализован�

ными в электронноплотных телах, обеспечи�

вает то количество межклеточных контактов,

которое необходимо для регуляции мейоза

в условиях, когда их образование на основе

плазмодесм уже невозможно (после отложе�

нии каллозы).
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CHARACTERISTICS OF THE CYTOMICTIC 

CHANNEL FORMATION IN NICOTIANA 

TABACUM L. POLLEN MOTHER CELLS 

The cytomictic channels in pollen mother cells of

tobacco can be formed by two distinct ways: on the basis of

plasmodesmata and de novo without any relation to ones.

Cytomictic channels formation it was shown to be possible

on the basis of single plasmodesma. It is not unlikely that

special electron�dense bodies involve de novo formation of

the channels. Also the role of cytomictic channels in the

pollen development regulation is discussed.

С.Р. Мурсалімов, С.І. Байбородін, 

Ю.В. Сидорчук, В.К. Шумний, Є.В. Дейнеко

ОСОБЛИВОСТІ ФОРМУВАННЯ

ЦИТОМІКТИЧНИХ КАНАЛІВ

У МАТЕРИНСЬКИХ КЛІТИНАХ ПИЛКУ 

NICOTIANA TABACUM L.

Проведено електронно�мікроскопічний аналіз

формування цитоміктичних каналів у материнських

клітинах пилку рослин Nicotiana tabacum L. на стадії

профази I мейозу пиляку. Встановлено, що цитомік�

тичні канали в материнських клітинах пилку тютюну

можуть бути сформовані як на основі одиничних

плазмодесм, так і de novo за участі специфічних елект�

роннощільних тіл. Обговорюється роль цитоміктич�

них каналів у регуляції мікроспорогенезу.
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