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Â ðàáîòå èçó÷åí ïðîöåññ ïåðåõîäà öèòîñêåëåòà îò âåðåòåíà äåëåíèÿ ê ôðàãìîïëàñòó â ìàòåðèíñêèõ
êëåòêàõ ïûëüöû â ìåéîçå äèêîãî òèïà ó ðÿäà âèäîâ îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé è ó ôîðì ñ àíîìàëüíûì öèòî-
êèíåçîì. Ïîêàçàíî, ÷òî â ïîñëåäîâàòåëüíîì öèòîêèíåçå ôóíêöèþ ôðàãìîïëàñòà âûïîëíÿþò ôèáðèëëû
öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà. Â õîäå öèòîêèíåçà îíè ñîâåðøàþò öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå, èçãèáàþòñÿ è óìíî-
æàþòñÿ çà ñ÷åò óâåëè÷åíèÿ êîëè÷åñòâà âõîäÿùèõ â íèõ ìèêðîòðóáî÷åê. Ïîêàçàíà íåçàâèñèìîñòü äâèæå-
íèÿ ôðàãìîïëàñòà îò ïðèñóòñòâèÿ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè. Íà îñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ äàííûõ ïðåäëîæåíà
ìîäåëü öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà â ìåéîçå ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì öèòîêèíåçîì.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: öèòîñêåëåò, ìèêðîòðóáî÷êè, ôðàãìîïëàñò, öèòîêèíåç, äåëåíèå êëåòêè, ìåéî-
òè÷åñêèå ìóòàíòû.

Îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ öèòîñêåëåòà â òåëîôàçå — àâòî-
íîìèçàöèÿ äî÷åðíèõ ãåíîìîâ ïóòåì ðàçäåëåíèÿ öèòî-
ïëàçìû, ò. å. îñóùåñòâëåíèå ïðîöåññîâ öèòîêèíåçà. Â
õîäå ýâîëþöèè ðàñòåíèÿ âûðàáîòàëè ñïîñîá öèòîêèíåçà,
ïðåäñòàâëÿþùèé ñîáîé ìîäèôèöèðîâàííûé ýêçîöèòîç.
Ïðè ýòîì ìåìáðàííûå ïóçûðüêè èç àïïàðàòà Ãîëüäæè
òðàíñïîðòèðóþòñÿ â ýêâàòîðèàëüíóþ çîíó öèòîïëàçìû,
îáðàçóþò òàì ìîíîñëîé (êëåòî÷íóþ ïëàñòèíêó), çàòåì
ñëèâàþòñÿ è ôîðìèðóþò ìåìáðàíû äî÷åðíèõ êëåòîê
(Staehelin, Hepler, 1996). Ïîñêîëüêó âåñü âíóòðèêëåòî÷-
íûé äèñòàíöèîííûé òðàíñïîðò îñóùåñòâëÿåòñÿ ìèêðî-
òðóáî÷êîâûì öèòîñêåëåòîì, èìåííî îí èãðàåò öåíòðàëü-
íóþ ðîëü â öèòîêèíåçå ðàñòèòåëüíîé êëåòêè, ãäå äëÿ ýòî-
ãî ôîðìèðóåòñÿ ñïåöèàëüíàÿ öèòîñêåëåòíàÿ ñòðóêòóðà —
ôðàãìîïëàñò (Gunning, 1982; Baskin, Cande, 1990). Â ëè-
øåííîé öåíòðîñîìû ðàñòèòåëüíîé êëåòêå ìåõàíèçìû ðå-
îðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà èç îäíîé ñòðóêòóðû â äðóãóþ
îñòàþòñÿ âî ìíîãîì íåèçâåñòíûìè. Â ÷àñòíîñòè, ýòî êà-
ñàåòñÿ ïåðåõîäà öèòîñêåëåòà îò âåðåòåíà äåëåíèÿ ê ôðàã-
ìîïëàñòó. Ýòîò ïåðåõîä îïèñûâàåòñÿ êàê ïîÿâëåíèå ìåæ-
äó äî÷åðíèìè ÿäðàìè îðèåíòèðîâàííûõ ñòðóêòóð öèòî-
ñêåëåòà (Baskin, Cande, 1990). Êëåòêà íå ìîæåò ñîçäàâàòü
ìèêðîòðóáî÷êè (ÌÒ) â ëþáîé ïðîèçâîëüíîé òî÷êå öèòî-
ïëàçìû. Ïîýòîìó îïèñàíèå âîçíèêíîâåíèÿ ÌÒ ôðàãìîï-
ëàñòà â èíòåðçîíàëüíîé îáëàñòè öèòîïëàçìû áåç ñîîòíå-
ñåíèÿ ñ àêòèâíîñòüþ è ëîêàëèçàöèåé ñîîòâåòñòâóþùèõ
öåíòðîâ îðãàíèçàöèè ÌÒ (ÖÎÌÒ) è áåç ñâÿçè ñ ïðåäøåñò-
âóþùèìè ñòðóêòóðàìè öèòîñêåëåòà (âåðåòåíîì äåëåíèÿ)
ÿâëÿåòñÿ íåäîñòàòî÷íûì äëÿ ïîíèìàíèÿ ïðîöåññîâ ðåîð-
ãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà íà ýòîé ñòàäèè. Â õîäå íîðìàëüíî-
ãî äåëåíèÿ ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà ïðîèñ-
õîäèò äîñòàòî÷íî áûñòðî, ïîýòîìó äîâîëüíî òðóäíî âûÿ-
âèòü åãî ïðîìåæóòî÷íûå ýòàïû è ïåðåõîäíûå ñòàäèè.

Íà ñòàäèÿõ îò ïðîôàçû äî àíàôàçû âêëþ÷èòåëüíî
öèêë ïåðåñòðîåê öèòîñêåëåòà â ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèÿõ

ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ïûëüöû (ÌÊÏ) íå ðàçëè÷àåòñÿ ó âè-
äîâ îäíîäîëüíûõ è äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé (Hogan, 1987;
Staiger, Cande, 1990; Øàìèíà è äð., 2000; Øàìèíà, 2003).
Ðàçëè÷èÿ íà÷èíàþòñÿ â òåëîôàçå, êîãäà ó îäíîäîëüíûõ
ïðîèñõîäèò ïîñëåäîâàòåëüíûé öèòîêèíåç â îáîèõ ìåéî-
òè÷åñêèõ äåëåíèÿõ, à ó äâóäîëüíûõ — îäíîâðåìåííûé
öèòîêèíåç â òåëîôàçå II. Â ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèÿõ öèòî-
êèíåç ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ ïîñëåäîâàòåëüíî ïîñëå
êàæäîãî äåëåíèÿ (êàê ó áîëüøèíñòâà âèäîâ îäíîäîëüíûõ
ðàñòåíèé) èëè òîëüêî â òåëîôàçå âòîðîãî ìåéîòè÷åñêîãî
äåëåíèÿ, îäíîâðåìåííî àâòîíîìèçèðóÿ ÷åòûðå äî÷åðíèõ
ÿäðà (êàê ó áîëüøèíñòâà âèäîâ äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé).
Ôðàãìîïëàñòû â ÌÊÏ ó äâóäîëüíûõ è îäíîäîëüíûõ âè-
äîâ ïðèíöèïèàëüíî íå ðàçëè÷àþòñÿ ïî ñòðîåíèþ: ýòî ñè-
ñòåìà äëèííûõ ìèêðîòðóáî÷êîâûõ ïó÷êîâ, îòõîäÿùèõ
îò îáëàñòè ðàñïîëîæåíèÿ äî÷åðíèõ ãðóïï õðîìîñîì è
ïåðåêðûâàþùèõñÿ (+)-êîíöàìè íà ýêâàòîðå, êàê è â ìè-
òîòè÷åñêîì ôðàãìîïëàñòå (Euteneuer, McIntosh, 1980;
Wick, 1991). Ïî íàïðàâëåíèþ ê (+)-êîíöàì ÌÒ îñóùåñò-
âëÿåòñÿ òðàíñïîðò ìåìáðàííûõ ïóçûðüêîâ àïïàðàòà Ãîëü-
äæè (ïëàñòîñîì) äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ èõ ìîíîñëîÿ — êëå-
òî÷íîé ïëàñòèíêè.

Îäíàêî ñïîñîá ôîðìèðîâàíèÿ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè
ôðàãìîïëàñòîì â ÌÊÏ îäíîäîëüíûõ ðåçêî îòëè÷àåòñÿ îò
òàêîâîãî â ÌÊÏ äâóäîëüíûõ. Â ïîñëåäîâàòåëüíîì öèòî-
êèíåçå ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà ñîâåðøàþò öåíòðîáåæ-
íîå äâèæåíèå â êîìïëåêñå ñ ðàñòóùåé êëåòî÷íîé ïëàñ-
òèíêîé, ïîäîáíî òîìó êàê ýòî ïðîèñõîäèò â ìèòîçå. Â îä-
íîâðåìåííîì öèòîêèíåçå ôðàãìîïëàñò íåïîäâèæåí (Van
Lammeren et al., 1985; Traas et al., 1989), è â ðàçäåëåíèè
öèòîïëàçìû ó÷àñòâóåò, êàê ñ÷èòàþò, èíâàãèíàöèÿ ìåìá-
ðàíû ìàòåðèíñêîé êëåòêè (Heslop-Harrison, 1971; Brown,
Lemmon, 1988). Ìåõàíèçì ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà
â ÌÊÏ ó îäíîäîëüíûõ äåòàëüíî íå îïèñàí. Íåäîñòàòî÷-
íî îïèñàí òàêæå çàâåðøàþùèé ýòàï öèêëà öèòîñêåëå-
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òà — ïðîöåññ ïåðåõîäà îò ôðàãìîïëàñòà ê èíòåðôàçíûì
ðàäèàëüíûì ïó÷êàì â ìåéîöèòàõ â îáîèõ äåëåíèÿõ ìåéî-
çà ó âèäîâ êàê îäíîäîëüíûõ, òàê è äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé.

Äëÿ èçó÷åíèÿ öèêëà ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà â
õîäå äåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè ìû ïðèìåíèëè ïîä-
õîä, çàêëþ÷àþùèéñÿ â àíàëèçå ðàçíîîáðàçíûõ àíîìàëèé
ýòîãî ïðîöåññà (Shamina et al., 2003). Óäîáíåå âñåãî èñ-
ïîëüçîâàòü äëÿ ýòîãî ìåéîòè÷åñêîå äåëåíèå, àíîìàëèè
êîòîðîãî íå âëèÿþò íà æèçíåñïîñîáíîñòü îðãàíèçìà è
ñðàâíèòåëüíî ëåãêî äîñòóïíû ó ðàñòåíèé. Àíàëèç àíî-
ìàëüíûõ äåëåíèé âåñüìà èíôîðìàòèâåí äëÿ èçó÷åíèÿ õà-
ðàêòåðèñòèê íîðìàëüíîãî ïðîöåññà âíóòðèêëåòî÷íûõ
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðåîáðàçîâàíèé. Ôîðìû ñ àíîìàëü-
íûì ìåéîçîì ñðàâíèòåëüíî ëåãêî äîñòóïíû ó ðàñòåíèé,
÷òî ïðåäîñòàâëÿåò âîçìîæíîñòü ðàçäåëèòü èçó÷àåìûé
ïðîöåññ íà îòäåëüíûå ñòàäèè èëè îáíàðóæèòü ïðîöåññû,
ñêðûòûå â íîðìå. Ñòðóêòóðà è ôóíêöèÿ ôðàãìîïëàñòà â
õîäå ïîñëåäîâàòåëüíîãî öèòîêèíåçà â ìåéîçå ó âèäîâ îä-
íîäîëüíûõ ðàñòåíèé àíàëîãè÷íû ìèòîòè÷åñêîìó, ïîýòî-
ìó äàííàÿ ìîäåëü âïîëíå àäåêâàòíà äëÿ èçó÷åíèÿ öèòî-
êèíåçà â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïðîâåäåíî èçó÷åíèå öèêëà ïåðå-
ñòðîåê ìèêðîòðóáî÷êîâîãî öèòîñêåëåòà â ìåéîòè÷åñêîì
äåëåíèè ðàñòèòåëüíîé êëåòêè íà ñòàäèÿõ îò òåëîôàçû äî
èíòåðêèíåçà â ÌÊÏ ðÿäà âèäîâ îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé â
íîðìå è ïðè ðàçëè÷íûõ àíîìàëèÿõ ó îòäàëåííûõ ãèáðè-
äîâ, ìåéîòè÷åñêèõ ìóòàíòîâ è àëëîïëàçìàòè÷åñêèõ ëè-
íèé. Ïîêàçàíî, ÷òî îñíîâîé ôðàãìîïëàñòà â ÌÊÏ îäíî-
äîëüíûõ âèäîâ ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì öèòîêèíåçîì ÿâëÿ-
þòñÿ ôèáðèëëû öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà, ñîâåðøàþùèå
öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå â êîìïëåêñå ñ íîâîîáðàçóþùè-
ìèñÿ ïîëþñíûìè ÌÒ. Ïðåäëîæåíà ìîäåëü öåíòðîáåæíî-
ãî äâèæåíèÿ ìåéîòè÷åñêîãî ôðàãìîïëàñòà êàê ìîäèôè-
êàöèÿ ïðîöåññîâ Â-àíàôàçû.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Â ðàáîòå áûë èññëåäîâàí ìåéîç äèêîãî òèïà ó âèäîâ
îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé ñåìåéñòâà çëàêîâûõ: Zea mays,
Triticum aestivum, Elytrigia elongatum è Secale cereale,
ìåéîç ó ïøåíè÷íî-ïûðåéíûõ ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïîêîëå-
íèÿ (ÏÏÃ F1) c íîðìàëüíûì öèêëîì öèòîñêåëåòà, àíî-
ìàëüíûé ìåéîç ó ÏÏÃ F1 ¹ 7-2 (T. aestivum ñîðòà Íîâî-
ñèáèðñêàÿ 67 � A. glaucum), ÏÏÃ F1 ¹ 30-2 è 30-4
(T. aestivum ñîðòà Êîðìîâàÿ 128 � Å. elongatum), ÏÏÃ F1
¹ 27-1 (T. aestivum cîðòà Ñàðàòîâñêàÿ 29 � À. glaucum),
¹ 21-1 (T. durum ñîðòà Àëòàéñêàÿ Íèâà � Å. elongatum),
¹ 1-90, 1-87 è 1-99 (E. elongatum � T. aestivum ñîðòà
Ëþòåñöåíñ 132), ÏÐÃ F1 (T. aestivum cîðòà Ñàðàòîâñêàÿ
29 � S. cereale ñîðòà Îíîõîéñêàÿ), à òàêæå â ïøåíè÷-
íî-ðæàíîé àëëîïëàçìàòè÷åñêîé ëèíèè ÑyANK9, ó ìåéî-
òè÷åñêèõ ìóòàíòîâ ms43 è dv (Zea mays).

Öèòîëîãè÷åñêèé àíàëèç ìåéîçà ïðîâîäèëè íà ñâåòî-
âîì óðîâíå ñ âèçóàëèçàöèåé ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà êëàññè-
÷åñêèì ìåòîäîì (ôèêñàöèÿ íà Íàâàøèíó è îêðàñêà àöåòî-
êàðìèíîì) è èììóíîîêðàøèâàíèåì íà òóáóëèí òîòàëüíûõ
äàâëåíûõ ïðåïàðàòîâ ïûëüíèêîâ (Shamina et al., 2003).

Ðåçóëüòàòû

Õîä öèòîêèíåçà â ÌÊÏ äèêîãî òèïà ó èçó÷åííûõ
íàìè âèäîâ çëàêîâûõ ïðîòåêàë åäèíîîáðàçíî. Ïîñëå
îêîí÷àíèÿ àíàôàçû âåðåòåíî â ÌÊÏ ñîñòîèò ïðàêòè÷å-

ñêè èç îäíèõ öåíòðàëüíûõ ôèáðèëë, ïðåäñòàâëÿþùèõ ñî-
áîé ñâîáîäíûå ïó÷êè ÌÒ, ñîåäèíåííûõ (+)-êîíöàìè íà
ýêâàòîðå (ðèñ. 1, à). Õðîìîñîìû â òåëîôàçå ìèíóþò ïî-
ëþñíûå ðàéîíû âåðåòåíà, òàê ÷òî òå îêàçûâàþòñÿ êàê áû
ïîä íèìè, ìåæäó òåëîôàçíûìè ãðóïïàìè õðîìîñîì è ýê-
âàòîðèàëüíîé îáëàñòüþ âåðåòåíà. Ñ íà÷àëîì òåëîôàçû
íà ýêâàòîðå âåðåòåíà íà÷èíàåò ôîðìèðîâàòüñÿ êëåòî÷íàÿ
ïëàñòèíêà â âèäå ìîíîñëîÿ ìåìáðàííûõ ïóçûðüêîâ
(ðèñ. 1, à). Ïîñëå òîãî êàê êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà ïåðåñå-
÷åò âñå âåðåòåíî (èëè îäíîâðåìåííî ñ ýòèì), öåíòðàëü-
íûå ôèáðèëëû âåðåòåíà ïåðåðàñïðåäåëÿþòñÿ òàêèì îá-
ðàçîì, ÷òî îêðóæàþò ðàñòóùèé êðàé êëåòî÷íîé ïëàñòèí-
êè â âèäå ïîëîãî öèëèíäðà — ôðàãìîïëàñòà (ðèñ. 1, á, â).
Ïî-âèäèìîìó, ýòî ïåðåðàñïðåäåëåíèå ïðîèñõîäèò ïóòåì
ïåðåìåùåíèÿ ïó÷êîâ ÌÒ èç öåíòðà ê êðàÿì. Âîçíèêàåò
ïîëíîå âïå÷àòëåíèå, ÷òî â ÌÊÏ ðîëü ôðàãìîïëàñòà èñ-
ïîëíÿþò öåíòðàëüíûå ôèáðèëëû âåðåòåíà, áîëåå òîãî —
îíè ïî ñóùåñòâó èì è ÿâëÿþòñÿ. Ñîãëàñíî íàøèì íàáëþ-
äåíèÿì, ôðàãìîïëàñò â ÌÊÏ ó îäíîäîëüíûõ — ýòî íå
ñîâîêóïíîñòü êîðîòêèõ ÌÒ âîêðóã êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè,
êàê â ìèòîçå, íî ñèñòåìà äëèííûõ ôèáðèëë, ñîåäèíÿþ-
ùèõ ïîëþñíûå ðàéîíû ñ ýêâàòîðîì è îêðóæàþùèõ ðàñ-
òóùèé êðàé êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè. Ïðè âèçóàëèçàöèè öè-
òîñêåëåòà íà ýòîé ñòàäèè êàê êëàññè÷åñêèìè ìåòîäàìè,
òàê è èììóíîîêðàøèâàíèåì (ðèñ. 1, ä—ç) ìû íå âèäåëè
íèêàêèõ ïðèçíàêîâ òîãî, ÷òîáû ñèñòåìà öåíòðàëüíûõ
ôèáðèëë âåðåòåíà â ìåéîçå ó îäíîäîëüíûõ çàìåíÿëàñü â
õîäå òåëîôàçû íà êàêîé-òî äðóãîé ñïåöèàëüíûé íàáîð
«ìèêðîòðóáî÷åê ôðàãìîïëàñòà».

Ðÿä àíîìàëèé âåðåòåíà äåëåíèÿ ïîäòâåðæäàåò íà-
áëþäåíèå, ñîãëàñíî êîòîðîìó îñíîâíûì êîìïîíåíòîì
ôðàãìîïëàñòà â ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ÿâëÿþòñÿ öåíò-
ðàëüíûå ôèáðèëëû âåðåòåíà. Òàê, ïðè íåêîòîðûõ àíîìà-
ëèÿõ ïåðåõîäà öèòîñêåëåòà îò ïåðèíóêëåàðíîé ñèñòåìû
ê âåðåòåíó äåëåíèÿ â ìåòàôàçå I ìîãóò ôîðìèðîâàòüñÿ
èçîãíóòûå S-îáðàçíûå âåðåòåíà (Øàìèíà è äð., 2003á).
Àíàôàçíîå äâèæåíèå õðîìîñîì â íèõ, òåì íå ìåíåå, ïðî-
èñõîäèò íîðìàëüíî (ðèñ. 1, è), à â òåëîôàçå íà ýêâàòîðå
çàêëàäûâàåòñÿ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà (ðèñ. 1, ê, ì). Ôðàã-
ìîïëàñò òàêæå èìååò S-îáðàçíóþ ôîðìó (ðèñ. 1, è—ì).
Öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå òàêîãî ôðàãìîïëàñòà ïðîèñõî-
äèò, è öèòîêèíåç îñóùåñòâëÿåòñÿ. Ñîõðàíåíèå ôðàãìîï-
ëàñòîì àíîìàëüíîé êîíôèãóðàöèè âåðåòåíà óêàçûâàåò íà
òî, ÷òî èìåííî öåíòðàëüíûå ôèáðèëëû âåðåòåíà îñóùå-
ñòâëÿþò öèòîêèíåç â òåëîôàçå. Òàêîé ôåíîòèï ìû íà-
áëþäàëè â ìåéîçå ó ÏÏÃ ¹ 7-2 (T. aestivum ñîðòà Íîâî-
ñèáèðñêàÿ 67 � A. glaucum) c ÷àñòîòîé îò 10 äî 20 %.

Ìîðôîëîãè÷åñêèå àíîìàëèè öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà
ïîëíîñòüþ ñîõðàíÿþòñÿ â ìîðôîëîãèè ôðàãìîïëàñòà
òàêæå â ôåíîòèïå «ðàçîìêíóòîå âåðåòåíî». Â ÌÊÏ ÏÏÃ
F1 ¹ 30-2 è 30-4 (T. aestivum cîðòà Êîðìîâàÿ 128 �
E. elongatum) íàðóøåíî âçàèìîäåéñòâèå (+)-êîíöîâ ìèê-
ðîòðóáî÷êîâûõ ïó÷êîâ. Ýòî ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ â
ìåòàôàçå ìîíîïîëÿðíûõ âåðåòåí (Shamina et al., 2003), à
òàêæå âåðåòåí, â ñîñòàâ êîòîðûõ êðîìå íîðìàëüíûõ öåí-
òðàëüíûõ ôèáðèëë âõîäÿò ñâîáîäíûå ïó÷êè ÌÒ, íå ñîå-
äèíåííûå (+)-êîíöàìè íà ýêâàòîðå (ðèñ. 2, à); ÷àñòîòà
àíîìàëèè 7—10 %. Ïîñëå óêîðî÷åíèÿ êèíåòîõîðíûõ
ôèáðèëë â àíàôàçå òåëîôàçíîå âåðåòåíî â òàêèõ êëåòêàõ
ñîñòîèò èç ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàííûõ öåíòðàëüíûõ
ôèáðèëë è èç òîð÷àùèõ â ñòîðîíû ñâîáîäíûõ ïó÷êîâ
ÌÒ. Öåíòðàëüíûå ôèáðèëëû âåðåòåíà ôîðìèðóþò ôðàã-
ìîïëàñò, â êîòîðîì ñòðîèòñÿ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà. Çàòåì
ýòà ñèñòåìà äâèæåòñÿ öåíòðîáåæíî, ò. å. ðàñøèðÿåòñÿ èç
öåíòðà ê ìåìáðàíå ìàòåðèíñêîé êëåòêè, îñóùåñòâëÿÿ öè-
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òîêèíåç. Ïó÷êè ñâîáîäíûõ ÌÒ ñîõðàíÿþòñÿ íà ïåðèôå-
ðèè ðàñøèðÿþùåãîñÿ ôðàãìîïëàñòà (ðèñ. 2, á). Ýòà àíî-
ìàëèÿ òàêæå äåìîíñòðèðóåò, ÷òî ñèñòåìà öåíòðàëüíûõ
ôèáðèëë âåðåòåíà îñóùåñòâëÿåò ïðîöåññ öèòîêèíåçà â
ìåéîçå ó âèäîâ îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé.

Åùå îäíèì ïîäòâåðæäåíèåì ýòîìó ñëóæèò àíîìàëü-
íàÿ òåëîôàçà â ôåíîòèïå «àâòîíîìíîå âåðåòåíî». Ýòó
àíîìàëèþ ìû íàáëþäàëè â ìåéîçå ó îòäàëåííûõ ãèáðè-
äîâ çëàêîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ: ÏÐÃ F1 (T. aestivum cîðòà
Ñàðàòîâñêàÿ 29 � S. cereale cîðòà Îíîõîéñêàÿ), ÏÏÃ F1
¹ 27-1 (T. aestivum cîðòà Ñàðàòîâñêàÿ 29 � A. glaucum),
¹ 21-1 (T. durum cîðòà Àëòàéñêàÿ Íèâà � Å. elongatum),
à òàêæå â ïøåíè÷íî-ðæàíîé àëëîïëàçìàòè÷åñêîé ëèíèè
ÑyANK9 ñ ÷àñòîòîé îò 10 äî 30 %. Ïî ïðè÷èíå ïîëíîãî
áëîêèðîâàíèÿ ôîðìèðîâàíèÿ êèíåòîõîðíûõ ôèáðèëë áè-
ïîëÿðíîå ìåòàôàçíîå âåðåòåíî ñ êîíâåðãèðîâàííûìè ïî-
ëþñàìè ñòðîèòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî èç öåíòðàëüíûõ ôèá-
ðèëë âåðåòåíà (ðèñ. 2, â). Â òåëîôàçå íà ýêâàòîðå ýòîãî
âåðåòåíà, ëèøåííîãî õðîìîñîì, ïðîèñõîäÿò çàêëàäêà
êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè (ðèñ. 2, ã), öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå
è öèòîêèíåç (ðèñ. 2, ä). Îñîáåííî ïîêàçàòåëüíûì ÿâëÿåò-
ñÿ öèòîêèíåç â îäíîé èç ðàçíîâèäíîñòåé ýòîãî ôåíîòè-

ïà — «êîìåòå». Àâòîíîìíîå âåðåòåíî â íåì ôîðìèðóåòñÿ
äèâåðãåíòíûì è â ìåòàôàçå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñèñòåìó
ïðÿìûõ âçàèìíî ïàðàëëåëüíûõ ôèáðèëë. Õðîìîñîìû îò-
õîäÿò ê îäíîìó èç ïîëþñîâ, ñêîëüçÿ ïî ïîâåðõíîñòè âå-
ðåòåíà, ïî-âèäèìîìó çà ñ÷åò âçàèìîäåéñòâèÿ ïëå÷ ñ åãî
ôèáðèëëàìè. Òåëîôàçíîå âåðåòåíî â ðåçóëüòàòå èìååò
õàðàêòåðíûé âèä, íàïîìèíàþùèé êîìåòó: îò åäèíñòâåí-
íîé ãðóïïû õðîìîñîì âååðîîáðàçíî ðàñõîäÿòñÿ ôèáðèë-
ëû öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà (ðèñ. 2, å). Â òåëîôàçå íà ýêâà-
òîðå âåðåòåíà (ïîñåðåäèíå «õâîñòà êîìåòû») ôîðìèðóåò-
ñÿ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà (ðèñ. 2, æ), ïðîèñõîäÿò öåíò-
ðîáåæíîå äâèæåíèå è öèòîêèíåç ñ îòäåëåíèåì öèòîïëàñ-
òà (ðèñ. 2, ç). Íà äåñÿòêàõ ñèíõðîíèçèðîâàííûõ ÌÊÏ ïî-
ñëåäîâàòåëüíûå ýòàïû ôîðìèðîâàíèÿ àâòîíîìíîãî âåðå-
òåíà è õîä öèòîêèíåçà â ýòîì ôåíîòèïå õîðîøî ïðîñëå-
æèâàþòñÿ, òàê ÷òî íå âîçíèêàåò ñîìíåíèé â òîì, ÷òî
ñèñòåìà öåíòðàëüíûõ ôèáðèëë âåðåòåíà îñóùåñòâëÿåò
öèòîêèíåç â êà÷åñòâå ôðàãìîïëàñòà.

Ïîäòâåðæäåíèåì ýòîìó ìîæåò ñëóæèòü òîò íàáëþäà-
åìûé íàìè íåîäíîêðàòíî ôàêò, ÷òî îòñóòñòâèå â ÌÊÏ
îäíîäîëüíûõ áèïîëÿðíîé ñèñòåìû öåíòðàëüíîãî âåðåòå-
íà íåèçáåæíî ñîïðîâîæäàåòñÿ îòñóòñòâèåì öèòîêèíåçà.

122 Í. Â. Øàìèíà, Í. Ì. Êîâàëåâà è äð.

Ðèñ. 1. Õîä öèòîêèíåçà â íîðìàëüíîì è àíîìàëüíîì ìåéîçå ÌÊÏ çëàêîâ.

à—ã — òåëîôàçà I â ÌÊÏ äèêîãî òèïà ïûðåÿ óäëèíåííîãî Elytrigia elongatum, ôèêñàöèÿ ïî Íàâàøèíó ñ îêðàñêîé àöåòîêàðìèíîì. à — ðàííÿÿ òåëîôà-
çà, íà ýêâàòîðå âåðåòåíà çàêëàäûâàåòñÿ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà; á — ñðåäíÿÿ òåëîôàçà, öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà/êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè,
ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà èçãèáàþòñÿ; â — ïîçäíÿÿ òåëîôàçà, ôðàãìîïëàñò ïîäõîäèò ê ìåìáðàíå ìàòåðèíñêîé êëåòêè; ã — çàâåðøåíèå öèòîêèíåçà:
ôîðìèðîâàíèå äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí èç êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè è ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà îò äî÷åðíèõ ÿäåð. ä—ç — òåëîôàçà â ÌÊÏ äèêîãî
òèïà êóêóðóçû Zea mays, èììóíîîêðàøèâàíèå íà â-òóáóëèí ñ îêðàñêîé õðîìîñîì DAPI. ä — ïîçäíÿÿ àíàôàçà—ðàííÿÿ òåëîôàçà; å — ñðåäíÿÿ òåëîôà-
çà; æ — ïîçäíÿÿ òåëîôàçà; ç — çàâåðøåíèå öèòîêèíåçà. è—ì — öèòîêåíåç â ôåíîòèïå ñ S-îáðàçíûì âåðåòåíîì ó ÏÏÃ ¹ 7—2, ôèêñàöèÿ ïî Íàâàøèíó
ñ îêðàñêîé àöåòîêàðìèíîì. è — ïîçäíÿÿ àíàôàçà; ê — ðàííÿÿ òåëîôàçà (êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà îòìå÷åíà ñòðåëêîé); ë, ì — äâà ôîêàëüíûõ ñðåçà îäíîé

êëåòêè ñ S-îáðàçíûì ôðàãìîïëàñòîì. Îá. 100�, îê. 10�.



Ýòî õàðàêòåðíî äëÿ àíîìàëèè «õàîòè÷åñêîå âåðåòåíî» â
ÏÏÃ ¹ 1-90 è 1-87 (E. elongatum � T. aestivum cîðòà Ëþ-
òåñöåíñ 132), «ìîíîïîëÿðíîå âåðåòåíî» â ÏÏÃ F1
¹ 30-2 è 30-4 (T. aestivum cîðòà Êîðìîâàÿ 128 � Å. elon-
gatum) è «íîíïîëÿðíîå âåðåòåíî» â ôåíîòèïå ìóòàöèè dv
ó êóêóðóçû (Shamina et al., 2000). Ïðîäóêòîì äåëåíèÿ òà-
êèõ êëåòîê âñåãäà ÿâëÿþòñÿ ìîíàäû ñ ìèêðîÿäðàìè.

Âàæíîé õàðàêòåðèñòèêîé äèíàìèêè öèòîñêåëåòà â
ïåðèîä öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ÿâëÿåòñÿ çíà÷èòåëüíîå
óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà ÌÒ âî ôðàãìîïëàñòå ïî ñðàâíå-

íèþ ñ öåíòðàëüíûì âåðåòåíîì, êàêèì îíî áûëî â ïîçä-
íåé àíàôàçå. Íàáëþäåíèÿ èçìåíåíèé öèòîñêåëåòà â õîäå
íîðìàëüíîé òåëîôàçû ïîêàçûâàþò, ÷òî ýòî óâåëè÷åíèå
«ìàññû» ÌÒ ïðîèñõîäèò â ïåðèîä öåíòðîáåæíîãî äâè-
æåíèÿ çà ñ÷åò óâåëè÷åíèÿ êîëè÷åñòâà ÌÒ â ñîñòàâå ôèá-
ðèëë öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà, èíûìè ñëîâàìè, çà ñ÷åò
óòîëùåíèÿ ýòèõ ôèáðèëë. Ýòî õîðîøî èëëþñòðèðóåòñÿ
ôåíîòèïîì àíîìàëüíîãî òåëîôàçíîãî âåðåòåíà, ñîäåðæà-
ùåãî áèïîëÿðíî îðèåíòèðîâàííûå óíèâàëåíòû ñ íåðàñ-
ùåïëåííûì êèíåòîõîðîì. Ýòè óíèâàëåíòû, ñîåäèíåííûå
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Ðèñ. 2. Àíîìàëèè öèòîêèíåçà â ìåéîçå îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ çëàêîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ.

à, á — ðàçîìêíóòîå ìåòàôàçíîå âåðåòåíî è ðàçîìêíóòûé ôðàãìîïëàñò â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ¹ 30-2 (êîíöû ñâîáîäíûõ ÌÒ ïó÷êîâ îòìå÷åíû ñòðåëêîé).
â—ä — ôåíîòèï «àâòîíîìíîå âåðåòåíî» â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ¹ 21-1. â — ìåòàôàçà I; ã — òåëîôàçà I; ä — öèòîêèíåç ñ äî÷åðíèìè ìåìáðàíàìè â âèäå íàñå÷-
êè (îòìå÷åíî ñòðåëêîé). å—ç — ôåíîòèï «êîìåòà», âàðèàíò àâòîíîìíîãî âåðåòåíà ó ÏÏÃ ¹ 27-1. å — ïîçäíÿÿ àíàôàçà I; æ — òåëîôàçà I: ôðàãìîïëàñò
ñîñòîèò èç èçîãíóòûõ ôèáðèëë; ç — öèòîêèíåç ñ îòäåëåíèåì áåçúÿäåðíîãî öèòîïëàçìà. è—ì — öèòîêèíåç ïðè íàëè÷èè íåñåãðåãèðóþùåé õðîìîñîìû.
è — êèíåòîõîðíûå ÌÒ â ìåòàôàçíîì âåðåòåíå Òriticum ferruginea; ê — ìåòàôàçíîå âåðåòåíî â ÌÊÏ ÏÐÃ F1 T. ferruginea � S. cereale; ë, ì — ðåçêîå
óòîëùåíèå êèíåòîõîðíîãî ïó÷êà (îáîçíà÷åí ñòðåëêàìè) íåñåãðåãèðîâàííîé õðîìîñîìû â õîäå òåëîôàçû I â ÌÊÏ ÏÐÃ F1 T. ferruginea � S. cereale. í,
î — öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà â îòñóòñòâèå êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè ÌÊÏ ÏÏÃ F1. ï, ð — íàðóøåíèå öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëà-
ñòà è ñîîòâåòñòâóþùèå àíîìàëèè ôîðìèðîâàíèÿ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè â ÌÊÏ ÏÏÃ F1. Ôèêñàöèÿ ïî Íàâàøèíó ñ îêðàñêîé àöåòîêàðìèíîì. Îá. 100�,

îê. 10�.



ñ ïîëþñàìè âåðåòåíà êèíåòîõîðíûìè ôèáðèëëàìè, íå
ñïîñîáíû ïåðåìåùàòüñÿ â àíàôàçå è îñòàþòñÿ íà ýêâàòî-
ðå âåðåòåíà âïëîòü äî îêîí÷àíèÿ äåëåíèÿ êëåòêè. Â õîäå
öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà/êëåòî÷íîé ïëàñ-
òèíêè îíè îòòåñíÿþòñÿ ê ïåðèôåðèè. Â õîäå öèòîêèíåçà
òîëùèíà èõ êèíåòîõîðíûõ ôèáðèëë âîçðàñòàåò â íåñêîëü-
êî ðàç çà ñ÷åò óâåëè÷åíèÿ êîëè÷åñòâà âõîäÿùèõ â íèõ
ïó÷êîâ ÌÒ (ðèñ. 2, è—ì). Ýòî óêàçûâàåò íà òî, ÷òî â ýòîò
ïåðèîä âåñü öèòîñêåëåò ïðåòåðïåâàåò ïðîöåññ «óòîëùå-
íèÿ» ôèáðèëë.

Â ñðåäíåé òåëîôàçå ìåéîçà äèêîãî òèïà íà÷èíàåòñÿ
öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà/êëåòî÷íîé ïëàñ-
òèíêè ê ìåìáðàíå ìàòåðèíñêîé êëåòêè. Ôðàãìîïëàñò
ïðèîáðåòàåò áî÷îíêîîáðàçíóþ ôîðìó, ïîñêîëüêó åãî
ôèáðèëëû èçãèáàþòñÿ (ðèñ. 1, á—ã). Ïî ìåðå ïðîäâèæå-
íèÿ ôðàãìîïëàñòà ê ïåðèôåðèè åãî ôèáðèëëû ñòàíîâÿòñÿ
âñå áîëåå êðóòî èçîãíóòûìè (ðèñ. 1, à—ã). Ìû ïîëàãàåì,
÷òî òàêîå èçìåíåíèå ïðîôèëÿ ôèáðèëë âåðåòåíà ÿâëÿåòñÿ
õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ ñòðóêòóðû ôðàãìîïëàñòà íà
ñòàäèè öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ. Ýòî ïîäòâåðæäàåòñÿ
ôåíîòèïîì íåñêîëüêèõ àíîìàëèé.

Òàê, â îïèñàííîì âûøå ôåíîòèïå «êîìåòà» ïðÿìûå
ôèáðèëëû ìåòàôàçíîãî äèâåðãåíòíîãî âåðåòåíà èçãèáà-
þòñÿ â òåëîôàçå, è ñàìî âåðåòåíî ïðèîáðåòàåò áî÷îíêî-
îáðàçíóþ ôîðìó, ñâîéñòâåííóþ ôðàãìîïëàñòó (ðèñ. 2, å,
æ). Öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà/êëåòî÷íîé
ïëàñòèíêè è ôîðìèðîâàíèå äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìá-
ðàí ïðîèñõîäÿò íîðìàëüíî, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî íà îäíîì
èç ïîëþñîâ îòñóòñòâóþò õðîìîñîìû.

Âàæíóþ õàðàêòåðèñòèêó öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ
ôðàãìîïëàñòà âñêðûâàåò àíîìàëèÿ ñ áëîêèðîâàíèåì
ôîðìèðîâàíèÿ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè â òåëîôàçå I. Ìû
íàáëþäàëè åå ñ ÷àñòîòîé îò 3 äî 10 % â ôåíîòèïå ó
ÏÏÃ F1 10 âàðèàíòîâ ñêðåùèâàíèÿ è 2 âàðèàíòîâ ÏÐÃ
F1. Â ÏÏÃ F1 ¹ 1-99 (E. elongatum � T. aestivum ñîðòà
Ëþòåñöåíñ 132) ýòà àíîìàëèÿ íîñèò ìàññîâûé õàðàê-
òåð — â 30 % ÌÊÏ (ðèñ. 2, í). Â ðàííåé òåëîôàçå â ýêâà-
òîðèàëüíîé çîíå âåðåòåíà êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà îòñóòñò-
âóåò, à çàòåì «ïóñòîé» ôðàãìîïëàñò â âèäå ïîëîãî öè-
ëèíäðà, à òî÷íåå, ïîëîãî áî÷îíêà, ïîñêîëüêó åãî ôèá-
ðèëëû èçîãíóòû, íà÷èíàåò öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ê
ìåìáðàíå ìàòåðèíñêîé êëåòêè (ðèñ. 2, o—p). Ïî ìåðå
òîãî êàê ôðàãìîïëàñò ïåðåìåùàåòñÿ îò öåíòðà ê ïåðèôå-
ðèè, åãî ôèáðèëëû ñòàíîâÿòñÿ âñå áîëåå èçîãíóòûìè.
Ýòîò ôåíîìåí ïîäòâåðæäàåò íàáëþäåíèå, ñîãëàñíî êîòî-
ðîìó èçãèá ïó÷êîâ ÌÒ íà ñòàäèè öåíòðîáåæíîãî äâèæå-
íèÿ ÿâëÿåòñÿ ñîáñòâåííîé õàðàêòåðèñòèêîé öèòîñêåëåò-
íîé ñèñòåìû ôðàãìîïëàñòà. Îíà òàêæå îáíàðóæèâàåò ñà-
ìîñòîÿòåëüíóþ ðîëü ôðàãìîïëàñòà â öåíòðîáåæíîì
äâèæåíèè.

Â íåêîòîðûõ ôåíîòèïàõ íàðóøåíèå öèòîêèíåçà ïðî-
èñõîäèò ïî ïðè÷èíå àíîìàëèé ïðîöåññà öåíòðîáåæíîãî
äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà è êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè. Ýòî
ïðîÿâëÿåòñÿ â òîì, ÷òî ôðàãìîïëàñò îñòàíàâëèâàåòñÿ, íå
äîñòèãàÿ ìåìáðàíû ìàòåðèíñêîé êëåòêè. Êëåòî÷íàÿ ïëà-
ñòèíêà â òàêîì ôðàãìîïëàñòå âñåãäà àíîìàëüíà: îíà íå
ÿâëÿåòñÿ ìîíîñëîåì ïóçûðüêîâ, à èìååò ôîðìó îáëàêà,
ñèëüíî èñêðèâëåíà (ðèñ. 2, ï, ð). Èíîãäà â òàêèõ ñëó÷àÿõ
ôðàãìîïëàñò/êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà ðàñøèðÿþòñÿ â ñòîðî-
íû íåñèììåòðè÷íî, ò. å. îäèí êðàé äâèæåòñÿ, à äðóãèå
íåò. Â ðåçóëüòàòå ýòîãî ñèñòåìà äîñòèãàåò ìàòåðèíñêîé
ìåìáðàíû òîëüêî îäíèì ñâîèì êðàåì, êëåòî÷íàÿ ïëàñ-
òèíêà ïåðåñåêàåò öèòîïëàçìó íå ïîëíîñòüþ, è äî÷åðíèå
êëåòî÷íûå ìåìáðàíû èìåþò âèä íàñå÷êè, èëè èíâàãèíà-
öèè, âíóòðü ìàòåðèíñêîé öèòîïëàçìû. Ýòó àíîìàëèþ öè-

òîêèíåçà ìû íàáëþäàëè â ôåíîòèïå ìåéîòè÷åñêîãî ìó-
òàíòà ms43 ó êóêóðóçû, à òàêæå ó ÏÏÃ F1 ¹ 13-2 è 13-4
(T. aestivum AHK9 � A. glaucum 52-3).

Îáñóæäåíèå

Ìåõàíèçìû ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà â ðàñòè-
òåëüíîé êëåòêå èçó÷åíû íåäîñòàòî÷íî. Â íàñòîÿùåå âðå-
ìÿ ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ ôðàãìîïëàñò
ôîðìèðóåòñÿ ïóòåì ïîÿâëåíèÿ íîâûõ ïó÷êîâ ÌÒ â ïðî-
ñòðàíñòâå ìåæäó ðàçîøåäøèìèñÿ ãðóïïàìè õðîìîñîì
(Zang et al., 1990). Êëåòêà íå ìîæåò ôîðìèðîâàòü ÌÒ â
ëþáîé ïðîèçâîëüíîé òî÷êå öèòîïëàçìû: ïîëèìåðèçàöèÿ
íîâûõ ÌÒ ìîæåò ïðîèñõîäèòü òîëüêî íà ñïåöèàëüíûõ
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóðàõ — öåíòðàõ îðãàíèçàöèè
ìèêðîòðóáî÷åê (ÖÎÌÒ) (Lambert, 1995; Marc, 1997).
Îñòàåòñÿ íåèçâåñòíûì, íà êàêèõ îðãàíèçóþùèõ ñòðóêòó-
ðàõ ïðîèñõîäèò ôîðìèðîâàíèå ôðàãìîïëàñòà â ñîìàòè-
÷åñêèõ êëåòêàõ. Â ìåéîöèòàõ ó âèäîâ äâóäîëüíûõ ðàñòå-
íèé ôðàãìîïëàñòû â îäíîâðåìåííîì öèòîêèíåçå ôîðìè-
ðóþòñÿ èç ñèñòåì ÌÒ, ïîëèìåðèçóþùèõñÿ îò ïîëþñîâ
òåëîôàçíûõ âåðåòåí (Tiezzi et al., 1992).

Àíàëèç öèòîñêåëåòà â òåëîôàçå íîðìàëüíîãî è àíî-
ìàëüíîãî ìåéîçîâ â ÌÊÏ ó âèäîâ îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé
ìåòîäàìè ñâåòîâîé ìèêðîñêîïèè è èììóíîöèòîõèìèè íå
âûÿâèë äîïîëíèòåëüíîãî ôîðìèðîâàíèÿ ñïåöèàëüíûõ
ñèñòåì ÌÒ äëÿ ïîñòðîåíèÿ ôðàãìîïëàñòà. Ôóíêöèþ
ôðàãìîïëàñòà, ïî íàøèì äàííûì, âûïîëíÿþò öåíòðàëü-
íûå ôèáðèëëû âåðåòåíà, ñîõðàíÿþùèåñÿ â èíòåðçîíå ïî-
ñëå óêîðî÷åíèÿ êèíåòîõîðíûõ ÌÒ â àíàôàçå è ðàñõîæäå-
íèÿ õðîìîñîì. Âäîëü íèõ îñóùåñòâëÿåòñÿ òðàíñïîðò
ïëàñòîñîì (ìåìáðàííûõ ïóçûðüêîâ êëåòî÷íîé ïëàñòèí-
êè) â ýêâàòîðèàëüíóþ çîíó (Äîðîãîâà, Øàìèíà, 1995).
Çàòåì ýòè ôèáðèëëû ïåðåãðóïïèðîâûâàþòñÿ, îêðóæàÿ
ðàñòóùèé êðàé êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè â âèäå ñëîÿ, è èçãè-
áàþòñÿ. Òî÷êè ïåðåêðûâàíèÿ ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâ-
ëåííûõ ÌÒ â èçîãíóòûõ ôèáðèëëàõ ôðàãìîïëàñòà (öåíò-
ðàëüíàÿ ÷àñòü ôèáðèëëû) íà÷èíàþò öåíòðîáåæíîå äâè-
æåíèå ê ìåìáðàíå ìàòåðèíñêîé êëåòêè; ïðè ýòîì ïðî-
äîëæàåòñÿ òðàíñïîðò ïëàñòîñîì â ýòó òî÷êó, ò. å. ê ðàñòó-
ùåìó êðàþ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè. Ïàðàëëåëüíî ïðîèñõî-
äèò óòîëùåíèå ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà çà ñ÷åò óâåëè÷å-
íèÿ êîëè÷åñòâà âõîäÿùèõ â íèõ ÌÒ.

Ôàêò óòèëèçàöèè ôèáðèëë âåðåòåíà äëÿ îñóùåñòâëå-
íèÿ ïðîöåññà öèòîêèíåçà ïîäòâåðæäàþò òàêæå îïèñàí-
íûå íàìè àíîìàëèè öèòîñêåëåòíîãî öèêëà: S-îáðàçíûé
ôðàãìîïëàñò â êëåòêàõ ñ S-âåðåòåíîì (Øàìèíà è äð.,
2003á), ðàçîìêíóòûé ôðàãìîïëàñò, öèòîêèíåç â ôåíîòè-
ïå «êîìåòà» (Ñåðþêîâà è äð., 2003) è öèòîêåíåç â àâòî-
íîìíîì âåðåòåíå (Øàìèíà è äð., 2003à). Êîñâåííî íà ýòî
óêàçûâàåò òàêæå îòñóòñòâèå ôðàãìîïëàñòà è öèòîêèíåçà
â ôåíîòèïàõ ñ õàîòè÷åñêèì è íîíïîëÿðíûì âåðåòåíàìè,
â êîòîðûõ öåíòðàëüíûå ôèáðèëëû âåðåòåíà äåçîðèåíòè-
ðîâàíû (Shamina et al., 2000; Cåðþêîâà è äð., 2003).

Èçãèá ôèáðèëë âåðåòåíà â òåëîôàçå ÿâëÿåòñÿ ñïåöè-
àëüíûì ïðîöåññîì ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà, à íå ðå-
çóëüòàòîì äåôîðìèðóþùåãî äåéñòâèÿ ñî ñòîðîíû ðàñòó-
ùåé êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè, ÷òî ïîäòâåðæäàåò èçîãíóòûé
ïðîôèëü ôèáðèëë âî ôðàãìîïëàñòàõ, ëèøåííûõ êëåòî÷-
íîé ïëàñòèíêè. Ýòîò æå àíîìàëüíûé ôåíîòèï ñëóæèò äî-
êàçàòåëüñòâîì íåçàâèñèìîñòè ôðàãìîïëàñòà îò êëåòî÷-
íîé ïëàñòèíêè â îñóùåñòâëåíèå åãî âàæíåéøåé ôóíê-
öèè — öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ. Ðàíåå ïîëàãàëè, ÷òî
èìåííî ðàñòóùàÿ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà ðàçäâèãàåò ôèá-
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ðèëëû ôðàãìîïëàñòà, ò. å. ñëóæèò ïðè÷èíîé öåíòðîáåæ-
íîãî ïåðåìåùåíèÿ âñåé ñèñòåìû (Yasuhara, Shibaoka,
2000; Nishihama, Machida, 2001).

Öåíòðîáåæíîå ïåðåìåùåíèå ôèáðèëë öåíòðàëüíîãî
âåðåòåíà â âèäå ïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà â õîäå ôîðìè-
ðîâàíèÿ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè ìîæíî ïðåäñòàâèòü êàê
ìîäèôèêàöèþ îñíîâíûõ ïðîöåññîâ öèêëà ðåîðãàíèçàöèè
öèòîñêåëåòà. Àíîìàëüíûé ôåíîòèï öèòîêèíåçà â îòñóò-
ñòâèå ôîðìèðîâàíèÿ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè â ìåéîçå ó îä-
íîäîëüíûõ äåìîíñòðèðóåò, ÷òî öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå
ôèáðèëëÿðíîé ñèñòåìû ôðàãìîïëàñòà ÿâëÿåòñÿ åãî ñîá-
ñòâåííîé ôóíêöèåé, à íå ñëåäñòâèåì ðàñøèðåíèÿ êëåòî÷-
íîé ïëàñòèíêè. Èçãèá ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà â õîäå öåí-
òðîáåæíîãî äâèæåíèÿ òàêæå ÿâëÿåòñÿ åãî íåîòúåìëåìûì
ñâîéñòâîì. Ñîïîñòàâèâ ýòè ðåçóëüòàòû ñ äàííûìè ëèòå-
ðàòóðû îá àêòèâíîì ïðèñîåäèíåíèè ñóáúåäèíèö òóáóëè-
íà â çîíå ïåðåêðûâàíèÿ ÌÒ ôðàãìîïëàñòà (Vantard et al.,
1990; Zang et al., 1990) è î ïðèñóòñòâèè òàì (+)-íàïðàâ-
ëåííîé ìîòîðíîé àêòèâíîñòè êèíåçèí-ïîäîáíûõ áåëêîâ
(Asada et al., 1997; Lee, Liu, 2000), ìîæíî ïðåäëîæèòü
ïðîñòóþ ìîäåëü öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà
â ÌÊÏ êàê ìîäèôèêàöèþ ïðîöåññà Â-àíàôàçû. Â-àíàôà-
çà îñóùåñòâëÿåòñÿ â æèâîòíûõ è â íåêîòîðûõ òèïàõ ðàñ-
òèòåëüíûõ êëåòîê è ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé óäëèíåíèå öåíò-
ðàëüíîãî âåðåòåíà ñ ðàçäâèæåíèåì ïîëþñîâ è äî÷åðíèõ
ãðóïï õðîìîñîì. Ê ýòîìó ïðèâîäÿò íàðàùèâàíèå è âçà-
èìíîå ñêîëüæåíèå ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâëåííûõ ïó÷-
êîâ ÌÒ â çîíå ïåðåêðûâàíèÿ èõ (+)-êîíöîâ (Cande, 1982;
Brust-Mascher, Scholey, 2002). Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî
â òåëîôàçå â ÌÊÏ îäíîäîëüíûõ èç-çà ïðîèñõîäÿùåãî íà
ýòîé ñòàäèè èçãèáà ïó÷êîâ ÌÒ öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà
ðàéîíû ïîëþñîâ áóäóò îñòàâàòüñÿ íåïîäâèæíûìè, à òî÷-
êè ïåðåêðûâàíèÿ (+)-êîíöîâ ÌÒ áóäóò ñìåùàòüñÿ ëàòå-
ðàëüíî, ò. å. ñîâåðøàòü öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå. Ñ ýòîé
òî÷êè çðåíèÿ âàæíî, ÷òî êðèâèçíà ôèáðèëë ôðàãìîïëà-
ñòà âîçðàñòàåò â õîäå öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ.

Î âîçìîæíîé ýâîëþöèîííîé ñâÿçè ìåõàíèçìîâ
Â-àíàôàçû è öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà
ñâèäåòåëüñòâóþò ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèÿ áåëêîâ, àññî-
öèèðîâàííûõ ñ ÌÒ â äåëÿùèõñÿ ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ.
Òàê, â êëåòêàõ ìåçîôèëëà òàáàêà îáíàðóæåí áåëîê
NtMAP65-1, ëîêàëèçóþùèéñÿ â çîíå ïåðåêðûâàíèÿ
(+)-êîíöîâ ÌÒ ôðàãìîïëàñòà (Smertenko et al., 2000) è
îáíàðóæèâàþùèé çíà÷èòåëüíóþ ãîìîëîãèþ ñ ìèêðîòðó-
áî÷êîàññîöèèðîâàííûìè áåëêàìè PRC1 (Protein Regula-
tor of Cytokinesis) ÷åëîâåêà (Jiang et al., 1998) è Asel
(Anaphase spindle elongation) äðîææåé (Pellman et al.,
1995). Ýòè áåëêè íåîáõîäèìû, â ÷àñòíîñòè, äëÿ óäëèíå-
íèÿ âåðåòåíà â õîäå Â-àíàôàçû. Àíàëîãè÷íî NtMAP65-1
ìîæåò îñóùåñòâëÿòü óäëèíåíèå ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà â
õîäå åãî öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ.

Àâòîðû ãëóáîêî áëàãîäàðíû Ã. Ì. Ñåðþêîâó (Îìñêèé
ãîñóäàðñòâåííûé àãðîóíèâåðñèòåò) çà ìàòåðèàë ïøåíè÷-
íî-ïûðåéíûõ ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ, ëþáåçíî ïðå-
äîñòàâëåííûé äëÿ öèòîëîãè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ.
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DYNAMICS OF MICROTUBULAR CYTOSKELETON IN HIGHER PLANT MEIOSIS.

VI. MECHANISMS OF THE SUCCESSIVE CYTOKINESIS
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Intracellular morphological processes of successive cytokinesis in cereal pollen mother cells during normal
and abnormal meiosis were studied. It was shown that the central spindle fiber system transforms into a phrag-
moplast at telophase. A model of centrifugal movement of the phragmoplast as a modification of B-anaphase
has been proposed.
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