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Ïðîâåäåíî èññëåäîâàíèå çàâåðøàþùåãî ýòàïà öèêëà ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà â ìåéîçå ðàñòè-
òåëüíîé êëåòêè — ïåðåõîäà îò ôðàãìîïëàñòà ê èíòåðôàçíîìó ðàäèàëüíîìó öèòîñêåëåòó ïîñëå îêîí÷àíèÿ
öèòîêèíåçà. Ïðîàíàëèçèðîâàí ìåéîç äèêîãî òèïà ó ðÿäà âèäîâ îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé ñ ïîñëåäîâàòåëü-
íûì öèòîêèíåçîì è ðÿäà âèäîâ äâóäîëüíûõ ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì. Âûÿâëåíî è èçó÷åíî íå-
ñêîëüêî àíîìàëèé öèòîñêåëåòà íà ýòîé ñòàäèè â ìåéîçå ó ìåéîòè÷åñêèõ ìóòàíòîâ, ãàïëîèäîâ è îòäàëåí-
íûõ ãèáðèäîâ ðàçëè÷íûõ âèäîâ. Âïåðâûå îïèñàí ðÿä ïðîöåññîâ ïåðåõîäà öèòîñêåëåòà îò ôðàãìîïëàñòà ê
èíòåðôàçíîé êîíôèãóðàöèè â ìåéîçå: ðàçúåäèíåíèå è óêîðî÷åíèå ìèêðîòðóáî÷åê (ÌÒ) ôðàãìîïëàñòà,
ðîëü äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí. Ñäåëàí âûâîä î íåçàâèñèìîñòè ôîðìèðîâàíèÿ èíòåðôàçíîãî ðàäè-
àëüíîãî öèòîñêåëåòà îò ïðåäûäóùèõ ýòàïîâ öèòîñêåëåòíîãî öèêëà, à òàêæå îò öèêëà ïðåîáðàçîâàíèé
ÿäåðíîé îáîëî÷êè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: öèòîñêåëåò, ìèêðîòðóáî÷êè, ôðàãìîïëàñò, ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà, ìåéîç, äåëåíèå
ðàñòèòåëüíîé êëåòêè, ìåéîòè÷åñêèå ìóòàíòû.

Çàâåðøåíèå öèêëà ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà è âîñ-
ñòàíîâëåíèå åãî èíòåðôàçíîé êîíôèãóðàöèè â õîäå äåëå-
íèÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçó÷åíî íå-
äîñòàòî÷íî è ÿâëÿåòñÿ ïðåäìåòîì äèñêóññèé (Vauhn,
Harper, 1998). Â äåëåíèè áåññòåíî÷íûõ ðàñòèòåëüíûõ
êëåòîê, òàêèõ êàê ìåéîöèòû èëè ýíäîñïåðì, ýòîò ýòàï
ïðàêòè÷åñêè íå èçó÷åí. Ïðîáëåìà ìåõàíèçìîâ ýòîãî «çà-
âåðøàþùåãî ýòàïà» îñîáåííî èíòåðåñíà â ðàñòèòåëüíîé
êëåòêå, ïîñêîëüêó ïîñëåäíÿÿ ëèøåíà ìîðôîëîãè÷åñêè
èäåíòèôèöèðóåìîé öåíòðîñîìû. Ïîñëå ïîëíîé àâòîíî-
ìèçàöèè äî÷åðíèõ êëåòîê â ðåçóëüòàòå öèòîêèíåçà íåîá-
õîäèìî, ÷òîáû â íèõ áûëà âîññòàíîâëåíà ïåðâîíà÷àëü-
íàÿ «ìàññà öèòîñêåëåòà», ò. å. ñôîðìèðîâàëîñü íåîáõî-
äèìîå êîëè÷åñòâî ìèêðîòðóáî÷åê (ÌÒ) íà óìíîæèâøèõñÿ
öåíòðàõ îðãàíèçàöèè ÌÒ (ÖÎÌÒ). Â äåëåíèè æèâîòíîé
êëåòêè çà ýòèì ïðîöåññîì ìîæíî ïðîñëåäèòü, íàáëþäàÿ
õîä öåíòðàëüíîãî öèêëà — óäâîåíèå öåíòðèîëè è óìíî-
æåíèå ïåðèöåíòðèîëÿðíîãî ìàòåðèàëà (ÖÎÌÒ) (Kellogg
et al., 1994). Â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå ïðîñëåäèòü çà ïîâåäå-
íèåì ÖÎÌÒ â õîäå êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ ïîêà íå óäàåòñÿ
(Lambert, Lloyd, 1994). Ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî òàêîå ñâèäå-
òåëüñòâî àêòèâíîñòè ÖÎÌÒ, êàê ïîÿâëåíèå íîâûõ ñèñ-
òåì ÌÒ èëè èõ èñ÷åçíîâåíèå, äàåò íîâóþ èíôîðìàöèþ î
ìåõàíèçìàõ, óïðàâëÿþùèõ ðåîðãàíèçàöèåé öèòîñêåëåòà
â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå íà ìîðôîëîãè÷åñêîì óðîâíå.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå èññëåäóåòñÿ ýòàï ïåðåõîäà öèòî-
ñêåëåòà îò êîíôèãóðàöèè ôðàãìîïëàñòà ê èíòåðôàçíîé
ñèñòåìå. Â ìàòåðèíñêèõ êëåòêàõ ïûëüöû (ÌÊÏ) èíòåð-
ôàçíàÿ êîíôèãóðàöèÿ ìèêðîòðóáî÷êîâîãî öèòîñêåëåòà
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïó÷êè ÌÒ, ðàäèàëüíî îòõîäÿùèå îò
ïîâåðõíîñòè ÿäåðíîé îáîëî÷êè (Franklin, Cande, 1999).

Ýòîò ïåðåõîä ÿâëÿåòñÿ çàâåðøàþùèì ýòàïîì öèêëà öè-
òîñêåëåòà êàê â ïåðâîì, òàê è âî âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì
äåëåíèè. Öèòîêèíåç â ìåéîçå ó âèäîâ îäíîäîëüíûõ è
äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé ïðîèñõîäèò ðàçëè÷íûì îáðàçîì. Â
ÌÊÏ áîëüøèíñòâà îäíîäîëüíûõ ðàçäåëåíèå öèòîïëàçìû
ïðîèñõîäèò ïîñëåäîâàòåëüíî ïîñëå êàæäîãî äåëåíèÿ
ìåéîçà (ïîñëåäîâàòåëüíûé öèòîêèíåç), à ó áîëüøèíñòâà
äâóäîëüíûõ 4 äî÷åðíèõ ÿäðà àâòîíîìèçèðóþòñÿ îäíî-
âðåìåííî â òåëîôàçå âòîðîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ
(îäíîâðåìåííûé öèòîêèíåç). Ìîæíî îæèäàòü ïîýòîìó,
÷òî è çàâåðøàþùèé ýòàï öèêëà ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêå-
ëåòà â ìåéîçå áóäåò ó íèõ ïðîèñõîäèòü ðàçëè÷íûì îáðà-
çîì. Ìû èññëåäîâàëè è ñðàâíèëè ìåæäó ñîáîé ýòàïû ïå-
ðåõîäà öèòîñêåëåòà îò ôðàãìîïëàñòà ê ðàäèàëüíîìó öè-
òîñêåëåòó â ÌÊÏ ðÿäà âèäîâ îäíîäîëüíûõ è äâóäîëüíûõ
ðàñòåíèé â ìåéîçå äèêîãî òèïà. Íàìè òàêæå áûë âûÿâëåí
ðÿä àíîìàëèé öèòîñêåëåòà íà ýòîé ñòàäèè, ÷òî ïîçâîëèëî
îáíàðóæèòü íåêîòîðûå íåèçâåñòíûå õàðàêòåðèñòèêè ýòî-
ãî ïåðåõîäà.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äëÿ öèòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà ïîâåäåíèÿ öèòîñêåëåòà
â ìåéîçå èñïîëüçîâàëè ïûëüíèêè îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ
çëàêîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ: ïøåíè÷íî-ïûðåéíûõ ÏÏÃ F1
¹86-2 (Triticum aestivum AHK26A � Agropyron glau-
cum), ¹ 97-13 (T. aestivum AÍK9 � A. glaucum); ÏÏÃ F1
¹ 622, 624 è 625 (T. aestivum ñîðòà Íîâîñèáèðñêàÿ
67 � A. glaucum); ÏÏÃ F1 ¹ 6-2 (T. aestivum AHK-15 �
A. glaucum 257-7), ¹ 11-2 (T. aestivum ñîðòà Íîâîñèáèð-
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ñêàÿ 67 � A. glaucum 257-7), ¹10-3 (T. aestivum ñîðòà
Íîâîñèáèðñêàÿ 67 � A. glaucum 260-8); ÏÏÃ F1 ¹ 30-2 è
30-4 (T. aestivum ñîðòà Êîðìîâàÿ 128 � E. elongatum);
ïøåíè÷íî-ðæàíûõ ÏÐÃ F1 T. aestivum ñîðòà Ñàðàòîâñêàÿ
29 � C. cereale ñîðòà Îíîõîéñêàÿ) è ÏÐÃ ¹ 8245 (T. aes-
tivum ñîðòà Lutescence � S. cereale ñîðòà Îíîõîéñêàÿ).
Áûë òàêæå èçó÷åí öèêë öèòîñêåëåòà â ìåéîçå ó ìåéîòè-
÷åñêèõ ìóòàíòîâ êóêóðóçû Zea mays ms43 è ms28, òðàíñ-
ãåííîãî òàáàêà Nicotiana tabacum Res91 è 10.8, ãàïëîè-
äîâ ñàðåïòñêîé ãîð÷èöû Brassica juncea, à òàêæå ìåéîç
äèêîãî òèïà âñåõ âûøåïåðå÷èñëåííûõ âèäîâ. Êðîìå
òîãî, áûë èçó÷åí öèòîñêåëåò â ìåéîçå äèêîãî òèïà ó òîìà-
òà Lycopersicon esculentum, êàðòîôåëÿ Solanum tuberosum,
ñàõàðíîé ñâåêëû Beta vulgaris, ãîðîõà Pisum sativum, áî-
áîâ Vicea faba è àðàáèäîïñèñà Arabidopsis thaliana.

Äëÿ íàáëþäåíèÿ öèòîñêåëåòà íà ñâåòîîïòè÷åñêîì
óðîâíå â áåëîì ñâåòå áóòîíû ôèêñèðîâàëè ìîäèôèöèðî-
âàííûì ôèêñàòîðîì Íàâàøèíà (Wada, Kisunoki, 1964),
äàâëåíûå ïðåïàðàòû ïûëüíèêîâ îêðàøèâàëè àöåòîêàð-
ìèíîì. Äëÿ âèçóàëèçàöèè ÌÒ ñïîñîáîì èììóíîîêðàøè-

âàíèÿ èñïîëüçîâàëè ðàçðàáîòàííûé íàìè âàðèàíò ýòîãî ìå-
òîäà íà öåëûõ êëåòêàõ (Shamina et al., 2003). Íàáëþäåíèÿ
ïðîâîäèëè íà ìèêðîñêîïàõ Amplival, Nikon è Axiophot.

Ðåçóëüòàòû

Ä è í à ì è ê à ö è ò î ñ ê å ë å ò à ï î î ê î í ÷ à í è è ò å-
ë î ô à ç û â Ì Ê Ï ó â è ä î â î ä í î ä î ë ü í û õ ð à ñ ò å-
í è é â ì å é î ç å ä è ê î ã î ò è ï à. Âñå èññëåäîâàííûå
íàìè âèäû îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé äåìîíñòðèðîâàëè âû-
ñîêèé êîíñåðâàòèçì ïðîöåññîâ ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêå-
ëåòà íà âñåõ ñòàäèÿõ ìåéîçà. Â ðàííåé ìåéîòè÷åñêîé òå-
ëîôàçå öèòîñêåëåò ïðåäñòàâëåí ôðàãìîïëàñòîì â âèäå
äâèæóùåéñÿ öåíòðîáåæíî ñèñòåìû öåíòðàëüíûõ ôèá-
ðèëë âåðåòåíà (ðèñ. 1, à, á). Â ïîçäíåé òåëîôàçå ôèáðèë-
ëû ôðàãìîïëàñòà äîñòèãàþò ìåìáðàíû ìàòåðèíñêîé
êëåòêè è, ìåìáðàííûå ïóçûðüêè êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè
ñëèâàþòñÿ ñ îáðàçîâàíèåì äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí
(ðèñ. 1, â, ã). Ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà ðàçäåëÿþòñÿ äî-
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Ðèñ. 1. Ïåðåõîä öèòîñêåëåòà îò ôðàãìîïëàñòà ê èíòåðôàçíîé êîíôèãóðàöèè â ÌÊÏ ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì è îäíîâðåìåííûì öèòî-
êèíåçîì â ìåéîçå äèêîãî òèïà.

à—ã — ïåðåõîä îò òåëîôàçû ê èíòåðêèíåçó â ïåðâîì äåëåíèè ìåéîçà ÌÊÏ ïûðåÿ óäëèíåííîãî Elytrigia elongatum; âèçóàëèçàöèÿ öèòîñêåëåòà ïî Íàâà-
øèíó. à — ñðåäíÿÿ òåëîôàçà; á — ïîçäíÿÿ òåëîôàçà; â, ã — äèàäà â èíòåðêèíåçå; ä—ì — ïåðåõîä òåëîôàçà—èíòåðêèíåç â ÌÊÏ êóêóðóçû Zea mays; èì-
ìóíîîêðàøèâàíèå íà â-òóáóëèí (Alexa) ñ äîêðàøèâàíèåì õðîìîñîì DAPI. ä — ïîäâèæíûé ôðàãìîïëàñò â ñðåäíåé òåëîôàçå; å—è — ïðîöåññ äåïîëè-
ìåðèçàöèè ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà ïîñëå ôîðìèðîâàíèÿ äî÷åðíèõ êëåòîê ìåìáðàí â ïîçäíåé òåëîôàçå/ðàííåì èíòåðêèíåçå; ê, ë — ðàäèàëüíûé èíòåð-
ôàçíûé öèòîñêåëåò íà ñòàäèè äèàä; ì — ðàäèàëüíûé öèòîñêåëåò â òåòðàäàõ. í—ð — ïåðåõîä ê èíòåðôàçíîìó öèòîñêåëåòó â ÌÊÏ òàáàêà Nicotiana
tabacum; èììóíîîêðàøèâàíèå íà â-òóáóëèí (FITZ), äîêðàøèâàíèå õðîìîñîì DAPI. í — èíòåðêèíåç; î — ïðîôàçà II; ï — òåëîôàçà II; ð — òåòðàäà. Âè-

çóàëèçàöèÿ öèòîñêåëåòà ïî Íàâàøèíó è èììóíîîêðàøèâàíèå íà â-òóáóëèí ñ äîêðàøèâàíèåì õðîìîñîì DAPI. Îá. 100�, îê. 10�.



÷åðíèìè ìåìáðàíàìè è ïðåâðàùàþòñÿ â ðàäèàëüíûå
ïó÷êè, èäóùèå îò äî÷åðíèõ ÿäåð ê ïåðèôåðèè êëåòêè
(ðèñ. 1, â, ã). Â ïîçäíåé òåëîôàçå îò òåëîôàçíûõ ãðóïï
õðîìîñîì ïî íàïðàâëåíèþ ê êîðòèêàëüíîé çîíå öèòî-
ïëàçìû ïîëèìåðèçóþòñÿ ïó÷êè ÌÒ ðàäèàëüíîãî öèòî-
ñêåëåòà (ðèñ. 1, á). Ïî íàøèì íàáëþäåíèÿì, ýòîò ïðîöåññ
ìîæåò ïðîèñõîäèòü êàê äî âîññòàíîâëåíèÿ îáîëî÷åê äî-
÷åðíèõ ÿäåð, òàê è ïîñëå ýòîãî. Òàêèì îáðàçîì, èíòåð-
ôàçíûé ðàäèàëüíûé öèòîñêåëåò â ìåéîçå ó âèäîâ îäíî-
äîëüíûõ ðàñòåíèé ôîðìèðóåòñÿ êàê çà ñ÷åò ïîëèìåðèçà-
öèè íîâûõ ïó÷êîâ ÌÒ, òàê è çà ñ÷åò óòèëèçàöèè ôèá-
ðèëëÿðíîé ñèñòåìû ôðàãìîïëàñòà. Èììóíîîêðàøèâàíèå
ìèêðîòðóáî÷êîâîãî öèòîñêåëåòà íà ñòàäèè ïåðåõîäà îò
òåëîôàçû ê èíòåðêèíåçó âûÿâëÿåò òàêæå ìàññîâóþ ïîëè-
ìåðèçàöèþ ÌÒ îò îáîëî÷åê äî÷åðíèõ ÿäåð â äèàäàõ
(ðèñ. 1, ê, ë). Ýòà ïîëèìåðèçàöèÿ ïðîèñõîäèò íà áîëåå
ïîçäíèõ ñòàäèÿõ, â èíòåðêèíåçå, è îñóùåñòâëÿåòñÿ îò ïî-
âåðõíîñòè îáîëî÷êè äî÷åðíèõ ÿäåð. Â ìåéîçå ó ïûðåÿ
óäëèíåííîãî Elytrigia elongatum è ó áîëüøèíñòâà èçó-
÷åííûõ íàìè îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ çëàêîâ ïåðâîãî ïîêî-
ëåíèÿ äåïîëèìåðèçàöèè ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà ïîñëå
çàâåðøåíèÿ öèòîêèíåçà íå ïðîèñõîäèò.

Îäíàêî çà÷àñòóþ ìû íàáëþäàëè òàêæå è äåïîëèìå-
ðèçàöèþ ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà ïîñëå äîñòèæåíèÿ èì
ìåìáðàíû ìàòåðèíñêîé êëåòêè (ðèñ. 1, è). Ýòîò ïðîöåññ
èäåò íåîáû÷íî: ïó÷êè ÌÒ óêîðà÷èâàþòñÿ ñ (–)-êîíöîâ,
òàê ÷òî ïðè îêîí÷àíèè öèòîêèíåçà ôðàãìîïëàñò ïðåä-
ñòàâëÿåò ñîáîé êîðîòêèå ïó÷êè, îêðóæàþùèå êëåòî÷íóþ
ïëàñòèíêó â âèäå êîëüöà (ðèñ. 1, å—ç). Òàêîé ôåíîòèï
íàáëþäàåòñÿ â ìåéîçå äèêîãî òèïà ó áîëüøèíñòâà èçó-
÷åííûõ íàìè âèäîâ îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé, çà èñêëþ÷å-
íèåì ïûðåÿ óäëèíåííîãî. ×åì îïðåäåëÿåòñÿ òîò èëè
èíîé ïóòü äèíàìèêè öèòîñêåëåòà â ïîçäíåé òåëîôàçå (äå-
ïîëèìåðèçàöèÿ ÌÒ ôðàãìîïëàñòà èëè èõ ñîõðàíåíèå),
íåèçâåñòíî. Â ñëó÷àå äåïîëèìåðèçàöèè ÌÒ ôðàãìîïëàñ-
òà ïó÷êè ÌÒ èíòåðôàçíîãî ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà ïî-
ëèìåðèçóþòñÿ de novo îò ÿäåðíîé îáîëî÷êè äî÷åðíèõ
ÿäåð (ðèñ. 1, ê—ì).

Ï å ð å õ î ä ê è í ò å ð ô à ç í î ì ó ö è ò î ñ ê å ë å ò ó â
ì å é î ç å ó â è ä î â ä â ó ä î ë ü í û õ ð à ñ ò å í è é. Â ìóæ-
ñêîì ìåéîçå ó äâóäîëüíûõ ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíå-
çîì òåëîôàçà ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ïðîõîäèò
áåç ðàçäåëåíèÿ öèòîïëàçìû. Îòñóòñòâèå öèòîêèíåçà â
ýòîì ñëó÷àå îáåñïå÷èâàåòñÿ áëîêîì îáðàçîâàíèÿ êëåòî÷-
íîé ïëàñòèíêè (Øàìèíà è äð., 2006). Â òåëîôàçå I ôîð-
ìèðóåòñÿ íåïîäâèæíûé ôðàãìîïëàñò, õàðàêòåðíûé äëÿ
ìåéîçà ó äâóäîëüíûõ (ðèñ. 1, í). Èíûìè ñëîâàìè, ðåîðãà-
íèçàöèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà â òåëî-
ôàçå I, ãäå öèòîêèíåç îòñóòñòâóåò, ïðîèñõîäèò áåç ïðèí-
öèïèàëüíûõ îòëè÷èé îò òåëîôàçû II (ðèñ. 1, ï), ãäå ïðî-
èñõîäèò îäíîâðåìåííûé öèòîêèíåç. Íåïîäâèæíûé ôðàã-
ìîïëàñò, èëè èíòåðçîíàëüíàÿ ñèñòåìà ÌÒ êàê åãî íàçû-
âàþò â ïåðâîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè, ïîëíîñòüþ ñîõðà-
íÿåòñÿ â èíòåðêèíåçå è, ïî-âèäèìîìó, âûïîëíÿåò íà ýòîé
ñòàäèè ðîëü èíòåðôàçíîãî öèòîñêåëåòà. Ìîæíî ñêàçàòü,
÷òî ôîðìèðîâàíèå èíòåðçîíàëüíîé ñèñòåìû (ôðàãìîïëà-
ñòà) îäíîâðåìåííî ÿâëÿåòñÿ è ôîðìèðîâàíèåì ðàäèàëü-
íîé èíòåðôàçíîé ñèñòåìû öèòîñêåëåòà. Ýòî ïîäòâåðæäà-
åòñÿ è ïîâåäåíèåì ýòîé ñòðóêòóðû â ïðîôàçå II: ôèáðèë-
ëû ôðàãìîïëàñòà ðàçúåäèíÿþòñÿ â ìåñòå ñîåäèíåíèÿ
ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâëåííûõ ïó÷êîâ ÌÒ è, óêîðà÷è-
âàÿñü, ïðèáëèæàþòñÿ ê äî÷åðíèì êëåòêàì (ðèñ. 1, î). Òà-
êîå ïîâåäåíèå ÿâëÿåòñÿ îñíîâíîé õàðàêòåðèñòèêîé ïåðå-
õîäà îò èíòåðôàçíîé êîíôèãóðàöèè öèòîñêåëåòà ê ïðî-
ôàçíîé (Øàìèíà, 2003).

Â òåëîôàçå âòîðîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ èíòåðçî-
íàëüíàÿ ñèñòåìà ÌÒ ôîðìèðóåòñÿ ìåæäó ÷åòûðüìÿ ÿäðà-
ìè, ëåæàùèìè â îáùåé öèòîïëàçìå, òàê ÷òî ïó÷êè ÌÒ
çàïîëíÿþò âñþ êëåòêó (ðèñ. 1, ï). Ïàðàëëåëüíî ñ ýòèì
ôîðìèðóþòñÿ ÿäåðíûå îáîëî÷êè. Íà ýòîé ñòàäèè, äî
ôîðìèðîâàíèÿ êëåòî÷íûõ ïëàñòèíîê, êëåòêè çàäåðæèâà-
þòñÿ íà ñðàâíèòåëüíî äîëãîå âðåìÿ (ñòàäèÿ áîëåå äëè-
òåëüíàÿ, ÷åì, íàïðèìåð, ìåòàôàçà). Äëÿ ñðàâíåíèÿ: â îä-
íîâðåìåííîì öèòîêèíåçå ó îäíîäîëüíûõ öåíòðîáåæíîå
äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà è ïîñòðîåíèå êëåòî÷íîé ïëàñ-
òèíêè íà÷èíàþòñÿ ñðàçó æå ïîñëå òîãî, êàê õðîìîñîìû
äîñòèãíóò ïîëþñîâ âåðåòåíà, è öèòîêèíåç ïðîèñõîäèò
ïîëíîñòüþ äî âîññòàíîâëåíèÿ ÿäåðíûõ îáîëî÷åê. Òàêèì
îáðàçîì, öèòîêèíåç â òåëîôàçå II ó äâóäîëüíûõ ïðîèñõî-
äèò â ñèñòåìå ðàäèàëüíûõ ïó÷êîâ ÌÒ, îòõîäÿùèõ îò
îáîëî÷åê äî÷åðíèõ ÿäåð è ñîåäèíåííûõ (+)-êîíöàìè,
ò. å. ôàêòè÷åñêè â ñèñòåìå èíòåðôàçíîãî öèòîñêåëåòà.

Ïîñëå ôîðìèðîâàíèÿ äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí
ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà, îòõîäèâøèå îò äî÷åðíèõ ÿäåð,
ñòàíîâÿòñÿ ôèáðèëëàìè ðàäèàëüíîãî èíòåðôàçíîãî öè-
òîñêåëåòà (ðèñ. 1, ð). Òàêèì îáðàçîì, ñïåöèàëüíûõ ïðî-
öåññîâ ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà, îáåñïå÷èâàþùèõ ïå-
ðåõîä îò ñèñòåìû ôðàãìîïëàñòà ê ðàäèàëüíîé ñèñòåìå
ÌÒ, â ìåéîçå ó äâóäîëüíûõ íåò, à ïåðåõîä îñóùåñòâëÿåò-
ñÿ êàê áû àâòîìàòè÷åñêè. Äåïîëèìåðèçàöèè ôèáðèëë íå-
ïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà ïîñëå ïîñòðîåíèÿ êëåòî÷íîé
ïëàñòèíêè â òåëîôàçå II ó äâóäîëüíûõ ìû íå íàáëþäàëè.
Îïèñàííûé âûøå ïðîöåññ ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà
ïðè ïåðåõîäå îò ôðàãìîïëàñòà ê èíòåðôàçíîé ñèñòåìå
îñóùåñòâëÿåòñÿ áåç âàðèàíòîâ â ìåéîçå âñåõ èçó÷åííûõ
íàìè âèäîâ äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé: òàáàêà Nicotiana taba-
cum, òîìàòà Lycopersicon esculentum, êàðòîôåëÿ Solanum
tuberosum, ñàõàðíîé ñâåêëû Beta vulgaris, ãîðîõà Pisum
sativum, áîáîâ Vicea faba è àðàáèäîïñèñà Arabidopsis tha-
liana.

Ðÿä îáíàðóæåííûõ íàìè àíîìàëèé öèòîñêåëåòíîãî
öèêëà íà åãî çàâåðøàþùåé ñòàäèè â ìåéîçå êàê îäíîäîëü-
íûõ, òàê è äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé ïîçâîëÿåò âûÿâèòü íå-
êîòîðûå äîïîëíèòåëüíûå õàðàêòåðèñòèêè ýòîãî ýòàïà.

Ñîõðàíåíèå ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà â èíòåðôàçå ïðè
íåïîëíîì ïîñëåäîâàòåëüíîì öèòîêèíåçå. Èíòåðåñíîå èç-
ìåíåíèå ïîâåäåíèÿ ôðàãìîïëàñòà íà ñòàäèè îêîí÷àíèÿ
öèòîêèíåçà âûÿâëÿåòñÿ ïðè íàðóøåíèè íåêîòîðûõ ïðî-
ñòðàíñòâåííûõ õàðàêòåðèñòèê ïîñëåäíåãî. Â íåêîòîðûõ
àíîìàëüíûõ ôåíîòèïàõ ïî ðàçëè÷íûì ïðè÷èíàì ôðàã-
ìîïëàñò/êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà ðàñïîëàãàþòñÿ àöåíòðè÷å-
ñêè è ïåðåñåêàþò íå âñþ öèòîïëàçìó. Ïðè ýòîì êëåòî÷-
íàÿ ïëàñòèíêà ïðèõîäèò â ñîïðèêîñíîâåíèå ñ áëèæàé-
øåé ê íåé îáëàñòüþ ìåìáðàíû ìàòåðèíñêîé êëåòêè äî
òîãî, êàê ïåðåñå÷åò âñþ öèòîïëàçìó. Ñîïðèêîñíîâåíèå
õîòÿ áû íåáîëüøîãî ó÷àñòêà êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè ñ ìåì-
áðàíîé ìàòåðèíñêîé êëåòêè íåìåäëåííî âûçûâàåò ñëèÿ-
íèå ìåìáðàííûõ ïóçûðüêîâ è îáðàçîâàíèå äî÷åðíèõ êëå-
òî÷íûõ ìåìáðàí. Âñå ïðîöåññû öèòîêèíåçà (öåíòðîáåæ-
íîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà, ðîñò êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè)
ïîñëå ýòîãî ïðåêðàùàþòñÿ. Äî÷åðíèå ìåìáðàíû ïðè ýòîì
èìåþò ôîðìó áîëåå èëè ìåíåå ãëóáîêîé íàñå÷êè íà ìà-
òåðèíñêîé ìåìáðàíå, âäàâàÿñü âíóòðü öèòîïëàçìû. Ñëå-
ïîé êðàé ýòîé íàñå÷êè îñòàåòñÿ îêðóæåííûì ôèáðèëëà-
ìè ôðàãìîïëàñòà â òå÷åíèå âñåãî èíòåðêèíåçà è äàæå â
ïðîôàçå II (ðèñ. 2, á, ã). Ýòè ôèáðèëëû ñîõðàíÿþò ñâîþ
ìîðôîëîãèþ (ðàñïîëîæåíèå, òîëùèíó è èçãèá), íî óæå
íå äâèæóòñÿ öåíòðîáåæíî. Òàêàÿ êàðòèíà íåèçìåííî íà-
áëþäàåòñÿ âî âñåõ ñëó÷àÿõ àíîìàëüíî àñèììåòðè÷íîãî
öèòîêèíåçà. Ôèáðèëëû òåõ ÷àñòåé ôðàãìîïëàñòà, êîòî-
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ðûå ñîïðèêîñíóëèñü ñ ìåìáðàíîé ìàòåðèíñêîé êëåòêè è
áûëè ðàçäåëåíû äî÷åðíèìè ìåìáðàíàìè, ñòàíîâÿòñÿ
ïó÷êàìè ÌÒ ðàäèàëüíîãî èíòåðôàçíîãî öèòîñêåëåòà
ëèáî äåïîëèìåðèçóþòñÿ. Ðàäèàëüíûå ïó÷êè ÌÒ ôîðìè-
ðóþòñÿ îò îáîëî÷åê äî÷åðíèõ ÿäåð.

Ìû íàáëþäàëè ñëåäóþùèå ïðè÷èíû àñèììåòðè÷íî-
ãî ðàñïîëîæåíèÿ öèòîêèíåòè÷åñêîãî àïïàðàòà.

1. Àñèììåòðè÷íîå ðàñïîëîæåíèå âåðåòåíà äåëåíèÿ.
Åñëè âåðåòåíî îêàçûâàåòñÿ ïî òîé èëè èíîé ïðè÷èíå
ïðèáëèæåííûì ê êàêîé-òî îáëàñòè ìàòåðèíñêîé ìåìáðà-
íû (ðèñ. 2, à), òî ïåðâîî÷åðåäíîå ñîïðèêîñíîâåíèå ñ
ýòîé îáëàñòüþ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè âåäåò ê ñëèÿíèþ ïó-
çûðüêîâ, ôîðìèðîâàíèþ äî÷åðíèõ ìåìáðàí è ê îñòàíîâ-
êå öèòîêèíåçà. Òàêîå ÿâëåíèå ìû íàáëþäàëè â ìåéîçå ó
ÏÏÃ F1 ¹86-2 (T. aestivum AHK26A � A. glaucum),
¹ 97-13 (T. aestivum AÍK9 � A. glaucum), â äåëåíèè ìíî-
ãîÿäåðíûõ ìåéîöèòîâ, ãäå íåêîòîðûå âåðåòåíà áûëè ðàñ-
ïîëîæåíû â ïåðèôåðè÷åñêîé çîíå öèòîïëàçìû (íàïðèìåð,

âòîðîå ìåéîòè÷åñêîå äåëåíèå ó ãîìîçèãîò ïî ìóòàöèè
ms43 ó êóêóðóçû), â àíîìàëüíîì ôåíîòèïå «ìíîæåñòâåí-
íûå âåðåòåíà» â ÏÐÃ F1 (Øàìèíà è äð., 2004).

2. Àñèììåòðè÷íîå ðàñïîëîæåíèå ýêâàòîðèàëüíîé
çîíû âåðåòåíà. Åñëè âåðåòåíî ôîðìèðóåòñÿ èçîãíóòûì,
÷òî çà÷àñòóþ áûâàåò â àñèíàïòè÷åñêîì ìåéîçå ó îòäàëåí-
íûõ ãèáðèäîâ, åãî ýêâàòîðèàëüíàÿ îáëàñòü çàíèìàåò àöåí-
òðè÷åñêîå ïîëîæåíèå. Ýòî íàáëþäàåòñÿ òàêæå â ôåíîòèïå
ãîìîçèãîò ïî ìóòàöèè ms28 ó êóêóðóçû ñ íîðìàëüíûì ñè-
íàïñèñîì ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì (ðèñ. 2, â, ã). Â òàêèõ
óñëîâèÿõ öèòîêèíåç òàêæå ïðîèñõîäèò àñèììåòðè÷íî, è
ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà ñîõðàíÿþòñÿ íà ñëåïîì êðàþ íà-
ñå÷êè èíîãäà äî ïðîìåòàôàçû ñëåäóþùåãî äåëåíèÿ.

3. Íåðàâíîìåðíîå öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìî-
ïëàñòà/êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè. Â ôåíîòèïå ÏÏÃ 625
(T. aestivum ñîðòà Íîâîñèáèðñêàÿ 67 � A. glaucum) è
ÏÐÃ ¹ 8245 (T. aestivum ñîðòà Lutescence � S. cereale
ñîðòà Onokhojskaya) â 10—15 % ÌÊÏ öèòîêèíåç íàðó-
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Ðèñ. 2. Àíîìàëèè ïåðåõîäà ê èíòåðôàçíîìó öèòîñêåëåòó.

à—ã — êîíñåðâàöèÿ ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà â ñëó÷àå íåïîëíîãî öèòîêèíåçà â âèäå íàñå÷êè. à — àöåíòðè÷åñêîå ïîëîæåíèå âåðåòåíà â ìåòàôàçå I â ÌÊÏ
ÏÏÃ F1; á — äèàäà ñ íåïîëíûì öèòîêèíåçîì â âèäå íàñå÷êè è ñ ñîõðàíÿþùèìèñÿ ôèáðèëëàìè ôðàãìîïëàñòà íà ñëåïîì êðàþ íàñå÷êè; ã — C-îáðàçíîå
âåðåòåíî íà ñòàäèè òåëîôàçû I â ÌÊÏ ìåéìóòàíòà ms28; ä — íåïîëíûé öèòîêèíåç â ÌÊÏ ms28. ä—è — íåïîëíûé öèòîêèíåç â ÌÊÏ ÏÏÃ F 1 ñ íåðàâíî-
ìåðíûì öåíòðîáåæíûì äâèæåíèåì ôðàãìîïëàñòà. ä, å — íåðàâíîìåðíîå àñèììåòðè÷íîå ëàòåðàëüíîå öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà è åãî ïî-
ñëåäñòâèÿ; æ, ç — íåðàâíîìåðíîå ñèììåòðè÷íîå ëàòåðàëüíîå öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà è åãî ïîñëåäñòâèÿ; è — ïîñëåäñòâèÿ íåðàâíîìåð-
íîãî ñàãèòòàëüíîãî öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà â âèäå «òóííåëüíîãî» öèòîêèíåçà; ê — «òóííåëüíûé» öèòîêèíåç â èíòåðêèíåçå â ÌÊÏ òà-
áàêà ëèíèè Res91; ë — ðàññå÷åííàÿ ìîíàäà ñ ìèêðîÿäðàìè â èíòåðêèíåçå ó ÏÏÃ F1; ì, í — ìîíàäà ñ ìèêðîÿäðàìè â èíòåðêèíåçå ó ÏÏÃ F1; î, ï — ÌÊÏ
ìåéìåòàíòà òàáàêà Res91 íà ñòàäèè òåëîôàçû II ñ ìèêðîÿäðàìè, ñîåäèíåííûìè ðàäèàëüíûì öèòîñêåëåòîì â âèäå ôðàãìîïëàñòîâ; ð — ïîñëåäñòâèÿ ïðè-
ñóòñòâèÿ ìèêðîÿäåð â òåëîôàçå II â ÌÊÏ äâóäîëüíûõ: ïîëèàäû íà ñòàäèè òåòðàä. Âèçóàëèçàöèÿ öèòîñêåëåòíûõ ñòðóêòóð ïî Íàâàøèíó è èììóíîîêðà-

øèâàíèå íà â-òóáóëèí (Alexa) ñ äîêðàøèâàíèåì õðîìîñîì DAPI. Îá. 100�, îê. 10�.



øåí. Ïðè ýòîì öåíòðîáåæíî ïåðåìåùàåòñÿ ëèøü ÷àñòü
ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà, òîãäà êàê ïðî÷èå îñòàþòñÿ íà
òîì ìåñòå, êîòîðîå çàíèìàëî öåíòðàëüíîå âåðåòåíî
(ðèñ. 2, ä, æ). Ïîñêîëüêó ÌÊÏ çëàêîâ èìååò òàáëåòêîîá-
ðàçíóþ ôîðìó, â íèõ ðàçëè÷àþòñÿ ñàãèòòàëüíîå è ëàòåðàëü-
íîå íàïðàâëåíèÿ îòíîñèòåëüíî îñè äåëåíèÿ. Â ÌÊÏ âû-
øåïåðå÷èñëåííûõ ãåíîòèïîâ íàðóøåíèå öåíòðîáåæíîãî
äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà íàáëþäàåòñÿ â ñàãèòòàëüíîì
(ïåðåäíå-çàäíåì) íàïðàâëåíèè. Ýòè ÷àñòè ôðàãìîïëàñòà
íå äâèæóòñÿ, è äî÷åðíèå êëåòî÷íûå ìåìáðàíû â ýòîì
ñëó÷àå èìåþò âèä áîêîâûõ íàñå÷åê (ðèñ. 2, å, ç). Â ÌÊÏ
ÏÏÃ F1 ¹ 6-2 (T. aestivum AÍK-15 � A. glaucum 257-7),
¹ 11-2 (T. aestivum ñîðòà Íîâîñèáèðñêàÿ 67 � A. glau-
cum 257-7), ¹ 10-3 (T. aestivum ñîðòà Íîâîñèáèðñêàÿ
67 � A. glaucum 260-8) â 10—15 % ÌÊÏ íàáëþäàåòñÿ íà-
ðóøåíèå äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà â ëàòåðàëüíîì íàïðàâ-
ëåíèè. Äî÷åðíèå ìåìáðàíû â ýòîì ñëó÷àå èìåþò âèä
ñêâîçíîãî îòâåðñòèÿ â öåíòðå ìàòåðèíñêîé êëåòêè
(ðèñ. 2, è). Ìû íàçâàëè ýòó àíîìàëèþ «òóííåëüíûì» öè-
òîêèíåçîì. Ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà ñîõðàíÿþòñÿ íà êðà-
ÿõ îòâåðñòèÿ âïëîòü äî ïðîôàçû ñëåäóþùåãî äåëåíèÿ.

«Òóííåëüíûé» öèòîêèíåç íàáëþäàåòñÿ òàêæå â àíî-
ìàëüíîì ìåéîçå ó äâóäîëüíûõ, â òðàíñãåííîé ëèíèè òàáà-
êà Res91 â ôåíîòèïå «ïðåæäåâðåìåííûé öèòîêèíåç». Ïðè
ýòîì â òåëîôàçå I â íåïîäâèæíîì ôðàãìîïëàñòå ôîðìèðó-
þòñÿ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà è äî÷åðíèå êëåòî÷íûå ìåìáðà-
íû. Ïîñëåäíèå ÷àñòî èìåþò àíîìàëüíóþ ôîðìó ñêâîçíîãî
îòâåðñòèÿ, ïî-âèäèìîìó èç-çà êàêèõ-òî íàðóøåíèé ïðî-

öåññà ôîðìèðîâàíèÿ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè. Ñîõðàíåíèÿ
ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà ïî êðàÿì «òóííåëÿ» ìû â ýòèõ
ñëó÷àÿõ íèêîãäà íå íàáëþäàëè (ðèñ. 2, ê).

Íàðóøåíèå ðàçúåäèíåíèÿ ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà
ïðè ïåðåõîäå ê èíòåðôàçíîìó öèòîñêåëåòó. Âûøå áûëî
îïèñàíî íàðóøåíèå ðàçúåäèíåíèÿ ÌÒ â ñîñòàâå ôèáðèëë
ôðàãìîïëàñòà â çîíå ïåðåêðûâàíèÿ èõ (+)-êîíöîâ êàê
âòîðè÷íîå ÿâëåíèå ïîñëå íàðóøåíèÿ ôîðìèðîâàíèÿ äî-
÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí. Îáíàðóæåííûé íàìè àíîìàëü-
íûé ôåíîòèï äåìîíñòðèðóåò, ÷òî ðàçúåäèíåíèå (+)-êîí-
öîâ ÌÒ, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà, îñó-
ùåñòâëÿåòñÿ ïîñðåäñòâîì ñîáñòâåííîãî âíóòðèêëåòî÷íî-
ãî ìåõàíèçìà, êîòîðûé ìîæåò áûòü íàðóøåí. Òàê, â òåëî-
ôàçå ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ó èíñåðöèîííîãî
ìåéìóòàíòà 10.8 òàáàêà íàáëþäàåòñÿ íàðóøåíèå ïîâåäå-
íèÿ (+)-êîíöîâ ÌÒ: â 7 % ÌÊÏ ïðè ôîðìèðîâàíèè èí-
òåðçîíàëüíîé ñèñòåìû öèòîñêåëåòà (íåïîäâèæíîãî ôðàã-
ìîïëàñòà) íå ïðîèñõîäèò ñîåäèíåíèÿ (+)-êîíöîâ ïðîòè-
âîïîëîæíî íàïðàâëåííûõ ïîëþñíûõ ÌÒ (ñð. ðèñ. 3, ê è
è). Â ýòîì æå ôåíîòèïå íàðóøåíî òàêæå ðàçúåäèíåíèå
ÌÒ èíòåðçîíàëüíîé ñèñòåìû â ïðîôàçå II (ñð. ðèñ. 3, ì,
1, î è 3, ë). Àíàëîãè÷íûé ôåíîòèï ìû íàáëþäàëè â ìåéî-
çå ó ãàïëîèäîâ B. juncea, ãäå â äîáàâëåíèå ê âûøåîïè-
ñàííûì àíîìàëèÿì íàáëþäàåòñÿ òàêæå áëîê ðàçúåäèíåí-
íûõ ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà äàæå ïîñëå ôîðìèðîâàíèÿ
äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí â òåëîôàçå II. Â ðåçóëüòàòå
êëåòêè — ÷ëåíû òåòðàäû — îêàçûâàþòñÿ ñîåäèíåííûìè
ìåæäó ñîáîé ôèáðèëëàìè öèòîñêåëåòà.
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Ðèñ. 3. Àíîìàëèè ïîâåäåíèÿ ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà â ÌÊÏ âèäîâ îäíîäîëüíûõ è äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé.

à — ôðàãìîïëàñò â ñðåäíåé òåëîôàçå I â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ñ íîðìàëüíûì öèêëîì öèòîñêåëåòà. á—ã — áëîê ïðîöåññîâ ñðåäíåé òåëîôàçû I è åãî ïîñëåäñòâèÿ
â ÌÊÏ ÏÏÃ ¹ ; á — ðàäèàëüíûé öèòîñêåëåò, ñôîðìèðîâàííûé âîêðóã òåëîôàçíîãî âåðåòåíà (ôðàãìîïëàñòà) â èíòåðêèíåçå; â — äâóÿäåðíàÿ ìîíàäà â
ïðîôàçå II; ã — ìåòàôàçà II. ä—ç — ôîðìèðîâàíèå ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà â ÌÊÏ ÏÏÃ ¹ ñ íàðóøåíèÿìè âîññòàíîâëåíèÿ ÿäåðíîé îáîëî÷êè; ä —
ôîðìèðîâàíèå ÿäåðíîé îáîëî÷êè â ñòîðîíå îò òåëîôàçíîé ãðóïïû õðîìîñîì; å—ç — ÌÊÏ áåç ÿäåðíîé îáîëî÷êè, íî ñ ðàçâèòûì ðàäèàëüíûì öèòîñêå-
ëåòîì â èíòåðêèíåçå. è—ì — íàðóøåíèÿ ïîâåäåíèÿ ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà â ìåéîçå ó ìóòàíòíîé ëèíèè 10.8 òàáàêà Nicotiana tabacum â ñðàâíåíèè ñ
äèêèì òèïîì. è— íîðìàëüíàÿ öèòîñêåëåòíàÿ ôèãóðà â èíòåðêèíåçå ÌÊÏ òàáàêà äèêîãî òèïà; ê — ðàäèàëüíûå ïó÷êè ÌÒ, íå ñîåäèíåííûå (+)-êîíöàìè
íà ýêâàòîðå, â ÌÊÏ ëèíèè òàáàêà 10.8 â èíòåðêèíåçå; ë — öèòîñêåëåò â ïðîôàçå II â ÌÊÏ òàáàêà äèêîãî òèïà; ì — áëîê ðàçúåäèíåíèÿ (+)-êîíöîâ ÌÒ â

ïðîôàçå II â ÌÊÏ ëèíèè 10.8. Âèçóàëèçàöèÿ öèòîñêåëåòà ïî Íàâàøèíó (à—ç) è èììóíîîêðàøèâàíèå íà â-òóáóëèí (è—ì). Îá. 100�, îê. 10�.



Ïåðåõîä öèòîñêåëåòà ê èíòåðôàçíîé êîíôèãóðàöèè
â ÌÊÏ îäíîäîëüíûõ, ñ ðåçêèìè íàðóøåíèÿìè öèòîñêå-
ëåòíîãî öèêëà íà ïðåäûäóùèõ ñòàäèÿõ. Íàðóøåíèÿ áè-
ïîëÿðíîñòè âåðåòåíà â êëåòêå âñåãäà ñîïðîâîæäàþòñÿ
ðåçêèìè àíîìàëèÿìè ñåãðåãàöèè õðîìîñîì è öèòîêèíå-
çà. Ýòî ïðîèñõîäèò ïðè ôîðìèðîâàíèè â ìåòàôàçå õàî-
òè÷íîãî (Ñåðþêîâà è äð., 2003) ðàäèàëüíîãî (Shamina et
al., 2000) è ìîíîïîëÿðíîãî (Shamina et al., 2003) âåðåòåí.
Âî âñåõ ýòèõ ñëó÷àÿõ õðîìîñîìû âìåñòî äâóõ òåëîôàç-
íûõ ãðóïï ôîðìèðóþò ìíîæåñòâî ìèêðîÿäåð. Ôðàãìî-
ïëàñò â ýòèõ ôåíîòèïàõ íå ñòðîèòñÿ ïî ïðè÷èíå îòñóò-
ñòâèÿ áèïîëÿðíîé ñèñòåìû öåíòðàëüíûõ ôèáðèëë âåðå-
òåíà, è ôîðìèðîâàíèå êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè ïîýòîìó
áëîêèðîâàíî. Ðàçäåëåíèÿ öèòîïëàçìû íå ïðîèñõîäèò.
Â ðåçóëüòàòå èç êëåòîê ñ âûøåïåðå÷èñëåííûìè àíîìàëü-
íûìè ôåíîòèïàìè îáðàçóþòñÿ ìîíàäû ñ ðàçáðîñàííûìè
â öèòîïëàçìå ìèêðîÿäðàìè (ðèñ. 2, ë—î). Îäíàêî íå-
ñìîòðÿ íà ðåçêèå íàðóøåíèÿ öèêëà öèòîñêåëåòà íà ïðå-
äûäóùèõ ñòàäèÿõ, èíòåðôàçíûé öèòîñêåëåò â òàêèõ
êëåòêàõ èìååò íîðìàëüíîå ñòðîåíèå, ñ ïîïðàâêîé íà íà-
ðóøåíèå ÷èñëà äî÷åðíèõ ÿäåð â êëåòêå, ò. å. îò ïîâåðõ-
íîñòè êàæäîãî ìèêðîÿäðà îòõîäèò ðàäèàëüíàÿ ñèñòåìà
ÌÒ (ðèñ. 2, ì, î). Ýòî íàáëþäàåòñÿ, â ÷àñòíîñòè, íà ñòà-
äèè äèàä â ìîíàäàõ ó ïøåíè÷íî-ðæàíûõ ãèáðèäîâ (ÏÐÃ
F1 T. aestivum ñîðòà Ñàðàòîâñêàÿ 29 � S. cereale ñîðòà
Îíîõîéñêàÿ). Â ìåéîçå ó ýòîãî ãèáðèäà ôîðìèðóþòñÿ
ìîíîïîëÿðíûå âåðåòåíà, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ñåãðåãàöèÿ
õðîìîñîì, ïîñòðîåíèå ôðàãìîïëàñòà è öèòîêèíåç îòñóò-
ñòâóþò. Â èíòåðêèíåçå è íà ñòàäèè òåòðàä ìíîãî÷èñëåí-
íûå ìèêðîÿäðà èìåþò ðàçâèòûé ðàäèàëüíûé öèòîñêåëåò
(ðèñ. 2, ì—î).

Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî â ðÿäå ñëó÷àåâ ýòè ìîíà-
äû áûâàþò áåñïîðÿäî÷íî ðàññå÷åíû äî÷åðíèìè êëåòî÷íû-
ìè ìåìáðàíàìè ëèáî íåñóò ìíîæåñòâî íàñå÷åê (ðèñ. 2, ë).
Òàêîé âàðèàíò ôåíîòèïà ïðîÿâëÿåòñÿ â äàííûõ àíîìàëè-
ÿõ ïðè îáèëüíîì ïîëèâå ðàñòåíèé ïîñëå çàñóõè â ïåðèîä
ìåéîçà. Ïî-âèäèìîìó, ïðè ýòîì â ìåëêèõ ÌÊÏ, ñôîðìè-
ðîâàâøèõñÿ ïîä âëèÿíèåì àðèäíîãî ðåæèìà, ïîñëå ïîëè-
âà ïðîèñõîäèò ôîðìèðîâàíèå íåïðîïîðöèîíàëüíî (îáúå-
ìó êëåòêè) áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ïëàñòîñîì. Â ðåçóëüòà-
òå íà àíîìàëüíî ðàñïîëîæåííûõ ôèáðèëëàõ âåðåòåíà
ôîðìèðóþòñÿ õàîòè÷íî ðàñïîëîæåííûå è ñëó÷àéíûì îá-
ðàçîì îðèåíòèðîâàííûå àíîìàëüíûå êëåòî÷íûå ïëàñòèí-
êè. Ïðè ýòîì â àíîìàëüíûå äî÷åðíèå ìåìáðàíû ïðåâðà-
ùàþòñÿ ëèøü òå èç íèõ, êîòîðûå ïðèêîñíóëèñü ê ìàòå-
ðèíñêîé ìåìáðàíå. Â êðàéíåì âûðàæåíèè ýòîò ïðîöåññ
ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ ïîëèàäû, íåêîòîðûå ÷ëåíû
êîòîðîé ìîãóò ñîäåðæàòü ìèêðîÿäðà, à íåêîòîðûå áûòü
öèòîïëàñòàìè, ëèøåííûìè ìèêðîÿäåð. Îäíàêî íåîáõî-
äèìî îòìåòèòü, ÷òî ýòîò ôåíîòèï ÿâëÿåòñÿ èñêëþ÷åíèåì.
Ïðè îòñóòñòâèè áèïîëÿðíîãî âåðåòåíà ïðîäóêòîì äåëå-
íèÿ òàêîé êëåòêè ÿâëÿåòñÿ ìîíàäà ñ ìèêðîÿäðàìè è áåç
ïðèçíàêîâ öèòîêèíåçà (ðèñ. 2, í).

Ïåðåõîä öèòîñêåëåòà ê èíòåðôàçíîé êîíôèãóðàöèè
â ÌÊÏ äâóäîëüíûõ ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì ïðè
ðåçêèõ íàðóøåíèÿõ öèòîñêåëåòíîãî öèêëà íà ïðåäûäó-
ùèõ ñòàäèÿõ. Ïðè ôîðìèðîâàíèè ìèêðîÿäåð â òåëîôà-
çå II ó âèäîâ äâóäîëüíûõ ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì
ïðîäóêòû ìåéîçà ÿâëÿþòñÿ ïðèíöèïèàëüíî èíûìè.
Ïðàêòè÷åñêè âñåãäà îíè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïîëèàäû
(ðèñ. 2, ð) ñ ÷èñëîì êëåòîê, ðàâíûì ÷èñëó ìèêðîÿäåð.
Ýòî îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî îò êàæäîé õðîìîñîìû èëè
ãðóïïû õðîìîñîì â ðàííåé òåëîôàçå II ïîëèìåðèçóþòñÿ
ðàäèàëüíûå ïó÷êè ÌÒ, ñîåäèíÿþùèåñÿ (+)-êîíöàìè ñ
ÌÒ, îòõîäÿùèìè îò äðóãèõ ìèêðîÿäåð (ðèñ. 2, ï). Ýòî

äàåò íà÷àëî ìíîæåñòâó ôðàãìîïëàñòîâ, íà êîòîðûõ ñòðî-
èòñÿ ñîîòâåòñòâóþùåå ÷èñëî êëåòî÷íûõ ïëàñòèíîê è äî-
÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí. Êàæäûé ÷ëåí ïîëèàäû
ñîäåðæèò ìèêðîÿäðî ñ ðàäèàëüíûì öèòîñêåëåòîì.

Ðàäèàëüíûé èíòåðôàçíûé öèòîñêåëåò â êëåòêàõ, íå
ñîäåðæàùèõ îôîðìëåííûõ ÿäåð. Â íåêîòîðûõ àíîìàëü-
íûõ ôåíîòèïàõ ôîðìèðîâàíèå äî÷åðíèõ ÿäåð â ïîçäíåé
òåëîôàçå îêàçûâàåòñÿ ïî ðàçëè÷íûì ïðè÷èíàì íàðóøåí-
íûì. Òàê, â 15 % ÌÊÏ ÏÐÃ F1 ¹ 624 áëîêèðîâàíû âñå
ïðîöåññû òåëîôàçû — ôîðìèðîâàíèå êëåòî÷íîé ïëàñ-
òèíêè, öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà è âîññòà-
íîâëåíèå îáîëî÷åê äî÷åðíèõ ÿäåð. Òåì íå ìåíåå ïðîöåñ-
ñû öèòîñêåëåòíîãî öèêëà â èíòåðêèíåçå îñóùåñòâëÿþò-
ñÿ, ÷òî ïðèâîäèò ê ïàðàäîêñàëüíîé êîíôèãóðàöèè: òåëî-
ôàçíîå âåðåòåíî, îêðóæåííîå ðàäèàëüíûìè ïó÷êàìè ÌÒ
(ðèñ. 3, á). Ïîñêîëüêó âñå ïðîöåññû öèòîêèíåçà áëîêèðî-
âàíû, ïðîäóêòîì äåëåíèÿ ÿâëÿåòñÿ äâóÿäåðíàÿ ìîíàäà
(ðèñ. 3, â), à â ìåòàôàçå II â îáùåé öèòîïëàçìå ôîðìèðó-
þòñÿ äâà âåðåòåíà äåëåíèÿ (ðèñ. 3, ã).

Â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ¹ 622 ôîðìèðîâàíèå îáîëî÷åê äî-
÷åðíèõ ÿäåð ëèáî ïîëíîñòüþ áëîêèðîâàíî, ëèáî ðåçêî
íàðóøåíî, òàê ÷òî ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà âîññòàíàâëèâàåòñÿ â
ñòîðîíå îò õðîìîñîì, àâòîíîìíî (ðèñ. 3, ä) ëèáî íå ñòðî-
èòñÿ âîâñå. Â èíòåðêèíåçå òàêèå êëåòêè âìåñòî ÿäåð ñî-
äåðæàò ãðóïïû ñïèðàëèçîâàííûõ õðîìîñîì (ðèñ. 3,
å—ç). Íåñìîòðÿ íà îòñóòñòâèå ÿäåðíîé îáîëî÷êè, â öèòî-
ïëàçìå íà ýòîé ñòàäèè íàáëþäàåòñÿ õîðîøî ðàçâèòûé è
ïðàâèëüíî ðàñïîëîæåííûé ðàäèàëüíûé öèòîñêåëåò
(ðèñ. 3, å—ç). Âòîðîå ìåéîòè÷åñêîå äåëåíèå â òàêèõ
êëåòêàõ òåì íå ìåíåå ìîæåò ïðîòåêàòü íîðìàëüíî, ñ ôîð-
ìèðîâàíèåì öèòîñêåëåòíîãî êîëüöà âîêðóã ãðóïïû õðî-
ìîñîì è çàòåì — âåðåòåíà äåëåíèÿ.

Îáñóæäåíèå

Çàâåðøåíèå öèêëà ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà êàê
âîññòàíîâëåíèå åãî èíòåðôàçíîé ñèñòåìû èíòåíñèâíî
èçó÷àëîñü è èçó÷àåòñÿ ãëàâíûì îáðàçîì â ìèòîòè÷åñêîì
äåëåíèè êëåòîê ìåðèñòåìû. Ýòè êëåòêè ñíàáæåíû êëå-
òî÷íîé ñòåíêîé, è â èíòåðôàçå öèòîñêåëåò ïðåäñòàâëåí â
íèõ êîðòèêàëüíûìè ìèêðîòðóáî÷êîâûìè ñïèðàëÿìè
(Goddard et al., 1994). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñóùåñòâóþò
äâå òî÷êè çðåíèÿ íà ìåõàíèçì èõ ôîðìèðîâàíèÿ. Ñîãëàñ-
íî ïåðâîé èç íèõ, êîðòèêàëüíûå ÌÒ ïîëèìåðèçóþòñÿ íà
öåíòðàõ îðãàíèçàöèè (ÖÎÌÒ), ðàñïîëàãàþùèõñÿ â êîð-
òèêàëüíîé çîíå öèòîïëàçìû è â ìåñòå êîíòàêòà äî÷åðíèõ
êëåòî÷íûõ ìåìáðàí ñ ìåìáðàíîé ìàòåðèíñêîé êëåòêè
(Busby, Gunning, 1983; Cleary, Hardham, 1990). Èììóíî-
äåòåêöèÿ â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå ã-òóáóëèíà, ÿâëÿþùåãî-
ñÿ êîìïîíåíòîì ÖÎÌÒ, îáíàðóæèëà åãî ëîêàëèçàöèþ â
êîðòèêàëüíîé çîíå öèòîïëàçìû â âèäå òî÷å÷íîãî îêðà-
øèâàíèÿ (Liu et al., 1995). Ïîäòâåðæäåíèåì «êîðòèêàëü-
íîé» ãèïîòåçû ïðîèñõîæäåíèÿ êîðòèêàëüíûõ ÌÒ ñëó-
æèò ôàêò èõ ðåïîëèìåðèçàöèè â êîðòèêàëüíîé çîíå öè-
òîïëàçìû ïîñëå ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ðàçðóøåíèÿ (Cyr,
Palevitz, 1995), à òàêæå âêëþ÷åíèå â ýòó çîíó èíúåöèðóå-
ìîãî òóáóëèíà, ìå÷åííîãî ôëóîðåñöåèíîì (Wasteneys et
al., 1993). Ñîãëàñíî âòîðîé, «ÿäåðíîé», ãèïîòåçå, êîðòè-
êàëüíûå ÌÒ ôîðìèðóþòñÿ íà ïåðèíóêëåàðíûõ ÖÎÌÒ,
ðàñïîëàãàþùèõñÿ íà ÿäåðíîé îáîëî÷êå, à çàòåì ìèãðè-
ðóþò ê ìåñòó ñâîåé îêîí÷àòåëüíîé ëîêàëèçàöèè (Clayton
et al., 1985; Wick, 1985; Grander, Cyr, 2000; Hasegawa et
al., 2000). Ýòà ìîäåëü ïðåäïîëàãàåò, ÷òî ñòàáèëüíûå ïó÷-
êè ÌÒ ïåðåìåùàþòñÿ â êîðòèêàëüíóþ çîíó, çàòåì îðèåí-
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òèðóþòñÿ è îðãàíèçóþòñÿ â ñïèðàëè ñ ïîìîùüþ äîáàâî÷-
íîãî àâòîíîìíîãî ìåõàíèçìà (Mizuno, 1993; Lambert,
1995; Stoppin et al., 1995).

Â ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ïåðåõîä öèòîñêåëåòà îò òå-
ëîôàçíîé êîíôèãóðàöèè â èíòåðôàçíóþ ñïåöèàëüíî íå
ðàññìàòðèâàëñÿ. Íàáëþäàÿ ïåðåõîä îò ôðàãìîïëàñòà ê
ðàäèàëüíûì ïó÷êàì ÌÒ â õîäå ìåéîçà êàê ñ ïîñëåäîâà-
òåëüíûì, òàê è ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì, ìû îáíà-
ðóæèëè, ÷òî ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà ïåðåõîäÿò â ñîñòàâ
ðàäèàëüíîãî èíòåðôàçíîãî öèòîñêåëåòà è ñòàíîâÿòñÿ åãî
÷àñòüþ. Ýòî ïðîèñõîäèò âñåãäà â ÌÊÏ äâóäîëüíûõ ñ îä-
íîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì è çà÷àñòóþ â ÌÊÏ èçó÷åí-
íûõ íàìè âèäîâ è ôîðì îäíîäîëüíûõ ñ ïîñëåäîâàòåëü-
íûì öèòîêèíåçîì è çà÷àñòóþ â ÌÊÏ èçó÷åííûõ íàìè
âèäîâ è ôîðì îäíîäîëüíûõ ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì öèòîêè-
íåçîì. Ó ìíîãèõ âèäîâ îäíîäîëüíûõ ôèáðèëëû ôðàã-
ìîïëàñòà ïîëíîñòüþ äåïîëèìåðèçóþòñÿ ïîñëå îêîí÷à-
íèÿ öèòîêèíåçà. Êðîìå òîãî, ôèáðèëëû ðàäèàëüíîãî öè-
òîñêåëåòà ôîðìèðóþòñÿ de novo îò îáîëî÷åê äî÷åðíèõ
ÿäåð â ÌÊÏ êàê îäíîäîëüíûõ, òàê è äâóäîëüíûõ.

Ìîæíî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî íàðóøåíèÿ ñòðóêòóðû è
ôóíêöèè ôðàãìîïëàñòà áóäóò áëîêèðîâàòü öèêë öèòîñêå-
ëåòà íà ñòàäèè ïåðåõîäà ê èíòåðôàçå. Îäíàêî íàøè íà-
áëþäåíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî íè íàðóøåíèå ñòðóêòóðû íå-
ïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà ó äâóäîëüíûõ, íè áëîê öåíò-
ðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà ó îäíî-
äîëüíûõ, íè èíûå àíîìàëèè äèíàìèêè öèòîñêåëåòà â
ìåéîòè÷åñêîé òåëîôàçå íå ïðåïÿòñòâóþò ôîðìèðîâàíèþ
ðàäèàëüíîé èíòåðôàçíîé ñèñòåìû â ïîñëåäóþùåé èíòåð-
ôàçå. Ýòî îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî ðàäèàëüíûå ïó÷êè ÌÒ
èíòåðôàçíîé ñèñòåìû ïîëèìåðèçóþòñÿ çàíîâî îò îáî-
ëî÷êè äî÷åðíèõ ÿäåð, è ýòîò ïðîöåññ êîìïåíñèðóåò âñå
íàðóøåíèÿ öèêëà öèòîñêåëåòà ïðåäûäóùèõ ñòàäèé. Ñïî-
ñîáíîñòü ÿäåðíîé îáîëî÷êè ê ïîëèìåðèçàöèè ÌÒ â ðàñ-
òèòåëüíîé êëåòêå áûëà íåîäíîêðàòíî ïîêàçàíà (Lambert
et al., 1991; Vaughn, Harper, 1998).

Èíòåðåñíûì ôàêòîì ÿâëÿåòñÿ ôîðìèðîâàíèå íîð-
ìàëüíîãî ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà â èíòåðôàçíûõ êëåò-
êàõ áåç èíòåðôàçíûõ ÿäåð â òåõ àíîìàëüíûõ ôåíîòèïàõ,
ãäå áëîêèðîâàíî âîññòàíîâëåíèå ÿäåðíîé îáîëî÷êè. Ýòî
ãîâîðèò î òîì, ÷òî ïîëèìåðèçàöèÿ ÌÒ ïðîèñõîäèò,
ïî-âèäèìîìó, íà ìíîæåñòâå ÖÎÌÒ, íàõîäÿùèõñÿ â öè-
òîïëàçìå. Êàêèì îáðàçîì îñóùåñòâëÿåòñÿ íîðìàëüíàÿ
ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ ñâîáîäíûõ ïó÷êîâ ÌÒ ïî
ðàäèóñàì êëåòêè â îòñóòñòâèå îáîëî÷êè ÿäðà, ïðåäñòàâ-
ëÿåò ñîáîé çàãàäêó. Ôîðìèðîâàíèå ðàäèàëüíûõ ñèñòåì
ÌÒ îïèñàíî â ýêñòðàêòàõ èç ÿéöåêëåòîê Xenopus íà ñòà-
äèè äðîáëåíèÿ. Îíè ïîÿâëÿëèñü ïðè äîáàâëåíèè ê ýêñò-
ðàêòó òàêñîëà (ñòàáèëèçàòîðà ÌÒ) è äèíåèíà (áåëêà, îá-
ëàäàþùåãî ìèíóñ-íàïðàâëåííîé ìîòîðíîé àêòèâíîñòüþ)
(Verde et al., 1991). Ïðàâîìåðíî òàêæå ïðåäïîëîæåíèå î
òîì, ÷òî íîâîîáðàçîâàííûå îò ïîëþñíûõ ðàéîíîâ òåëî-
ôàçíîãî âåðåòåíà ÌÒ ìîãóò ïåðåðàñïðåäåëÿòüñÿ â öèòî-
ïëàçìå è ïðèíèìàòü âèä ðàäèàëüíîé ñèñòåìû.

Äåâèàöèåé öèêëè÷åñêèõ ïðåîáðàçîâàíèé öèòîñêåëå-
òà â ïîçäíåé òåëîôàçå ÿâëÿåòñÿ, ñîãëàñíî íàøèì äàííûì,
îòñóòñòâèå äåïîëèìåðèçàöèè ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà â
ÌÊÏ ó îäíîäîëüíûõ. Â ìåéîçå äèêîãî òèïà áîëüøèíñòâà
èçó÷åííûõ íàìè âèäîâ ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà äåïîëè-
ìåðèçóþòñÿ íà ýòîé ñòàäèè. Îäíàêî ó ìíîãèõ ôîðì ýòîãî
íå ïðîèñõîäèò è ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà âõîäÿò â ñî-
ñòàâ ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà â èíòåðôàçå. Íèêàêîãî
âëèÿíèÿ íà äàëüíåéøèé õîä öèêëà öèòîñêåëåòà ýòè ðàç-
ëè÷èÿ, ïî âñåé âèäèìîñòè, íå îêàçûâàþò. Òàêèå äåâèàíò-
íûå ôåíîòèïû äåìîíñòðèðóþò öåïü óòèëèçàöèè îäíèõ è

òåõ æå ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà (ïó÷êîâ ÌÒ) â ïåðåõîäàõ
«âåðåòåíî äåëåíèÿ—ôðàãìîïëàñò—èíòåðôàçíûé ðàäè-
àëüíûé öèòîñêåëåò». Äåéñòâèòåëüíî, ôèáðèëëû öåíòðà-
ëüíîãî âåðåòåíà âõîäÿò â ñîñòàâ ôðàãìîïëàñòà â ÌÊÏ è ñ
ïîñëåäîâàòåëüíûì, è ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì
(Øàìèíà, Äîðîãîâà, 2006). Òðóäíî ñêàçàòü, â ÷åì çàêëþ-
÷àåòñÿ ñìûñë ïîëíîé çàìåíû öèòîñêåëåòà â èíòåðôàçå
ìåéîçà ó áîëüøèíñòâà âèäîâ.

Àíàëèçèðóÿ àíîìàëèè ïåðåõîäà ôèáðèëë ôðàãìîïëà-
ñòà â ñîñòàâ ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà äî÷åðíèõ êëåòîê,
ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî ðàçúåäèíåíèå (+)-êîíöîâ ôèá-
ðèëë ôðàãìîïëàñòà ÿâëÿåòñÿ ñïåöèàëüíûì ïðîöåññîì,
ñâÿçàííûì ñ ôîðìèðîâàíèåì äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìá-
ðàí ïðè óñëîâèè â ìåñòå èõ êîíòàêòà ñ ìàòåðèíñêîé ìåì-
áðàíîé. Àíîìàëüíûå ôåíîòèïû ñ êîíñåðâàöèåé ôèáðèëë
ôðàãìîïëàñòà â íåïîëíîì öèòîêèíåçå ÿâíî óêàçûâàþò íà
òî, ÷òî äëÿ «ðàçáîðêè» ôðàãìîïëàñòà, ò. å. äëÿ ðàçúåäè-
íåíèÿ åãî ôèáðèëë íà ýêâàòîðå è ïåðåõîäà èõ â ñòàòóñ
ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà äî÷åðíèõ êëåòîê, íåîáõîäèìî
ôîðìèðîâàíèå äî÷åðíèõ ìåìáðàí, ïðè÷åì îáÿçàòåëüíî
ïðè ñëèÿíèè èõ ñ ìåìáðàíîé ìàòåðèíñêîé êëåòêè. Òîëü-
êî â ìåñòå ýòîãî êîíòàêòà ïðîèñõîäèò ðàçäåëåíèå ôèá-
ðèëë ôðàãìîïëàñòà. Êîíñåðâàöèÿ ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà
è ñîõðàíåíèå èõ â èíòåðôàçå îïèñàíû òàêæå ïðè âîçäåé-
ñòâèè íà ìèòîòè÷åñêèå êëåòêè àãåíòàìè, ïðåäîòâðàùàþ-
ùèìè ôîðìèðîâàíèå äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí/êëå-
òî÷íîé ñòåíêè â öèòîêèíåçå (Vaughn et al., 1996).

Ýòî óñëîâèå íå ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäèìûì â îäíîâðå-
ìåííîì öèòîêèíåçå ó äâóäîëüíûõ, ãäå êîíñåðâàöèÿ ôèá-
ðèëë ôðàãìîïëàñòà íà íåïîëíûõ äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ
ìåìáðàíàõ íå ïðîèñõîäèò. Çäåñü ñóùåñòâóåò ñïåöèàëü-
íûé ìåõàíèçì ðàçúåäèíåíèÿ (+)-êîíöîâ ÌÒ ôðàãìîïëàñ-
òà, íå çàâèñÿùèé îò êîíòàêòà äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìá-
ðàí ñ ìàòåðèíñêîé. Íà ýòî óêàçûâàåò òàêæå íàðóøåíèå
ðàçúåäèíåíèÿ ÌÒ ôðàãìîïëàñòà â ôåíîòèïå èíñåðöèîí-
íûõ ìóòàíòîâ òàáàêà è ãàïëîèäîâ ñàðåïòñêîé ãîð÷èöû.
Íåîáõîäèìîñòü òàêîãî ìåõàíèçìà î÷åâèäíà ïðè îòñóòñò-
âèè ôîðìèðîâàíèÿ äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí â òåëî-
ôàçå I â ìåéîçå ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì. Ïðàâäà,
îñòàåòñÿ íåïîíÿòíûì, çà÷åì â òåëîôàçå I ó äâóäîëüíûõ
ïðîèñõîäèò ñîåäèíåíèå (+)-êîíöîâ ïðîòèâîïîëîæíûõ
ïîëþñíûõ ÌÒ. Ïî-âèäèìîìó, ôîðìèðîâàíèå òàêîãî êàð-
êàñà, êàê íåïîäâèæíûé ôðàãìîïëàñò, íåîáõîäèìî äëÿ
ïðåäîòâðàùåíèÿ ñáëèæåíèÿ äî÷åðíèõ ÿäåð â îáùåé öè-
òîïëàçìå. Òàêîå ñáëèæåíèå ìîãëî áû ïðèâåñòè ê ôîðìè-
ðîâàíèþ îáùåãî âåðåòåíà â ìåòàôàçå II è ôîðìèðîâàíèþ
íåðåäóöèðîâàííûõ ãàìåò (Dorogova et al., 1999; Øàìèíà
è äð., 2001).

Òàêèì îáðàçîì, ïåðåõîä îò òåëîôàçíîé öèòîñêåëåò-
íîé ñèñòåìû (ôðàãìîïëàñò) ê èíòåðôàçíîé ðàäèàëüíîé
êîíôèãóðàöèè â ïîñëåäîâàòåëüíîì öèòîêèíåçå ó îäíî-
äîëüíûõ ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò ðàçúåäèíåíèÿ ôèáðèëë
ôðàãìîïëàñòà íà ýêâàòîðå ïðè ôîðìèðîâàíèè äî÷åðíèõ
êëåòî÷íûõ ìåìáðàí, à òàêæå çà ñ÷åò ïîëèìåðèçàöèè äî-
ïîëíèòåëüíûõ ïó÷êîâ ÌÒ îò äî÷åðíèõ ãðóïï õðîìîñîì è
îáîëî÷åê äî÷åðíèõ ÿäåð. Ïîëèìåðèçàöèÿ íîâûõ ÌÒ ïðè
ýòîì ÿâëÿåòñÿ îñíîâíûì ïðîöåññîì, à ÌÒ ôðàãìîïëàñòà
ìîãóò äåïîëèìåðèçîâàòüñÿ è ó÷àñòèÿ â ýòîì ïåðåõîäå íå
ïðèíèìàòü.

Íåïîäâèæíûé ôðàãìîïëàñò â ìåéîçå ó âèäîâ äâó-
äîëüíûõ ðàñòåíèé ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì ïî
ñâîåìó ïðîèñõîæäåíèþ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé áîëüøåé ÷à-
ñòüþ ñèñòåìó íîâîñèíòåçèðîâàííûõ ðàäèàëüíûõ ïó÷êîâ
ÌÒ, îòõîäÿùèõ îò äî÷åðíèõ ÿäåð; öåíòðàëüíûå ôèáðèë-
ëû âåðåòåíà â íåãî òàêæå âõîäÿò. Ïó÷êè ïîëþñíûõ ÌÒ
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èäåíòè÷íû ðàäèàëüíîìó èíòåðôàçíîìó öèòîñêåëåòó,
õîòÿ ôîðìèðóþòñÿ â òåëîôàçå, ïåðåä öèòîêèíåçîì. Ïîý-
òîìó â òàêîì ñëó÷àå ïåðåõîä îò ôðàãìîïëàñòà ê ðàäèàëü-
íîìó öèòîñêåëåòó îñóùåñòâëÿåòñÿ àâòîìàòè÷åñêè, ïî-
ñêîëüêó ôðàãìîïëàñò ÿâëÿåòñÿ ïðîèçâîäíûì ðàäèàëüíî-
ãî öèòîñêåëåòà.

Ðàçëè÷èÿ â ñïîñîáå ïåðåõîäà öèòîñêåëåòà îò ôðàã-
ìîïëàñòà ê èíòåðôàçíûì ðàäèàëüíûì ïó÷êàì â ìåéîçå ó
âèäîâ îäíîäîëüíûõ è äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé çàêëþ÷àþò-
ñÿ, òàêèì îáðàçîì, ëèøü âî âðåìåíè ôîðìèðîâàíèÿ ðàäè-
àëüíûõ ïó÷êîâ öèòîñêåëåòà. Ó äâóäîëüíûõ îíè ïîÿâëÿ-
þòñÿ â ðàííåé òåëîôàçå è âûïîëíÿþò ðîëü ôðàãìîïëàñ-
òà, ó îäíîäîëüíûõ — â ðàííåé èíòåðôàçå â êà÷åñòâå ñîá-
ñòâåííî èíòåðôàçíîé ñèñòåìû öèòîñêåëåòà, ÷àñòî ïîñëå
äåïîëèìåðèçàöèè ïðåäûäóùåé ñèñòåìû âåðåòåíà/ôðàã-
ìîïëàñòà. Íàøè íàáëþäåíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ôîðìèðîâà-
íèå ïó÷êîâ ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà îò äî÷åðíèõ ÿäåð
èëè ãðóïï õðîìîñîì ÿâëÿåòñÿ ïðîöåññîì, íå çàâèñèìûì
îò ïðåäûäóùåãî õîäà öèêëà öèòîñêåëåòà, à òàêæå îò öèê-
ëà ÿäåðíîé îáîëî÷êè. Ïðåäûäóùèå ñòðóêòóðû öèòîñêå-
ëåòà (âåðåòåíî äåëåíèÿ) ìîãóò ñîõðàíÿòüñÿ, à ìîãóò äå-
ïîëèìåðèçîâàòüñÿ (â ñîñòàâå ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà), íå
îêàçûâàÿ âëèÿíèÿ íà õîä öèêëà öèòîñêåëåòà íà ýòîé ñòà-
äèè.

Àâòîðû âûðàæàþò ïðèçíàòåëüíîñòü Ã. Å. Ñåðþêîâó
(Îìñêèé ãîñóäàðñòâåííûé àãðîòåõíè÷åñêèé óíèâåðñè-
òåò) è Î. Ã. Ñèëêîâîé (Èíñòèòóò öèòîëîãèè è ãåíåòèêè
ÑÎ ÐÀÍ, Íîâîñèáèðñê) çà ëþáåçíî ïðåäîñòàâëåííûé äëÿ
èññëåäîâàíèÿ ìàòåðèàë îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ çëàêîâ.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ÷àñòè÷íîé ôèíàíñîâîé ïîä-
äåðæêå ïðîãðàììû «Äèíàìèêà ãåíîôîíäîâ ðàñòåíèé,
æèâîòíûõ è ÷åëîâåêà», íàïðàâëåíèå «Ôóíäàìåíòàëüíûå
ïðîáëåìû òðàíñïîðòà ðàñòåíèé è æèâîòíûõ».
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DYNAMICS OF MICROTUBULAR CYTOSKELETON IN HIGHER PLANT MEIOSIS.
IX. THE CYCLE ACCOMPLISHMENT. TRANSITION FROM PHRAGMOPLAST

TO RADIAL MICROTUBULE SYSTEM

N. V. Shamina, Yu. V. Sidorchuk, N. V. Dorogova

Institute of Cytology and Genetics, Siberian Branch of RAS, Novosibirsk;
e-mail: shamina@bionet.nsc.ru

In this study we analysed the terminal step of cytoskeleton cycle in higher plant meiosis: transition from
phragmoplast to radial interphase configuration. Wild type meiosis in a range of mono- and dicotyledonous spe-
cies was studied. A number of cytoskeleton abnormalities on this stage was described in meiotic mutants, haploids
and wide hybrids of various species. We described processes of cytoskeleton rearrangements on this stage: dis-
junction of phragmoplast MTs, their shortening and the role of daughter cell membranes. The independence of
the interphase radial MT system formation from the previous steps of cytoskeleton cycle and from nuclear enve-
lope cycle is proposed.

K e y w o r d s: cytoskeleton, microtubules, phragmoplast, nuclear envelope, meiosis, plant cell division,
meiotic mutants.

426 Í. Â. Øàìèíà, Þ. Â. Ñèäîð÷óê, Í. Â. Äîðîãîâà


