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Äëÿ ïðàâèëüíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ õðîìîñîì ìåæäó
äâóìÿ äî÷åðíèìè êëåòêàìè íåîáõîäèìà ñïåöèàëüíàÿ öè-
òîñêåëåòíàÿ ñòðóêòóðà — áèïîëÿðíîå âåðåòåíî äåëåíèÿ.
Â æèâîòíûõ êëåòêàõ áèïîëÿðíîñòü âåðåòåíà îáåñïå÷èâà-
åòñÿ öèêëîì óäâîåíèÿ öåíòðîñîìû, òàê ÷òî äî÷åðíèå
öåíòðîñîìû ÿâëÿþòñÿ ïîëþñíûìè îðãàíèçàòîðàìè âåðå-
òåíà. Âàæíåéøåé ïðîáëåìîé êëåòî÷íîé áèîëîãèè ÿâëÿ-
åòñÿ âîïðîñ î ìåõàíèçìàõ ôîðìèðîâàíèÿ áèïîëÿðíîãî
âåðåòåíà â òåõ ýóêàðèîòíûõ êëåòêàõ, ãäå öåíòðîñîìà íå
èäåíòèôèöèðîâàíà â êà÷åñòâå ìîðôîëîãè÷åñêîé ñòðóê-
òóðû, ÷òî õàðàêòåðíî äëÿ êëåòîê âûñøèõ ðàñòåíèé.

Êîíöåïöèÿ öåíòðîñîìû êàê êëþ÷åâîãî ôàêòîðà â ðåãó-
ëÿöèè îñíîâíûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ äåëåíèÿ
ýóêàðèîòíîé êëåòêè áûëà ïðåäëîæåíà åùå Áîâåðè (Boveri,
1901) è àêòèâíî ïîääåðæàíà Ìýçèÿ (Mazia, 1987). Ìýçèÿ
ïðåäëîæèë äëÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè òåîðèþ «ãèáêîé öåíò-
ðîñîìû» êàê ñîâîêóïíîñòè ìåëêèõ ìèêðîòðóáî÷êîîðãàíè-
çóþùèõ ÷àñòèö, ëèíåéíî ñîåäèíåííûõ ìåæäó ñîáîé ãèïî-
òåòè÷åñêîé ëåíòîîáðàçíîé ñòðóêòóðîé. Èçìåíåíèå êîíôîð-
ìàöèè ýòîé ñòðóêòóðû è îïðåäåëÿåò, ïî ìíåíèþ Ìýçèÿ,
ïåðåõîä îò îäíîé öèòîñêåëåòíîé ñòðóêòóðû ê äðóãîé. Ìý-
çèÿ ïîëàãàë òàêæå, ÷òî îáíàðóæåíèå òàêîé öåíòðîñîìíîé
ñòðóêòóðû â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå — äåëî áóäóùåãî è çàâè-
ñèò îò ðàçâèòèÿ ìåòîäîâ öèòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà (Mazia,
1987). Ñóùåñòâóåò ïðîòèâîïîëîæíàÿ òî÷êà çðåíèÿ íà ðåãó-
ëÿöèþ öèêëà ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà â äåëåíèè ðàñòè-
òåëüíîé êëåòêè: ñàìîñáîðêà ñòàáèëüíûõ ìèêðîòðóáî÷êî-
âûõ (ÌÒ) ïó÷êîâ â ðàçëè÷íûå êîíôèãóðàöèè ïîñðåäñòâîì
àêòèâíîñòè àññîöèèðîâàííûõ ñ íèìè áåëêîâ (Smirnova, Ba-
jer, 1998). Öåíòðîñîìà êàê êîìïîíåíò ðàñòèòåëüíîé êëåòêè
â ýòîé ìîäåëè íå ðàññìàòðèâàåòñÿ.

Ïîïûòêè ïðÿìîé âèçóàëèçàöèè öåíòðîñîìû â ðàñòè-
òåëüíîé êëåòêå ïóòåì èììóíîîêðàøèâàíèÿ íà èçâåñòíûå
öåíòðîñîìíûå áåëêè îêàçàëèñü áåçðåçóëüòàòíûìè. Àíòè-
òåëà ê öåíòðîñîìíûì áåëêàì îêðàøèâàþò ÌÒ ïî âñåé
äëèíå, è íè îäèí èç íèõ äîñòîâåðíî íå ëîêàëèçîâàëñÿ íà
ïîëþñàõ âåðåòåíà (Chevrier et al., 1992; Binarova et al.,
1998; Canaday et al., 2000). Ïîñêîëüêó ñîâðåìåííûå ìå-

òîäû âèçóàëèçàöèè íå ïîçâîëÿþò ïðÿìî îáíàðóæèòü öåí-
òðîñîìó â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå, íî è íå îïðîâåðãàþò
òåîðèþ ãèáêîé öåíòðîñîìû, ðåøèòü âîïðîñ î íàëè÷èè
èëè îòñóòñòâèè êëåòî÷íîãî öåíòðà (öåíòðîñîìû) ìîãëî
áû äåòàëüíîå èçó÷åíèå àíîìàëüíûõ âåðåòåí ñ íàðóøåíè-
ÿìè áèïîëÿðíîñòè. Â æèâîòíûõ êëåòêàõ ýòîò êëàññ àíî-
ìàëèé âåðåòåíà ÿâëÿåòñÿ ñàìûì ðàñïðîñòðàíåííûì è
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ðåçóëüòàò íàðóøåíèÿ öèêëà öåíòðî-
ñîìû. Áëîêèðîâêà óäâîåíèÿ èëè ðàñõîæäåíèÿ öåíòðîñîì
ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ ìîíîïîëÿðíûõ âåðåòåí («õî-
ðîâîäíûå» ìóòàöèè) (Sunkel, Glover, 1988; Gonzalez et
al., 1990; Lemos et al., 2000), äîáàâî÷íûå öèêëû óäâîå-
íèÿ — ê ôîðìèðîâàíèþ ìóëüòèïîëÿðíûõ âåðåòåí, ÷èñëî
ïîëþñîâ êîòîðûõ êðàòíî 2.

Â äåëåíèè ðàñòèòåëüíîé êëåòêè â åñòåñòâåííûõ óñëî-
âèÿõ (áåç âîçäåéñòâèÿ õèìè÷åñêèõ àãåíòîâ) â íàñòîÿùåå
âðåìÿ îïèñàíî 6 òèïîâ àíîìàëèé âåðåòåíà ñ íàðóøåíèÿ-
ìè áèïîëÿðíîñòè: ìíîãîïîëþñíîå (ïîëèàðêàëüíîå) (Wil-
son, 1928), ìîíîïîëÿðíîå (Shamina et al., 2003), õàîòè÷å-
ñêîå (Ñåðþêîâà è äð., 2003), íîíïîëÿðíîå (Shamina et al.,
2000), êîìáèíèðîâàííîå (Øàìèíà è äð., 2003) è ìíîæå-
ñòâåííîå (Staiger, Cande, 1993; Øàìèíà è äð., 2004).

Ìîðôîãåíåç âñåõ ýòèõ òèïîâ âåðåòåí, êðîìå ìíîãî-
ïîëþñíîãî, îïèñàí â ìåéîçå ó îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ ïåð-
âîãî ïîêîëåíèÿ è ó ìåéîòè÷åñêèõ ìóòàíòîâ â èõ òàê íà-
çûâàåìûõ äåâèàíòíûõ ôîðìàõ, ò. å. â òåõ ôåíîòèïàõ, ãäå
íå ïðîèñõîäèò äåïîëèìåðèçàöèè öèòîñêåëåòà â ïðîôà-
çå—ïðîìåòàôàçå (Shamina et al., 2000, 2003; Ñåðþêîâà è
äð., 2003; Øàìèíà è äð., 2003, 2004). Ìîðôîãåíåç ìíîãî-
ïîëþñíîãî âåðåòåíà äî ñèõ ïîð íå îïèñàí, ïîñêîëüêó íå
áûëî íàéäåíî äåâèàíòíûõ ôîðì ñ ýòèì ôåíîòèïîì. Íàì
óäàëîñü èõ îáíàðóæèòü â ìåéîçå ó îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ
ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå îïèñàí ìîðôîãåíåç ìíîãîïî-
ëþñíûõ âåðåòåí â ìåéîçå ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê ó îáíàðó-
æåííûõ íàìè ôîðì ñ îòñóòñòâèåì äåïîëèìåðèçàöèè öè-
òîñêåëåòà íà ñòàäèÿõ ïðîôàçû—ïðîìåòàôàçû. Ïîêàçàíî,
÷òî ïåðåñòðîéêè öèòîñêåëåòà â ìîðôîãåíåçå ïîëèàðêàëü-
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íîãî âåðåòåíà íå îòëè÷àþòñÿ îò íîðìàëüíîãî âïëîòü äî
ñòàäèè ïîçäíåé ïðîìåòàôàçû, ãäå ïðîèñõîäèò íàðóøå-
íèå ïðîöåññîâ áèïîëÿðíîé îðèåíòàöèè ôèáðèëë âåðåòå-
íà. Èññëåäîâàíà ñòðóêòóðà ïîëèàðêàëüíûõ âåðåòåí íà
îñíîâàíèè îñîáåííîñòåé èõ ôóíêöèè. Ïîëó÷åííûå äàí-
íûå ïîääåðæèâàþò ãèïîòåçó î ñàìîñáîðêå âåðåòåíà â äå-
ëÿùåéñÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêå è âûÿâëÿþò íåèçâåñòíûå
ïðîöåññû ôîðìèðîâàíèÿ âåðåòåíà â ïîçäíåé è ñðåäíåé
ïðîìåòàôàçå.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äëÿ öèòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà ìåéîçà èñïîëüçîâàëè
ïøåíè÷íî-ïûðåéíûå ãèáðèäû ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ: Triti-
cum aestivum � Agropyron glaucum: ÀÍÊ26-À �¹ 260-8,
ÀÍÊ9 � ¹ 257-7, ÀÍÊ15 � ¹ 257, Íîâîñèáèðñêàÿ 67 �
¹ 13-1, � ¹ 52-3, � ¹ 257-7, Àëüáèäóì 114� ¹ 3;
T. aestivum � Elytrigia elongatum: Êîðìîâàÿ 128 � ¹ 15;
ÑÏ 718 � ¹ 15; T. durum � E. elongatum : Àëòàé-
êà � ¹ 15, Àëìàç � ¹ 15, Àëòàéñêàÿ íèâà� ¹ 15; T. di-
coccum � E. elogatum è äð.; ïøåíè÷íî-ðæàíûå ãèáðèäû
ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ: T. aestivum ñîðòà Ñàðàòîâñêàÿ 29 �
Secale cereale ñîðòà Îíîõîéñêàÿ; T. aestivum ñîðòà Àëü-
áèäóì � S. cereale ñîðòà Îíîõîéñêàÿ; T. ferruginea �
S. cereale ñîðòà Îíîõîéñêàÿ; ãàïëîèäû êóêóðóçû (Êð704 �
Êð701) F1 è èõ äèãàïëîèäû, ïîëó÷åííûå êîëõèöèíèðî-
âàíèåì; òðàíñãåííûå êëîíû êàðòîôåëÿ Solanum tubero-
sum RX29.2, RX29.3; òðàíñãåííûå ëèíèè òàáàêà Nicotia-
na tabacum 10.8, Res91. Âñåãî áûëî ïðîàíàëèçèðîâàíî 29
ðàçëè÷íûõ ãåíîòèïîâ ñ ìíîãîïîëþñíûì âåðåòåíîì â
ìåéîçå.

Áóòîíû ñ ïûëüíèêàìè íà ñòàäèè ìåéîçà ôèêñèðîâà-
ëè â òå÷åíèå 1 ñóò ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå ìîäèôè-
öèðîâàííûì ôèêñàòîðîì Íàâàøèíà (Wada, Kusunoki,
1964) ñëåäóþùåãî ñîñòàâà: 1.1 ã CdCl2, 10 ìë ëåäÿíîé óê-
ñóñíîé êèñëîòû è 65 ìë äèñòèëëèðîâàííîé âîäû (ðàñ-
òâîð À); 40 ìë 40%-íîãî ôîðìàëèíà è 35 ìë âîäû (ðàñ-
òâîð Á). Ðàñòâîðû ïðèãîòàâëèâàëè ïî îòäåëüíîñòè è ñëè-
âàëè â ðàâíûõ êîëè÷åñòâàõ. Ìàòåðèàë ìîæåò õðàíèòüñÿ â
ôèêñàòîðå ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå äî 1 ãîäà, à ïðè
4 °Ñ — äî 3 ëåò áåç ïîòåðè êà÷åñòâà. Ïûëüíèêè îêðà-
øèâàëè íà ïðåäìåòíîì ñòåêëå ïðè íàãðåâàíèè â êàïëå
3%-íîãî àöåòîêàðìèíà è ðàçäàâëèâàëè ïîêðîâíûì ñòåê-
ëîì. ×àñòü ìàòåðèàëà ïàðàëëåëüíî ôèêñèðîâàëè òàêæå
ïî Êàðíóà ñìåñüþ 96%-íîãî ñïèðòà è ëåäÿíîé óêñóñíîé
êèñëîòû â ñîîòíîøåíèè 3 : 1.

Ðåçóëüòàòû

Ìíîãîïîëþñíîå (ïîëèàðêàëüíîå) âåðåòåíî â äåëÿ-
ùåéñÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îáúåì-
íóþ «çâåçäó» ñ íåñêîëüêèìè êîíâåðãåíòíûìè «ëó÷à-
ìè» — ïîëþñàìè. Ìû íàáëþäàëè ìíîãîïîëþñíûå âåðå-
òåíà â ìåéîçå ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ïûëüöû (ÌÊÏ) ó 29
ðàçëè÷íûõ ãåíîòèïîâ: ãàïëîèäîâ, äèãàïëîèäîâ, àëëîãàï-
ëîèäîâ (îòäàëåííûå ãèáðèäû ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ), ãå-
íîìíî çàìåùåííûõ ëèíèé, òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé ðàç-
ëè÷íûõ âèäîâ ñ ÷àñòîòîé îò 3 äî 30 % êëåòîê â ïûëüíè-
êå. Âñå ýòè ôåíîòèïû õàðàêòåðèçîâàëèñü åäèíîîáðàçèåì
ñ òî÷êè çðåíèÿ ñòðóêòóðû ìíîãîïîëþñíûõ âåðåòåí, êîòî-
ðûå âñåãäà áûëè òîëüêî òðåõïîëþñíûìè.

Â 18 èç 29 èçó÷åííûõ íàìè ãåíîòèïîâ ñ ïîëèàðêàëü-
íûìè âåðåòåíàìè öèêë ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà â

ìåéîçå ïðîõîäèë áåç äåïîëèìåðèçàöèè ìèêðîòðóáî÷êî-
âûõ ïó÷êîâ â ïðîôàçå—ïðîìåòàôàçå, òàê ÷òî åãî ïðåîáðà-
çîâàíèÿ â õîäå ôîðìèðîâàíèÿ ïîëèàðêàëüíîãî âåðåòåíà
ìîæíî áûëî íàáëþäàòü íåïîñðåäñòâåííî. Â ÌÊÏ âñåõ
ýòèõ ãåíîòèïîâ ïðîöåññ ïðåîáðàçîâàíèÿ öèòîñêåëåòà îò
èíòåðôàçû äî ïîçäíåé ïðîìåòàôàçû ïðîèñõîäèë òàê æå,
êàê è ïðè ôîðìèðîâàíèè áèïîëÿðíûõ âåðåòåí â íîðìå.
Ò. å. â ïðîôàçå íàáëþäàëîñü ôîðìèðîâàíèå ïåðèíóêëå-
àðíîé ñèñòåìû öèòîñêåëåòà â âèäå ïëîñêîãî ìåðèäèî-
íàëüíî îðèåíòèðîâàííîãî êîëüöà (ðèñ. 1, à); ïîñëå ðàñ-
ïàäà ÿäåðíîé îáîëî÷êè êîëüöî ðàçäåëÿëîñü íà îòäåëüíûå
ïó÷êè ÌÒ, êîòîðûå âûïðÿìëÿëèñü, ïîâîðà÷èâàëèñü è
ïðîíèêàëè â çîíó áûâøåãî ÿäðà, ïðèíèìàÿ âèä õàîòè÷å-
ñêîé ñåòè (ðèñ. 1, á, â). Â ïîçäíåé ïðîìåòàôàçå èç ýòîé
âíåøíå íîðìàëüíîé õàîòè÷åñêîé ôèãóðû öèòîñêåëåòà
ôîðìèðîâàëîñü òðåõïîëþñíîå ïîëèàðêàëüíîå âåðåòåíî
âìåñòî áèïîëÿðíîãî (ðèñ. 1, ã, ä).

Õðîìîñîìû êàê â óíèâàëåíòíîì, òàê è â áèâàëåíò-
íîì ñîñòîÿíèÿõ (â çàâèñèìîñòè îò ãåíîòèïà) ðàñïðåäåëÿ-
ëèñü ñëó÷àéíûì îáðàçîì ìåæäó òðåìÿ ïîëþñàìè. Èíòå-
ðåñíî, ÷òî ðåäóêöèîííî îðèåíòèðîâàííûå óíèâàëåíòû â
ìåéîçå ãàïëîèäîâ è àëëîãàïëîèäîâ, íåñóùèå îäíó êèíå-
òîõîðíóþ ôèáðèëëó, â ìåòàôàçå ñêàïëèâàëèñü íà ýêâàòî-
ðàõ ïîëèàðêàëüíîãî âåðåòåíà, ôîðìèðóÿ ïîäîáèå òðîé-
íîé ìåòàôàçíîé ïëàñòèíêè (ðèñ. 1, å). Ñîãëàñíî íàøèì
íàáëþäåíèÿì, òàê æå âåäóò ñåáÿ ìîíîîðèåíòèðîâàííûå
óíèâàëåíòû â ïåðâîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè â áèïîëÿð-
íûõ âåðåòåíàõ. Â àíàôàçå óíèâàëåíòû (èëè õðîìîñî-
ìû/õðîìàòèäû) ðàñõîäÿòñÿ ê ïîëþñàì, ôîðìèðóÿ òðè òå-
ëîôàçíûå ãðóïïû (ðèñ. 1, æ, ç). Â òåëîôàçå íà ýêâàòîðå
ìåæäó òðåìÿ ïîëþñàìè çàêëàäûâàþòñÿ òðè êëåòî÷íûå
ïëàñòèíêè, ïðîèñõîäÿò öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå òðåõ
ôðàãìîïëàñòîâ è öèòîêèíåç (ðèñ. 1, ç). Ôèáðèëëû ôðàã-
ìîïëàñòîâ äåìîíñòðèðóþò òàêîé æå èçãèá, êàê â íîðìå,
è ñòðóêòóðà öèòîñêåëåòíîé ñèñòåìû ôðàãìîïëàñòîâ íå
îòëè÷àåòñÿ îò òàêîâîé â áèïîëÿðíîì âåðåòåíå. Â ðåçóëü-
òàòå ïîñëåäîâàòåëüíîãî öèòîêèíåçà â ÌÊÏ îäíîäîëüíûõ
ñ ïîëèàðêàëüíûì âåðåòåíîì â èíòåðêèíåçå ôîðìèðóþòñÿ
òðèàäû âìåñòî äèàä. Ó äâóäîëüíûõ (ëèíèè êàðòîôåëÿ
RX29) â èíòåðêèíåçå ïðèñóòñòâóþò òðè ÿäðà â îáùåé öè-
òîïëàçìå. Âî âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè â êàæäîé
êëåòêå òðèàäû ôîðìèðóåòñÿ áèïîëÿðíîå âåðåòåíî, è íà
ñòàäèè òåòðàä îáðàçóåòñÿ ãåêñàäà èç 6 êëåòîê. Ôîðìèðî-
âàíèÿ òðåõïîëþñíûõ âåðåòåí â êëåòêàõ — ÷ëåíàõ òðèà-
äû — ìû íå íàáëþäàëè, õîòÿ òåîðåòè÷åñêè ýòî âîçìîæíî
è âåäåò ê ôîðìèðîâàíèþ ïîëèàä ñ ÷èñëîì êëåòîê âû-
øå 6. Ïî-âèäèìîìó, ôîðìèðîâàíèå òðåõïîëþñíûõ âåðå-
òåí â îäíîé ÌÊÏ â îáîèõ äåëåíèÿõ ìåéîçà — äîâîëüíî
ðåäêîå ñîáûòèå. Ìû íàáëþäàëè ôîðìèðîâàíèå òðåõïî-
ëþñíûõ âåðåòåí âî âòîðîì äåëåíèè ìåéîçà â êëåòêàõ —
÷ëåíàõ äèàä — â ðÿäå ãåíîòèïîâ, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ
ôîðìèðîâàíèåì ïîëèàðêàëüíûõ âåðåòåí â íåêîòîðûõ
ÌÊÏ â ïåðâîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè. Â ëèíèÿõ òðàíñ-
ãåííîãî êàðòîôåëÿ RX29 ïîëèàðêàëüíûå âåðåòåíà âî
âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ôîðìèðóþòñÿ çíà÷èòåëü-
íî ÷àùå, ÷åì â ïåðâîì (15 è 3 % êëåòîê ñîîòâåòñòâåííî).
Ýòî ïðèâîäèò ê ìàññîâîìó ïîÿâëåíèþ ïåíòàä è ãåêñàä íà
ñòàäèè òåòðàä â çàâèñèìîñòè îò òîãî, â îäíîì èëè â îáî-
èõ äî÷åðíèõ ÿäðàõ ôîðìèðóþòñÿ òðåõïîëþñíûå âåðåòå-
íà (ðèñ. 2, ä—ç). Ýòî æå íàáëþäàåòñÿ â ÌÊÏ ãàïëîèäîâ
êóêóðóçû.

Èíòåðåñíî, ÷òî â òðåõïîëþñíîì âåðåòåíå ó äèãàïëî-
èäà êóêóðóçû áèâàëåíòû, íåñóùèå ïðîòèâîïîëîæíî îðè-
åíòèðîâàííûå êèíåòîõîðíûå ôèáðèëëû, ðàñïðåäåëÿþòñÿ
òîëüêî ìåæäó äâóìÿ ïîëþñàìè, à òðåòèé îñòàåòñÿ «ïóñ-
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òûì», ò. å. îáðàçîâàí èñêëþ÷èòåëüíî öåíòðàëüíûìè
ôèáðèëëàìè âåðåòåíà (ðèñ. 2, à—ã). Â ðåçóëüòàòå â òðåõ-
ïîëþñíîì âåðåòåíå ïðîèñõîäèò áèïîëÿðíàÿ ñåãðåãàöèÿ
õðîìîñîì. Ýòîãî, âïðî÷åì, íå íàáëþäàåòñÿ â äàííîì ãå-
íîòèïå ïðè ñåãðåãàöèè õðîìîñîì â ïîëèàðêàëüíîì âåðå-
òåíå âî âòîðîì äåëåíèè ìåéîçà, êîãäà õðîìîñîìû òàêæå
íåñóò ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâëåííûå êèíåòîõîðíûå
ôèáðèëëû, íî ðàñïðåäåëÿþòñÿ ìåæäó ïîëþñàìè ðàâíî-
ìåðíî. Â ìåéîçå ó ëèíèé òðàíñãåííîãî êàðòîôåëÿ Sola-
num tuberosum RX29 áèâàëåíòû òàêæå ðàñïðåäåëÿþòñÿ
ðàâíîìåðíî ìåæäó òðåìÿ ïîëþñàìè ïîëèàðêàëüíîãî âå-
ðåòåíà. Â ðåçóëüòàòå öèòîêèíåçà â ÌÊÏ îïèñàííûõ âû-
øå äèãàïëîèäîâ êóêóðóçû ñ áèïîëÿðíîé îðèåíòàöèåé áè-
âàëåíòîâ â òðåõïîëþñíîì âåðåòåíå ôîðìèðóåòñÿ òðèàäà
ñ îäíèì áåçúÿäåðíûì ÷ëåíîì — öèòîïëàñòîì (ðèñ. 2,
â, ã, ë, ì).

Â íåêîòîðûõ ãåíîòèïàõ ìû íàáëþäàëè îòêëîíåíèÿ
îò «íîðìàëüíîé» ñòðóêòóðû ïîëèàðêàëüíîãî âåðåòåíà,
âûçâàííûå äîïîëíèòåëüíûìè íàðóøåíèÿìè ïðî÷èõ ïðî-
öåññîâ ïðîìåòàôàçû, â ÷àñòíîñòè ïîëèàðêàëüíûå âåðåòå-
íà ñ èçîãíóòûìè ôèáðèëëàìè, ñ äâóìÿ êîíâåðãåíòíûìè è
îäíèì äèâåðãåíòíûì ïîëþñîì, ìíîæåñòâåííûå è ìè-

íè-ïîëèàðêàëüíûå âåðåòåíà. Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî,
ñîãëàñíî íàøèì íàáëþäåíèÿì, êëåòêè ñ òðåõïîëþñíûìè
ôèãóðàìè öèòîñêåëåòà íåïðåìåííî ïðèñóòñòâóþò íà ñòà-
äèè ïîçäíåé ïðîìåòàôàçû ïðàêòè÷åñêè â êàæäîì ïûëü-
íèêå â ìåéîçå äèêîãî òèïà èëè ñ àñèíàïòè÷åñêèì ìåéî-
çîì, íî ñ íîðìàëüíûì öèêëîì öèòîñêåëåòà. Ýòè òðåõïî-
ëþñíûå âåðåòåíà ïðèñóòñòâóþò ïðèìåðíî â 3 % ÌÊÏ, íî
çàòåì íåèçìåííî ôîðìèðóþòñÿ â áèïîëÿðíûå, òàê ÷òî íà
ñòàäèè ìåòàôàçû òðåõïîëþñíûå âåðåòåíà îòñóòñòâóþò.
Èçó÷èòü ýòîò ïðîöåññ â ìåéîçå äèêîãî òèïà íåâîçìîæíî
ïî ïðè÷èíå ìàëîé äîëè ÌÊÏ ñ òðåõïîëþñíûìè âåðåòå-
íàìè â ïîçäíåé ïðîìåòàôàçå. Îäíàêî íåêîòîðûå åãî äå-
òàëè âñêðûâàþòñÿ â ïðîìåòàôàçå ìåéîçà ñ ôåíîòèïîì
stickiness ó ìåéìóòàíòà êóêóðóçû mei025. Â ýòîì ñëó÷àå
õðîìîñîìû â ïðîôàçå ñëèïàþòñÿ è ïîñëå ðàñïàäà ÿäåð-
íîé îáîëî÷êè âûñòóïàþò êàê åäèíûé êîíãëîìåðàò. Öèêë
ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà è ôóíêöèÿ êèíåòîõîðîâ íå
íàðóøàþòñÿ, òàê ÷òî â ìåòàôàçå â 100 % ÌÊÏ ôîðìèðó-
þòñÿ áèïîëÿðíûå âåðåòåíà ñ êîíãëîìåðàòîì ñëèïøèõñÿ
õðîìîñîì íà ýêâàòîðå (Øàìèíà è äð., 1981). Îäíàêî ïðî-
ìåòàôàçà ñèëüíî ïðîäëåíà, è â ïîçäíåé ïðîìåòàôàçå ìî-
æåò ïðèñóòñòâîâàòü äî 30 % ÌÊÏ ñ òðàíçèòíûì òðåõïî-
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Ðèñ. 1. Ôîðìèðîâàíèå è ôóíêöèÿ ìíîãîïîëþñíîãî âåðåòåíà â ìàòåðèíñêèõ êëåòêàõ ïûëüöû (ÌÊÏ).

à—ä — ìîðôîãåíåç òðåõïîëþñíîãî âåðåòåíà â ÌÊÏ ïøåíè÷íî-ïûðåéíûõ ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ (ÏÏÃ F1): a — ïåðèíóêëåàðíîå öèòîñêåëåòíîå
êîëüöî â ïðîôàçå I, á — âõîä öèòîñêåëåòà â çîíó áûâøåãî ÿäðà ïîñëå ðàñïàäà ÿäåðíîé îáîëî÷êè, â — õàîòè÷åñêàÿ ôèãóðà öèòîñêåëåòà â ñðåäíåé ïðîìå-
òàôàçå, ã — ïîçäíÿÿ ïðîìåòàôàçà, ä — òðåõïîëþñíîå âåðåòåíî â ìåòàôàçå I. e—ç — ôóíêöèÿ ìíîãîïîëþñíîãî âåðåòåíà â õîäå ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ
ÌÊÏ ÏÏÃ F1: e — ìåòàôàçíàÿ ïëàñòèíêà â òðåõïîëþñíîì âåðåòåíå (ôèêñàöèÿ ïî Êàðíóà), æ — òðåõïîëþñíîå ðàñõîæäåíèå õðîìîñîì â ïîçäíåé àíà-
ôàçå, ç — öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòîâ è êëåòî÷íûõ ïëàñòèíîê â òåëîôàçå I â òðåõïîëþñíîì âåðåòåíå. è—ì — ïåðåõîä îò òðåõïîëþñíîãî
âåðåòåíà ê áèïîëÿðíîìó â ÌÊÏ ìåéîòè÷åñêîãî ìóòàíòà mei025: è — ñôîðìèðîâàííîå òðåõïîëþñíîå âåðåòåíî ñ êîíâåðãåíòíûìè ïîëþñàìè; ê, ë — äè-

âåðãåíöèÿ ôèáðèëë íà ïîëþñàõ è ïåðåìåùåíèå èõ â áèïîëÿðíîå ïîëîæåíèå; ì — áèïîëÿðíîå âåðåòåíî â ìåòàôàçå I. Îá. 100�, îê. 10�.



ëþñíûì âåðåòåíîì ñ êîíâåðãåíòíûìè ïîëþñàìè (ðèñ. 1,
è). Ïåðåõîä îò òðåõïîëþñíîãî ê áèïîëÿðíîìó âåðåòåíó
îñóùåñòâëÿåòñÿ íà ôîíå äèâåðãåíöèè ôèáðèëë íà ïîëþ-
ñàõ òðåõïîëþñíîãî âåðåòåíà è ïåðåîðèåíòàöèè ôèáðèëë
â áèïîëÿðíîå ïîëîæåíèå (ðèñ. 1, ê—ì). Ïåðåõîä ê ïîë-
íîé õàîòè÷åñêîé ôèãóðå â äàííîì ôåíîòèïå íåâîçìîæåí
ïî ïðè÷èíå ñëèïàíèÿ õðîìîñîì, òàê ÷òî êèíåòîõîðíûå
ôèáðèëëû â ñîñòàâå ïîëóâåðåòåí ïåðåìåùàþòñÿ êàê åäè-
íîå öåëîå. Îäíàêî ðàçðóøåíèå ñòðóêòóðû ïîëþñîâ (äè-
âåðãåíöèÿ) òðåõïîëþñíîãî âåðåòåíà è ïîñëåäóþùàÿ êîí-
âåðãåíöèÿ ôèáðèëë íà ïîëþñàõ áèïîëÿðíîãî âåðåòåíà
õîðîøî ïðîñìàòðèâàþòñÿ (ðèñ. 1, ê, ë).

Îáñóæäåíèå

Ìíîãîïîëþñíûå âåðåòåíà â æèâîòíûõ êëåòêàõ ÿâëÿ-
þòñÿ ðåçóëüòàòîì íåñîîòâåòñòâèÿ ÷èñëà öåíòðîñîìíûõ
öèêëîâ ÷èñëó êëåòî÷íûõ äåëåíèé, à òàêæå íàðóøåíèÿ
ñòðóêòóðíîé öåëîñòíîñòè öåíòðîñîìû. Åñëè â êëåòêå â
ðåçóëüòàòå ýòèõ àíîìàëèé ïðèñóòñòâóåò áîëåå äâóõ öåíò-
ðîñîì, òî íà ñîîòâåòñòâóþùåé ñòàäèè êëåòî÷íîãî öèêëà

â íåé áóäåò ôîðìèðîâàòüñÿ ìíîãîïîëþñíîå âåðåòåíî ñ
÷èñëîì ïîëþñîâ, êðàòíûì 2. Åñëè â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå
ïðèñóòñòâóåò ãèáêàÿ öåíòðîñîìà, êàê ïîëàãàåò Ìýçèÿ, òî
ñìûñë åå ôóíêöèîíèðîâàíèÿ çàêëþ÷àåòñÿ â óäâîåíèè ïå-
ðåä êàæäûì äåëåíèåì êëåòêè. Ïîýòîìó ìóëüòèïîëÿðíûå
âåðåòåíà â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå, âîçíèêàþùèå âñëåäñò-
âèå íàðóøåíèÿ öåíòðîñîìíîãî öèêëà, äîëæíû èìåòü
÷èñëî ïîëþñîâ, êðàòíîå 2. Îäíàêî â äåñÿòêàõ ðàçëè÷íûõ
ãåíîòèïîâ ñ ïîëèàðêàëüíûìè âåðåòåíàìè, îõâàòûâàþ-
ùèõ íåñêîëüêî âèäîâ îäíîäîëüíûõ è äâóäîëüíûõ ðàñòå-
íèé, ìû âèäåëè íåèçìåííî òîëüêî òðåõïîëþñíûå âåðå-
òåíà.

×åì ýòî ìîæåò îáúÿñíÿòüñÿ? Ìû ïîëàãàåì, ÷òî ôîð-
ìèðîâàíèå ìóëüòèïîëÿðíûõ âåðåòåí â ðàñòèòåëüíîé
êëåòêå ïðèíöèïèàëüíî îòëè÷àåòñÿ îò òàêîâîãî â æèâîò-
íîé è íå ñâÿçàíî ñ íàðóøåíèåì öèêëà èëè ñòðóêòóðû ãè-
ïîòåòè÷åñêîé öåíòðîñîìû. Àíàëèç ìîðôîãåíåçà òðåõïî-
ëþñíîãî ïîëèàðêàëüíîãî âåðåòåíà óêàçûâàåò íà òî, ÷òî
îíî ñòðîèòñÿ èç âíåøíå íîðìàëüíîé õàîòè÷åñêîé ñèñòå-
ìû áèïîëÿðíûõ âåðåòåííûõ ôèáðèëë, êîòîðûå ôîðìèðó-
þòñÿ â ñðåäíåé ïðîìåòàôàçå (Shamina et al., 2003; Øàìè-
íà è äð., 2004). Ïðè ýòîì êèíåòîõîðíûå ôèáðèëëû ìîãóò
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Ðèñ. 2. Ðåçóëüòàò äåëåíèÿ ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ïûëüöû (ÌÊÏ) ñ ìíîãîïîëþñíûìè âåðåòåíàìè.

à—ã — òðåõïîëþñíûå âåðåòåíà â ÌÊÏ äèãàïëîèäà êóêóðóçû Zea mays: a — ïðîìåòàôàçà I, á — òðåõïîëþñíîå âåðåòåíî â ìåòàôàçå I ñ áèïîëÿðíî îðè-
åíòèðîâàííûìè áèâàëåíòàìè, â — òðèàäà ñ öèòîïëàñòîì, ã — òåëîôàçà II â òðèàäå ñ öèòîïëàñòîì. ä—ç — ôîðìèðîâàíèå ïåíòàä è ãåêñàä â ÌÊÏ êëîíà
êàðòîôåëÿ RX29: ä, å — ÌÊÏ íà ñòàäèè ìåòàôàçû II â äâóõ îïòè÷åñêèõ ïëîñêîñòÿõ: ïðàâîå âåðåòåíî òðåõïîëþñíîå, ëåâîå — áèïîëÿðíîå; æ — äâà
òðåõïîëþñíûõ âåðåòåíà â ìåòàôàçå II; ç — ðåçóëüòàò ñåãðåãàöèè õðîìîñîì â ÌÊÏ ñ îäíèì òðè- è îäíèì áèïîëÿðíûì âåðåòåíàìè. è — ñõåìà ñòðîåíèÿ
òðåõïîëþñíîãî âåðåòåíà (ïîëÿðíîñòü ÌÒ îáîçíà÷åíà ñîîáðàçíî ìîðôîôóíêöèîíàëüíûì õàðàêòåðèñòèêàì ìíîãîïîëþñíîãî âåðåòåíà). ê — ñõåìà ðå-

çóëüòàòà äåëåíèÿ êëåòêè ñ òðåõïîëþñíûì âåðåòåíîì. ë, ì — ñõåìà ðåçóëüòàòîâ äåëåíèÿ ÌÊÏ äèãàïëîèäà êóêóðóçû (à—ã). Îá. 100�, îê. 10�.



è íå áûòü áèïîëÿðíûìè (íàïðèìåð, ïðè óíèâàëåíòíîì
ñîñòîÿíèè õðîìîñîì â ÌÊÏ îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ ïåð-
âîãî ïîêîëåíèÿ). Ðàññìîòðèì ïðîñòåéøèé ñëó÷àé: ïîëè-
àðêàëüíîå âåðåòåíî, ñôîðìèðîâàííîå èç áèïîëÿðíûõ
öåíòðàëüíûõ è áèïîëÿðíûõ êèíåòîõîðíûõ ôèáðèëë (êàê
â ÌÊÏ êëîíîâ êàðòîôåëÿ è òàáàêà). Ñòðóêòóðà òðåõïî-
ëþñíîãî âåðåòåíà è åãî ôóíêöèè â àíàôàçå (òðàíñïîðò
õðîìîñîì ê ïîëþñàì) è â òåëîôàçå (òðàíñïîðò ïëàñòîñîì
ê ýêâàòîðó, íîðìàëüíîå ñòðîåíèå êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè è
íîðìàëüíîå öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòîâ)
óêàçûâàþò íà òî, ÷òî (–)-êîíöû áèïîëÿðíûõ ôèáðèëë íà-
õîäÿòñÿ íà ïîëþñàõ, à îáëàñòè ïåðåêðûâàíèÿ (+)-êîíöîâ
ÌÒ â ñîñòàâå öåíòðàëüíûõ ôèáðèëë — íà «ýêâàòîðàõ»
âåðåòåíà (ñì. ñõåìó: ðèñ. 2, è, ê). Öåëîñòíîñòü öåíòðàëü-
íûõ ôèáðèëë â ñîñòàâå ïîëèàðêàëüíîãî âåðåòåíà ïîä-
òâåðæäàåòñÿ íîðìàëüíîé ñòðóêòóðîé è íîðìàëüíûì öåí-
òðîáåæíûì äâèæåíèåì ôðàãìîïëàñòîâ, ïîñêîëüêó ïîêà-
çàíî, ÷òî â ÌÊÏ ôóíêöèþ ôðàãìîïëàñòà èñïîëíÿþò
èìåííî öåíòðàëüíûå ôèáðèëëû âåðåòåíà (Äîðîãîâà,
2004).

Ïîëèàðêàëüíûå âåðåòåíà ôîðìèðóþòñÿ èç õàîòè÷å-
ñêîé ñåòè áèïîëÿðíûõ âåðåòåííûõ ôèáðèëë â ðåçóëüòàòå
íàðóøåíèÿ ïðîöåññîâ áèïîëÿðíîé îðèåíòàöèè ôèáðèëë
ïðè îñóùåñòâëåíèè íà ýòîì ôîíå êîíâåðãåíöèè èõ
(–)-êîíöîâ. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü ïðîñòåéøèé ìåõàíèçì
òàêîãî ìîðôîãåíåçà: (–)-íàïðàâëåííûé òðàíñïîðò (–)-êîí-
öîâ ÌÒ âäîëü òåëà äðóãèõ ÌÒ. Äëÿ ýòîãî íå íóæíà ïà-
ðàëëåëüíàÿ êîîðèåíòàöèÿ ôèáðèëë, ïðîöåññ ìîæåò îñó-
ùåñòâëÿòüñÿ â èõ õàîòè÷åñêîé ñåòè çà ñ÷åò àêòèâíîñòè
ñîîòâåòñòâóþùèõ ìèêðîòðóáî÷êîàññîöèèðîâàííûõ áåë-
êîâ (MAPs). Â ðåçóëüòàòå (–)-êîíöû ÌÒ ñáëèæàþòñÿ â
òî÷êàõ êîíâåðãåíöèè.

Ïî÷åìó ïîëèàðêàëüíîå âåðåòåíî ïðàêòè÷åñêè âñåãäà
òðåõïîëþñíîå? Ïî-âèäèìîìó, àññîöèàöèÿ ôèáðèëë â
òðåóãîëüíóþ ôèãóðó îáúÿñíÿåòñÿ ãåîìåòðè÷åñêèìè îñî-
áåííîñòÿìè ñòðóêòóðû ïîëþñîâ, ò. å. îñîáåííîñòÿìè
êîíâåðãåíöèè ôèáðèëë. Óãîë, ïîä êîòîðûì ñõîäÿòñÿ
ôèáðèëëû íà ïîëþñàõ òðåõïîëþñíîãî âåðåòåíà, áëèæå
âñåãî ê ñòðóêòóðå íîðìàëüíîãî ïîëþñà â áèïîëÿðíîì âå-
ðåòåíå. Ýòî ìîæåò îïðåäåëÿòüñÿ õàðàêòåðîì äåéñòâèÿ
áåëêîâ, êîòîðûå «ñòÿãèâàþò» (–)-êîíöû ÌÒ íà ïîëþñàõ.
×òîáû îáðàçîâàòü çà ñ÷åò êîíâåðãåíöèè (–)-êîíöîâ êâàä-
ðàò (÷åòûðåõïîëþñíîå âåðåòåíî), ôèáðèëëû äîëæíû
ñõîäèòüñÿ êîíöàìè ïîä óãëîì 90°. Ýòî âîçìîæíî, ïî-
ñêîëüêó ìû íàáëþäàëè àíîìàëüíûå âåðåòåíà ñ êîíâåðãè-
ðîâàííûìè ïîëþñàìè, ãäå ôèáðèëëû ñõîäÿòñÿ â îäíó
òî÷êó ïîä òóïûì óãëîì è èìåþò âèä ìîíîàñòåðà (Shami-
na et al., 2003). Ñî÷åòàíèå ýòîé àíîìàëèè ñòðóêòóðû ïî-
ëþñà ñ àíîìàëèåé «ïîëèàðêàëüíîå âåðåòåíî» äàñò,
ïî-âèäèìîìó, ôåíîòèï ÷åòûðåõïîëþñíîãî âåðåòåíà. Ýòî
ñîáûòèå áîëåå ðåäêîå. Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî, äëÿ
òîãî ÷òîáû èç õàîòè÷åñêîé ôèãóðû öèòîñêåëåòà çà ñ÷åò
êîíâåðãåíöèè ñôîðìèðîâàëîñü åäèíîå ïîëèàðêàëüíîå
âåðåòåíî (à íå íåñêîëüêî), íóæíî, ÷òîáû â ïîçäíåé ïðî-
ìåòàôàçå îñóùåñòâèëñÿ òàêæå ïðîöåññ êîíñîëèäàöèè
ôèáðèëë (Øàìèíà è äð., 2004). Ýòîò æå ïðîöåññ, ïî íà-
øåìó ìíåíèþ, ìîæåò ïðåïÿòñòâîâàòü ôîðìèðîâàíèþ ïî-
ëèàðêàëüíûõ âåðåòåí ñ á �îëüøèì ÷èñëîì ïîëþñîâ, ÷åì 3.

Ìíîãîïîëþñíîå âåðåòåíî ìîæåò ôîðìèðîâàòüñÿ òàê-
æå, åñëè ïðîöåññ êîíâåðãåíöèè ôèáðèëë íà ïîëþñàõ
ïðîèñõîäèò íå â êîíöå ïîçäíåé ïðîìåòàôàçû, à â íà÷àëå,
äî îñóùåñòâëåíèÿ ïðîöåññîâ áèïîëÿðíîé îðèåíòàöèè
ôèáðèëë. Ýòî ïîñòîÿííî ïðîèñõîäèò â íåáîëüøîì ÷èñëå
ÌÊÏ êàæäîãî ïûëüíèêà ñ íîðìàëüíûì ìåéîçîì. Â ýòèõ
óñëîâèÿõ ÷èñëî ïîëþñîâ êîððåêòèðóåòñÿ, ïî-âèäèìîìó,

çà ñ÷åò âîçâðàòà ê õàîòè÷åñêîé ôèãóðå è ïîñëåäóþùåé
ïåðåîðèåíòàöèè ôèáðèëë. Ïîäîáíûé ïðîöåññ (ðàçúåäè-
íåíèå êîíâåðãèðîâàííûõ êîíöîâ ôèáðèëë) ïðîèñõîäèò â
ìèòîçå ïðè ïåðåõîäå îò ïðîôàçíîãî âåðåòåíà ñ êîíâåð-
ãåíòíûìè ïîëþñàìè ê õàîòè÷åñêîé ïðîìåòàôàçíîé ôè-
ãóðå (DeMey et al., 1982; Wang et al., 1991). Ïðè ýòîì áè-
ïîëÿðíîå ïðîôàçíîå âåðåòåíî ñ êîíâåðãåíòíûìè ïîëþ-
ñàìè ðàñïàäàåòñÿ íà îòäåëüíûå ôèáðèëëû, êîòîðûå
ïðèîáðåòàþò õàîòè÷åñêóþ îðèåíòàöèþ. Èíòåðåñíàÿ àíî-
ìàëèÿ öèêëà ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà, ìîãóùàÿ ñëó-
æèòü èëëþñòðàöèåé íàðóøåíèÿ ïðîöåññà õàîòèçàöèè,
îïèñàíà â ìåéîçå ó Paspalum: ñôîðìèðîâàííûå ìåòàôàç-
íûå âåðåòåíà âíåçàïíî ðàñïàäàþòñÿ è ïðåâðàùàþòñÿ â
õàîòè÷åñêóþ ñåòü ôèáðèëë, âîçâðàùàÿñü â êîíôèãóðà-
öèþ ñðåäíåé ïðîìåòàôàçû (Pagliarini et al., 1998). Ýòîò
ôåíîìåí ìîæíî îáúÿñíèòü äåéñòâèåì äîïîëíèòåëüíîãî,
âíåî÷åðåäíîãî ïðîöåññà õàîòèçàöèè, ïðîèçîøåäøåãî íå
âîâðåìÿ.

Àâòîðû âûðàæàþò ãëóáîêóþ áëàãîäàðíîñòü Ã. Ì. Ñå-
ðþêîâó (Îìñêèé ãîñóäàðñòâåííûé àãðîóíèâåðñèòåò),
Ý. Ð. Çàáèðîâîé (Êðàñíîäàðñêèé íàó÷íî-èññëåäîâàòåëü-
ñêèé èíñòèòóò ñåëüñêîãî õîçÿéñòâà) è À. Ì. Îðëîâîé
(Èíñòèòóò öèòîëîãèè è ãåíåòèêè ÑÎ ÐÀÍ, Íîâîñèáèðñê)
çà ñîäåéñòâèå â âûïîëíåíèè íàñòîÿùåé ðàáîòû.
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POLYARCHAL SPINDLES IN HIGHER PLANT MEIOSIS
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Morphogenesis and functioning of polyarchal spindles in higher plant meiosis were studied. A mechanism
of anastral spindle formation in discussed.
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