
ÄÈÍÀÌÈÊÀ ÌÈÊÐÎÒÐÓÁÎ×ÊÎÂÎÃÎ ÖÈÒÎÑÊÅËÅÒÀ Â ÌÅÉÎÇÅ
Ó ÂÛÑØÈÕ ÐÀÑÒÅÍÈÉ. X. ÎÁÙÀß ÑÕÅÌÀ ÖÈÒÎÑÊÅËÅÒÍÎÃÎ ÖÈÊËÀ

© Í. Â. Øàìèíà, Þ. Â. Ñèäîð÷óê
Í. Â. Øàìèíà, Þ. Â. Ñèäîð÷óê
Äèíàìèêà ìèêðîòðóáî÷êîâîãî öèòîñêåëåòà â ìåéîçå ó âûñøèõ ðàñòåíèé. X

Èíñòèòóò öèòîëîãèè è ãåíåòèêè ÑÎ ÐÀÍ, Íîâîñèáèðñê;
ýëåêòðîííûé àäðåñ: shamina@bionet.nsc.ru

Ñòàòüÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé çàêëþ÷èòåëüíûé îáçîð öèêëà ðàáîò, ïîñâÿùåííûõ èçó÷åíèþ ïðîöåññîâ
ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà â õîäå äåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè íà ïðèìåðå ìåéîçà â ìàòåðèíñêèõ êëåò-
êàõ ïûëüöû. Â ðåçóëüòàòå àíàëèçà öèòîñêåëåòà â íîðìàëüíîì, äåâèàíòíîì è àíîìàëüíîì ìåéîçå áîëüøî-
ãî êîëè÷åñòâà âèäîâ è ôîðì âûñøèõ ðàñòåíèé åãî ðåîðãàíèçàöèÿ ïðåäñòàâëåíà â âèäå íåïðåðûâíîãî è
çàìêíóòîãî öèêëà ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðåîáðàçîâàíèé. Âûÿâëåíû íåêîòîðûå êëåòî÷íûå ìåõàíèçìû, ëåæà-
ùèå â îñíîâå ïåðåõîäà öèòîñêåëåòà îò îäíîé ñòðóêòóðû ê äðóãîé. Îáîçíà÷åíû ïåðñïåêòèâû ïðèìåíåíèÿ
ìåòîäà ìîðôîëîãè÷åñêîé äèññåêöèè â öèòîëîãè÷åñêîì àíàëèçå.
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Â äåâÿòè ïðåäûäóùèõ ñòàòüÿõ íàñòîÿùåãî öèêëà
áûëè ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèÿ ïðîöåññîâ
ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà â äåëåíèè ðàñòèòåëüíîé
êëåòêè. Â êà÷åñòâå ìîäåëè èñïîëüçîâàëè ìåéîòè÷åñêîå
äåëåíèå ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ïûëüöû (ÌÊÏ) ó ðàçëè÷-
íûõ âèäîâ è ôîðì âûñøèõ ðàñòåíèé êàê îäíîäîëüíûõ,
òàê è äâóäîëüíûõ. Îñîáîå ìåñòî â ýòîì èññëåäîâàíèè çà-
íèìàë àíàëèç àíîìàëèé ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ, êîòî-
ðûé ïîçâîëèë ïîëó÷èòü íîâóþ èíôîðìàöèþ î õàðàêòå-
ðèñòèêàõ èçó÷àåìîãî íîðìàëüíîãî ïðîöåññà ðåîðãàíèçà-
öèè öèòîñêåëåòà â (ÌÊÏ) ó ðàçëè÷íûõ âèäîâ è ôîðì
âûñøèõ ðàñòåíèé êàê îäíîäîëüíûõ, òàê è äâóäîëüíûõ â
ÌÊÏ (ìåòîä ìîðôîëîãè÷åñêîé äèññåêöèè). Ìîðôîëîãè-
÷åñêèé àíàëèç àíîìàëüíûõ êëåòî÷íûõ ïðîöåññîâ — âå-
ñüìà èíôîðìàòèâíûé ïîäõîä ê ðåøåíèþ ðàçíîîáðàçíûõ
çàäà÷ êëåòî÷íîé áèîëîãèè. Ìû óáåäèëèñü, ÷òî àíàëèç
àíîìàëèé ñàìèõ ïî ñåáå, áåçîòíîñèòåëüíî èõ ãåíåòè÷å-
ñêîé ïîäîïëåêè, áèîëîãè÷åñêîé èëè ôèçèîëîãè÷åñêîé
çíà÷èìîñòè, ÿâëÿåòñÿ êîíñòðóêòèâíûì ïîäõîäîì ê èçó-
÷åíèþ ïðîöåññîâ âíóòðèêëåòî÷íûõ ïðåîáðàçîâàíèé íà
óðîâíå ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð, îñîáåííî â êëåòî÷-
íîì äåëåíèè è êëåòî÷íîé äèôôåðåíöèðîâêå (Øàìèíà è
äð., 2003à). Â õîäå êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ ýëåìåíòû ìèêðî-
òðóáî÷êîâîãî (ÌÒ) öèòîñêåëåòà (ïó÷êè ÌÒ) ðåîðèåíòè-
ðóþòñÿ íà 180°, òàê ÷òî (–)-êîíöû ÌÒ, â èíòåðôàçå íàõî-
äèâøèåñÿ â öåíòðå êëåòêè, â ìåòàôàçå îêàçûâàþòñÿ íà
ïåðèôåðèè, íà ïîëþñàõ âåðåòåíà äåëåíèÿ. Â æèâîòíîé
êëåòêå òàêàÿ ðåîðèåíòàöèÿ ïðîèñõîäèò áëàãîäàðÿ óäâîå-
íèþ è ðàñõîæäåíèþ öåíòðîñîì.

Äåòàëüíîìó àíàëèçó öèêëà ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêå-
ëåòà â ðàñòèòåëüíîì ìåéîçå ïðåïÿòñòâóåò îòñóòñòâèå â
êëåòêàõ âûñøèõ ðàñòåíèé ìîðôîëîãè÷åñêè èäåíòèôèöè-
ðóåìîé öåíòðîñîìû, à òàêæå äåïîëèìåðèçàöèÿ ôèáðèëë
öèòîñêåëåòà íà ïåðåõîäíûõ ñòàäèÿõ îò îäíîé öèòîñêå-

ëåòíîé ñòðóêòóðû ê äðóãîé (Peirson et al., 1997; Chan,
Cande, 1998). Êàêèì îáðàçîì ïðîèñõîäèò ðåîðèåíòàöèÿ
ïó÷êîâ ÌÒ íà 180° â äåëÿùåéñÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêå, â
íàñòîÿùåå âðåìÿ íåèçâåñòíî. Ìû îáíàðóæèëè, ÷òî ó
ðÿäà âèäîâ è ôîðì â ìåéîçå äåïîëèìåðèçàöèè ñòðóêòóð
öèòîñêåëåòà íà ïåðåõîäíûõ ñòàäèÿõ íå ïðîèñõîäèò, â òî
âðåìÿ êàê öèêëè÷åñêèå èçìåíåíèÿ öèòîñêåëåòà ïðîòåêà-
þò íîðìàëüíî, ò. å. ôîðìèðóþòñÿ è ôóíêöèîíèðóþò âñå
öèòîñêåëåòíûå ñòðóêòóðû è íîðìàëüíî îñóùåñòâëÿåòñÿ
êëåòî÷íîå äåëåíèå. Ìû íàçâàëè òàêèå ôåíîòèïû äåâèàí-
òíûìè è èñïîëüçîâàëè èõ äëÿ âèçóàëèçàöèè íå îïèñàí-
íûõ ðàíåå ýòàïîâ öèòîñêåëåòíîãî öèêëà â ìåéîçå (Øàìè-
íà, 2003). Òàêèå äåâèàöèè âîçíèêàþò ñïîíòàííî â íåáîëü-
øîì êîëè÷åñòâå ÌÊÏ (3—5 %) â ìåéîçå äèêîãî òèïà è
íàáëþäàþòñÿ â ÌÊÏ ó áîëüøèíñòâà èçó÷åííûõ íàìè îò-
äàëåííûõ ãèáðèäîâ F1, à ãëàâíîå — íàì óäàëîñü îáíàðó-
æèòü, ÷òî áåç äåïîëèìåðèçàöèè öèòîñêåëåòà ïðîõîäèò
ìåéîç â 100 % ÌÊÏ ó äèêîãî òèïà ïûðåÿ óäëèíåííîãî è
ìÿãêîé ïøåíèöû ñîðòà Àëüáèäóì.

Ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå íàìè ïðè èçó÷åíèè öèêëà
öèòîñêåëåòà êàê â õîäå íîðìàëüíîãî ìåéîçà, òàê è ïðè
àíîìàëèÿõ ìåòîäîì ìîðôîëîãè÷åñêîé äèññåêöèè, ïîçâî-
ëèëè îïèñàòü íåèçâåñòíûå ðàíåå ïðîìåæóòî÷íûå ýòàïû
ïåðåõîäîâ öèòîñêåëåòà èç îäíîé ñèñòåìíîé ñòðóêòóðû â
äðóãóþ, à òàêæå âûÿâèòü ìîðôîëîãè÷åñêèå ìåõàíèçìû
ýòèõ ïåðåõîäîâ. Â íàñòîÿùåé, çàêëþ÷èòåëüíîé, ñòàòüå
îáîáùåíû ïîëó÷åííûå äàííûå, è õîä ðåîðãàíèçàöèè öè-
òîñêåëåòà â äåëåíèè ÌÊÏ ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê öåëîå, â
âèäå ïîëíîãî, íåïðåðûâíîãî è çàìêíóòîãî ïðîöåññà âíóò-
ðèêëåòî÷íûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðåîáðàçîâàíèé. Îáñóæ-
äàþòñÿ êëåòî÷íûå è ìîëåêóëÿðíûå ïðîöåññû, ëåæàùèå â
îñíîâå öèêëà ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà, êàê âûÿâëåí-
íûå â ðåçóëüòàòå íàøèõ èññëåäîâàíèé, òàê è îïèñàííûå
â ëèòåðàòóðå.
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Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ïðîàíàëèçèðîâàííûé íàìè â õîäå íàñòîÿùåãî öèêëà
ðàáîò ìàòåðèàë ïðåäñòàâëåí â òàáëèöå. Öèòîëîãè÷åñêèé
àíàëèç ìåéîçà ïðîâîäèëè íà ñâåòîâîì óðîâíå, ñ âèçóàëè-
çàöèåé ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà êëàññè÷åñêèì ìåòîäîì —
ôèêñàöèåé ïî Íàâàøèíó è îêðàñêîé àöåòîêàðìèíîì
(Wada, Kusunoki, 1964), à òàêæå èììóíîîêðàøèâàíèåì
íà òóáóëèí íà òîòàëüíûõ ïðåïàðàòàõ ïûëüíèêîâ (Shami-
na et al., 2003).

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Õ î ä ö è ê ë à ð å î ð ã à í è ç à ö è è ö è ò î ñ ê å ë å ò à â
Ì Ê Ï â è ä î â î ä í î ä î ë ü í û õ è ä â ó ä î ë ü í û õ ð à ñ-
ò å í è é. Âñåãî â õîäå èññëåäîâàíèÿ íàìè áûë ïðîàíàëè-
çèðîâàí öèòîñêåëåò â ìåéîçå ó áîëåå 300 ôîðì âûñøèõ
ðàñòåíèé: îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ, ìåéîòè÷åñêèõ ìóòàí-
òîâ, ãàïëîèäîâ, ïîëèïëîèäîâ, àíåóïëîèäîâ, ãåíîìíîçà-
ìåùåííûõ è àëëîïëàçìàòè÷åñêèõ ëèíèé, äåìîíñòðèðóþ-
ùèõ àíîìàëèè ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ (ñì. òàáëèöó).
Áûë òàêæå ïðîàíàëèçèðîâàí ìåéîç äèêîãî òèïà ó ñîîò-
âåòñòâóþùèõ ðîäèòåëüñêèõ ôîðì. Öèêëè÷åñêèå èçìåíå-
íèÿ öèòîñêåëåòà â ìåéîçå ïðîèñõîäèëè åäèíîîáðàçíî ó
âñåõ èçó÷åííûõ âèäîâ è ôîðì êàê â òðèâèàëüíûõ, òàê è â
äåâèàíòíûõ ôåíîòèïàõ.

Íà ðèñ. 1, 2 ïðåäñòàâëåíû ýòàïû ðåîðãàíèçàöèè öè-
òîñêåëåòà â õîäå ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ â äåâèàíòíûõ
ÌÊÏ ïûðåÿ óäëèíåííîãî Elytrigia elongatum è òàáàêà Ni-
cotiana tabacum. Îáíàðóæèâøèéñÿ âûñîêèé êîíñåðâà-
òèçì öèêëà öèòîñêåëåòà â ìåéîçå ó èññëåäîâàííûõ íàìè
âèäîâ è ôîðì ïîçâîëèë ñâåñòè ýòîò ïðîöåññ â îáùóþ
ñõåìó äëÿ ÌÊÏ âèäîâ îäíîäîëüíûõ è äâóäîëüíûõ ðàñòå-
íèé. Ýòî îáîáùåíèå áûëî ñäåëàíî ñ ó÷åòîì âòîðîñòåïåí-
íûõ âàðèàöèé ìåæäó íèìè íà ñòàäèè òåëîôàçû â õîäå
ïîñëåäîâàòåëüíîãî è îäíîâðåìåííîãî öèòîêèíåçà. Ñî-
ãëàñíî íàøèì äàííûì, èíòåðôàçíûé ðåòèêóëÿðíûé ðà-
äèàëüíûé öèòîñêåëåò â ñðåäíåé—ïîçäíåé ïðîôàçå ïðå-
îáðàçóåòñÿ â ñèñòåìó ðàäèàëüíûõ ïó÷êîâ, îðèåíòèðîâàí-
íûõ â ïëîñêîñòè áóäóùåãî äåëåíèÿ, ìåðèäèîíàëüíî.
Èíûìè ñëîâàìè, íà ýòîé ñòàäèè ñîâåðøàåòñÿ ïëîñêîñò-
íàÿ îðèåíòàöèÿ öèòîñêåëåòà (ðèñ. 1, à, á; 2, à, á; 3, à)
(Øàìèíà, 2003). Çàòåì ïðîèñõîäÿò ïîâîðîò ÌÒ íà 90° è
ïðèáëèæåíèå èõ ê ïîâåðõíîñòè ÿäåðíîé îáîëî÷êè, ò. å.
ïåðåîðèåíòàöèÿ èç ðàäèàëüíîãî ïîëîæåíèÿ â òàíãåíöè-
àëüíîå (ðèñ. 1, â, ã; 2, â; 3, á, â) (Øàìèíà è äð., 2003à).
Ïîñëå ýòîãî ïó÷êè ÌÒ èçãèáàþòñÿ, îïîÿñûâàÿ ÿäðî, êî-
îðèåíòèðóþòñÿ â âèäå êîíöåíòðè÷åñêèõ äóã èëè îêðóæ-
íîñòåé è ôîðìèðóþò ïåðèíóêëåàðíóþ ïðîôàçíóþ ñèñ-
òåìó — ìåðèäèîíàëüíîå îêîëîÿäåðíîå êîëüöî ÌÒ
(ðèñ. 1, ä; 2, ã; 3, ã) (Øàìèíà, 2003). Ïîñëå ðàñïàäà ÿäåð-
íîé îáîëî÷êè èëè îäíîâðåìåííî ñ ýòèì ïåðèíóêëåàðíîå
êîëüöî ðàñïàäàåòñÿ íà îòäåëüíûå ïó÷êè ÌÒ (ðèñ. 1, å,
æ; 2, ä; 3, ä), êîòîðûå âûïðÿìëÿþòñÿ (ðèñ. 1, ç, è; 2, ä, å;
3, å), ïîâîðà÷èâàþòñÿ åùå íà 90° è âõîäÿò â çîíó áûâøå-
ãî ÿäðà (ðèñ. 1, è, ê; 2, å; 3, æ) (Øàìèíà è äð., 2003á). Òà-
êèì îáðàçîì, íà ýòîì ýòàïå (ðàííÿÿ ïðîìåòàôàçà) çàâåð-
øàåòñÿ ïåðåîðèåíòàöèÿ ïó÷êîâ ÌÒ íà 180° ïî ñðàâíå-
íèþ ñ èõ èíòåðôàçíûì ðàñïîëîæåíèåì. Íà÷èíàåòñÿ
õàîòè÷åñêàÿ ñòàäèÿ (ñðåäíÿÿ ïðîìåòàôàçà), âî âðåìÿ êî-
òîðîé ïðîèñõîäèò ñîåäèíåíèå (+)-êîíöîâ ïó÷êîâ ÌÒ ñ
êèíåòîõîðàìè õðîìîñîì è äðóã ñ äðóãîì, ò. å. ôîðìèðî-
âàíèå êèíåòîõîðíûõ è öåíòðàëüíûõ áèïîëÿðíûõ ôèá-
ðèëë âåðåòåíà (ðèñ. 1, è, ê; 2, å; 3, ç, è) (Shamina et al.,

2003). Ýòè ïðîöåññû òðóäíî âèçóàëèçèðîâàòü â ìåéîçå
äèêîãî òèïà, îíè âûÿâëÿþòñÿ â ðåçóëüòàòå àíàëèçà ñîîò-
âåòñòâóþùèõ àíîìàëèé (Øàìèíà è äð., 2005à). Ñôîðìè-
ðîâàííûå áèïîëÿðíûå ôèáðèëëû âåðåòåíà â ïîçäíåé
ïðîìåòàôàçå ïîâîðà÷èâàþòñÿ è îðèåíòèðóþòñÿ áèïîëÿð-
íî âäîëü îñè áóäóùåãî äåëåíèÿ (ðèñ. 1, ë; 2, æ; 3, ê). Çà-
òåì îíè êîîðèåíòèðóþòñÿ ïàðàëëåëüíî (ðèñ. 1, ë; 2, ç;
3, ë), êîíâåðãèðóþò (–)-êîíöàìè è ôîðìèðóþò ìåòàôàç-
íîå âåðåòåíî äåëåíèÿ (ðèñ. 1, ì; 2, è; 3, í) (Øàìèíà è äð.,
2005á). Â àíàôàçå êèíåòîõîðíûå ïó÷êè äåïîëèìåðèçó-
þòñÿ, è âåðåòåíî â ðàííåé òåëîôàçå ñîñòîèò èç ïîëþñíûõ
ðàéîíîâ ñ òåëîôàçíûìè ãðóïïàìè õðîìîñîì è öåíòðàëü-
íûõ ôèáðèëë, èäóùèõ îò ïîëþñà ê ïîëþñó (ðèñ. 1, í;
2, ê—ì; 3, í). Â ðàííåé òåëîôàçå â ìåéîçå ó âèäîâ îäíî-
äîëüíûõ ðàñòåíèé íà ýêâàòîðå òåëîôàçíîãî âåðåòåíà çà-
êëàäûâàåòñÿ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà è ôîðìèðóåòñÿ ôðàã-
ìîïëàñò â âèäå öåíòðàëüíûõ ôèáðèëë âåðåòåíà, îêðóæà-
þùèõ ðàñòóùèé êðàé êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè (ðèñ. 1, î;
3, î) (Øàìèíà è äð., 2005á). Ïîñëå ýòîãî íà÷èíàåòñÿ öåíò-
ðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà. Â õîäå ýòîãî ïðîöåñ-
ñà ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà óäëèíÿþòñÿ, óòîëùàþòñÿ è
èçãèáàþòñÿ (ðèñ. 1, ï; 3, î) (Øàìèíà è äð., 2005à).
Â ïîçäíåé òåëîôàçå îò ãðóïï õðîìîñîì è îò îáîëî÷êè
äî÷åðíèõ ÿäåð ïðîèñõîäèò ïîëèìåðèçàöèÿ ïó÷êîâ ÌÒ
ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà (ðèñ. 1, ð; 3, ï) (Øàìèíà è
äð., 2005â). Öèêë öèòîñêåëåòà âî âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì
äåëåíèè â ÌÊÏ ó âèäîâ îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé ñ ïîñëå-
äîâàòåëüíûì öèòîêèíåçîì ïðîèñõîäèò òàê æå, êàê â ïåð-
âîì.

Â ìåéîçå ó âèäîâ äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé â òåëîôàçå I
êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà íå ôîðìèðóåòñÿ, à ïðîèñõîäÿò ïî-
ëèìåðèçàöèÿ ÌÒ ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà îò ïîëþñíûõ
ðàéîíîâ âåðåòåíà ïî íàïðàâëåíèþ ê ýêâàòîðó (ðèñ. 2, í;
3, ñ), ñîåäèíåíèå èõ (+)-êîíöîâ è ôîðìèðîâàíèå èíòåðçî-
íàëüíîé öèòîñêåëåòíîé ñèñòåìû (ðèñ. 2, î—ð; 3, ò) (Øà-
ìèíà, Äîðîãîâà, 2006). Îíà îäíîâðåìåííî èãðàåò ðîëü
ôðàãìîïëàñòà è èíòåðôàçíîãî ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà
â èíòåðêèíåçå (Øàìèíà è äð., 2006â). Öèòîêèíåç íå ïðî-
èñõîäèò èç-çà áëîêèðîâàíèÿ ôîðìèðîâàíèÿ êëåòî÷íîé
ïëàñòèíêè. Â ïðîôàçå II èíòåðçîíàëüíàÿ ñèñòåìà öèòî-
ñêåëåòà äåïîëèìåðèçóåòñÿ ñ óêîðî÷åíèåì ïó÷êîâ ÌÒ
â åå ñîñòàâå (ðèñ. 4, à—ä). Âîêðóã ÿäåð ôîðìèðóþòñÿ
ïðîôàçíûå ïåðèíóêëåàðíûå êîëüöà (ðèñ. 4, å—ç). Ïî-
ñëå ôîðìèðîâàíèÿ â îáùåé öèòîïëàçìå âåðåòåí (ðèñ. 4,
è—ì) è ñåãðåãàöèè õðîìîñîì (ðèñ. 4, í) îò ïîëþñîâ îò-
õîäÿò ðàäèàëüíûå ïó÷êè ÌÒ è îáðàçóåòñÿ åäèíàÿ òåòðà-
ýäðè÷åñêàÿ ñèñòåìà öèòîñêåëåòà â òåëîôàçå II (ðèñ. 4, î,
ï). Ôîðìèðîâàíèå êëåòî÷íûõ ïëàñòèíîê è äî÷åðíèõ êëå-
òî÷íûõ ìåìáðàí ïðîèñõîäèò â äâà ýòàïà (Øàìèíà, Äîðî-
ãîâà, 2006), è ôîðìèðóåòñÿ òåòðàäà ìèêðîñïîð (ðèñ. 4, ð).
Ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòîâ îêàçûâàþòñÿ ðàäèàëüíûì èí-
òåðôàçíûì öèòîñêåëåòîì (Øàìèíà è äð., 2006â), ïðè
ýòîì ïðîèñõîäèò è ïîëèìåðèçàöèÿ ðàäèàëüíûõ ïó÷êîâ
ÌÒ îò ïîâåðõíîñòè îáîëî÷åê äî÷åðíèõ ÿäåð.

Òàêèì îáðàçîì, çàâåðøåíèå öèòîñêåëåòíîãî öèêëà â
ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ïðîèñõîäèò êàê çà ñ÷åò ïåðåìå-
ùåíèÿ ïó÷êîâ ÌÒ (öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñ-
òà), òàê è çà ñ÷åò íîâîé ïîëèìåðèçàöèè ÌÒ îò ïîëþñíûõ
ðàéîíîâ âåðåòåíà â âèäå êîìïåíñàöèè äåïîëèìåðèçàöèè
öèòîñêåëåòà â àíàôàçå.

Ñèñòåìíûìè ñòðóêòóðàìè öèòîñêåëåòà â ÌÊÏ, ñìå-
íÿþùèìè äðóã äðóãà â õîäå ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ è
âûïîëíÿþùèìè îïðåäåëåííûå ôóíêöèè ïî åãî îñóùåñò-
âëåíèþ, ìû ñ÷èòàåì ðàäèàëüíûé èíòåðôàçíûé öèòîñêå-
ëåò è âåðåòåíî äåëåíèÿ. Èíòåðåñíî, ÷òî ýòè ñòðóêòóðû
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àíàëîãè÷íû îñíîâíûì ñòðóêòóðàì öèòîñêåëåòà â äåëÿ-
ùåéñÿ æèâîòíîé êëåòêå, çà èñêëþ÷åíèåì òîãî, ÷òî â æè-
âîòíîé êëåòêå â öåíòðå ðàäèàëüíîé èíòåðôàçíîé ñèñòå-
ìû è íà ïîëþñàõ âåðåòåíà íàõîäÿòñÿ öåíòðîñîìû. Ñî-
ãëàñíî íàøèì äàííûì, â ìåéîöèòàõ ôðàãìîïëàñò êàê
ñïåöèàëüíàÿ ñàìîñòîÿòåëüíàÿ öèòîñêåëåòíàÿ ñòðóêòóðà
íå ñòðîèòñÿ, à äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ öèòîêèíåçà óòèëèçèðó-
þòñÿ öåíòðàëüíîå âåðåòåíî (ó îäíîäîëüíûõ âèäîâ) è(èëè)
ðàäèàëüíûé öèòîñêåëåò (ó äâóäîëüíûõ) (Øàìèíà è äð.,
2005à). Ïåðåõîä öèòîñêåëåòà îò ðàäèàëüíîé êîíôèãóðà-
öèè â èíòåðôàçå ê âåðåòåíó äåëåíèÿ â ìåòàôàçå îñóùåñò-
âëÿåòñÿ ïîñðåäñòâîì ïåðåîðèåíòàöèè ïó÷êîâ ÌÒ íà
180°. Â ÌÊÏ â õîäå ýòèõ èçìåíåíèé ôîðìèðóåòñÿ ïðîìå-
æóòî÷íàÿ êîíôèãóðàöèÿ — ïðîôàçíîå ïåðèíóêëåàðíîå
êîëüöî.

Ïðîôàçíóþ ïåðèíóêëåàðíóþ ñèñòåìó â âèäå êîëüöà
ÌÒ (Øàìèíà, 2003) ìîæíî îòíåñòè ê ñèñòåìíûì ñòðóê-
òóðàì öèòîñêåëåòà ëèøü óñëîâíî, òàê êàê åå ôóíêöèÿ â
ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ïîêà íå óñòàíîâëåíà. Òåì íå ìå-
íåå âûñîêàÿ ñòåïåíü ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè êîëüöà,
åãî ñïåöèàëüíàÿ îðèåíòàöèÿ îòíîñèòåëüíî îñè äåëåíèÿ,
ñîáñòâåííàÿ äèíàìèêà ïðè ñëèÿíèè êîëåö (Conicella et
al., 2003) è èçìåíåííûé îòíîñèòåëüíî ïðåäûäóùåé è ïî-
ñëåäóþùåé ñòðóêòóð ïðîôèëü ïó÷êîâ ÌÒ çàñòàâëÿþò
ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ïåðèíóêëåàðíîå êîëüöî èãðàåò â ìåéî-
çå áîëåå çíà÷èìóþ ðîëü.

Î ñ í î â í û å ï ð î ö å ñ ñ û ö è ò î ñ ê å ë å ò í î ã î ö è ê-
ë à â õ î ä å ì å é î ò è ÷ å ñ ê î ã î ä å ë å í è ÿ ó â û ñ ø è õ
ð à ñ ò å í è é. Èññëåäîâàíèå öèêëà öèòîñêåëåòà â äåëåíèè
ðàñòèòåëüíîé êëåòêè ìåòîäîì ìîðôîëîãè÷åñêîé äèññåê-
öèè ïîçâîëèëî òàêæå îáíàðóæèòü òå âíóòðèêëåòî÷íûå
ìåõàíèçìû, çà ñ÷åò êîòîðûõ îñóùåñòâëÿþòñÿ âûÿâëåí-
íûå ýòèì ìåòîäîì ïðîìåæóòî÷íûå ñòàäèè ïåðåõîäà
èç îäíîé ñòðóêòóðû â äðóãóþ. Ñîãëàñíî íàøèì äàí-
íûì, ïðîöåññ ïåðåõîäà ìèêðîòðóáî÷êîâîãî öèòîñêåëåòà
èç îäíîé ñèñòåìû â äðóãóþ â ðàñòèòåëüíîì ìåéîçå îñó-
ùåñòâëÿåòñÿ ïîñðåäñòâîì äâóõ îñíîâíûõ ìåõàíèçìîâ:
ïåðåìåùåíèåì ñòàáèëüíûõ ïó÷êîâ ÌÒ â ïðîñòðàíñòâå
êëåòî÷íîé öèòîïëàçìû è äåïîëèìåðèçàöèåé—ðåïî-
ëèìåðèçàöèåé ÌÒ. Ýòè ïðîöåññû ìû îïðåäåëÿåì êàê
îñíîâíûå, ïîñêîëüêó îíè îñóùåñòâëÿþò ïåðåõîä öèòî-
ñêåëåòà îò îäíîé ñèñòåìíîé ñòðóêòóðû ê äðóãîé, ò. å. ðå-
îðèåíòàöèþ ÌÒ îòíîñèòåëüíî öåíòðà êëåòêè, íåîáõîäè-
ìû ïðè ôîðìèðîâàíèè âñåõ ñèñòåìíûõ öèòîñêåëåòíûõ
ñòðóêòóð â õîäå êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ, íå çàâèñÿò äðóã îò
äðóãà è îò âòîðîñòåïåííûõ ïðîöåññîâ ïåðåñòðîåê ñèñòåì
ÌÒ.

Ïåðåìåùåíèå ñòàáèëüíûõ ìèêðîòðóáî÷êîâûõ ïó÷-
êîâ â öèòîïëàçìå. Ðåîðèåíòàöèÿ ñòàáèëüíûõ ýëåìåíòîâ
öèòîñêåëåòà ïðè ïåðåõîäå îò îäíîé ñòðóêòóðû ê äðóãîé
íàáëþäàåòñÿ ïðè ôîðìèðîâàíèè ïåðèíóêëåàðíîãî öèòî-
ñêåëåòíîãî êîëüöà â ïîçäíåé ïðîôàçå (ðèñ. 5). Ïðè ýòîì

Äèíàìèêà ìèêðîòðóáî÷êîâîãî öèòîñêåëåòà â ìåéîçå ó âûñøèõ ðàñòåíèé. X 429

Îòäàëåííûå ãèáðèäû ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ

Trificum aestivum � Elytrigia elongatum:
Èðòûøàíêà 10 �¹ 15
Êîðìîâàÿ 128 �¹ 15
ÑÏ 718 �¹ 15

E. elongatum � T. aestivum
¹ 15 � Ëþòåñöåíñ 132

Triticum durum � Elytrigia elongatum:
Àëìàç �¹ 15
Àëòàéêà�¹ 15
Àëòàéñêàÿ íèâà �¹ 15

Triticum dicoccum � Elytrigia elongatum

Triticum aestivum � Agropyron glaucum:
ÀÍÊ26-À �¹ 260-8; ÀÍÊ260-À �¹ 257-7
ÀÍÊ9 �¹ 257-7; ÀÍÊ9 �¹ 52-3;
ÀÍÊ 15 �¹ 257-7
Íîâîñèáèðñêàÿ 67 �¹ 13-1;
Íîâîñèáèðñêàÿ 67 �¹ 20;
Íîâîñèáèðñêàÿ 67 �¹ 52-3;
Íîâîñèáèðñêàÿ 67 �¹ 260-8;
Íîâîñèáèðñêàÿ 67 �¹ 267-7;
Àëüáèäóì 114 �¹ 3;
ÑÏ718 �¹ 17

T. aestivum ñîðòà Ñàðàòîâñêàÿ 29 � S. cereale
ñîðòà Îíîõîéñêàÿ; T. palmovae G. lv.

Ìåæâèäîâûå ãèáðèäû êàðòîôåëÿ F1:
Solanum tuberosum ñîðòà Kathadin � Solanum
fureja P1243462; Solanum tuberosum ñîðòà Chip-
pewa � Solanum fureja P1225696

Òîìàòíî-êàðòîôåëüíûå ãèáðèäû:
Lycopersicon esculentum � S. tuberosum;
L. esculentum � S. commersonii

Êàðòîôåëüíî-òîìàòíûå àëëîòðèïëîèäû:
S. tuberosum � Lycopersicon esculentum �
L. pennellii

Èñïîëüçîâàííûé ìàòåðèàë

Ìåéîòè÷åñêèå ìóòàíòû

Ìåéìóòàöèè êóêóðóçû ms28, divergent spindle (dv), mei025, pam1,
ms43 (Zea mays L.) è ðæè mei10 (Secale cereale)

Ìåéìóòàíòû ãîðîõà ms3, ms2, as1, as2, as3, as4, as5, as7, dsy1, dsy3
(Pisum sativum L.) ñîðòà Dippes Gelbe, òîìàòà as6 (L. esculentum)

Òðàíñãåííûå ñòåðèëüíûå ëèíèè òàáàêà

Nicotiana tabacum Res47, Res73, Res79, Res91, 10.8, 121.57, 121.83,
121.86, 121.92

Ëèíèÿ ñàõàðíîé ñâåêëû Beta vulgaris L. ñ íàðóøåíèÿìè ìåéîçà
ÑÎÀÍ-112

Ëèíèÿ B-24 (Beta vulgaris), ïðîäóöåíò 2n-ãàìåò, ìóòàöèÿ ps

Òðàíñãåííûå ñòåðèëüíûå êëîíû êàðòîôåëÿ S. tuberosum CD29.14,
CD29.21, CD29.22, CD29.23, CD29.26, CR29.09, CR29.10, CR29.18,
CR29.19, B92.7015, HB29-12, HB29.17, R29.02, R29.03, R29.10,
X12.02, X12.04, 6486.04

Ïðî÷èå ôîðìû ñ àíîìàëüíûì ìåéîçîì

Ãàïëîèäû ñàðåïòñêîé ãîð÷èöû Brassica juncea

Ãàïëîèäû êóêóðóçû Zea mays

Ïîëèïëîèäíûé ðÿä ëþöåðíû Medicago sativa îò 4n äî 8n

Êëîíû êàðòîôåëÿ Solanum tuberosum L., ïðîäóöåíòû 2n-ãàìåò
CD1015, CD1045, CE10, BE62, BE1050, RH95-237-03, RH95-237-06,
RH95-237-14, RH95-273-20; RH96-2013-03, HZ94DTA, HE096-959;
åñòåñòâåííûé àïîìèêò Arabis holboelli

Ìîíîñîìíûå ëèíèè ïøåíèöû Triticum aestivum L. ñîðòà Ìèëüòóðóì
553 ïî õðîìîñîìàì 1A è 3D

Àëëîïëàçìàòè÷åñêàÿ ïøåíè÷íî-ðæàíàÿ ëèíèÿ ÑóÀÍÊ-1À (T. astivum
ñîðòà Íîâîñèáèðñêàÿ 67 � S. cereale)

Åñòåñòâåííûå òðèïëîèäû âîðîíüåãî ãëàçà Paris quadrifolia

Äèêèé òèï âûøåîçíà÷åííûõ àíîìàëüíûõ è ðîäèòåëüñêèõ ôîðì, à
òàêæå äèêèé òèï ÷èíû Lathyrus sativus L., ëþöåðíû Medicago sati-
va L., áîáîâ Vicia faba L., äèêîé ìàëüâû Malva vulgaris è
àðàáèäîïñèñà Arabidopsis thaliana



ïðîèñõîäèò ïîñòåïåííîå ïåðåìåùåíèå ïó÷êîâ ÌÒ èç ðà-
äèàëüíîãî ïîëîæåíèÿ â òàíãåíöèàëüíîå ïóòåì èõ ïîâî-
ðîòà â öèòîïëàçìå êëåòêè (ðèñ. 5, à—â). Â ðåçóëüòàòå ïîñ-
ëå èçãèáà òàíãåíöèàëüíî îðèåíòèðîâàííûõ ÌÒ ôîðìè-
ðóåòñÿ ïåðèíóêëåàðíîå êîëüöî öèòîñêåëåòà (ðèñ. 5, ã).
Ïðèâåäåííàÿ íà ðèñ. 5, à—ã ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èçìåíå-
íèÿ îðèåíòàöèè öèòîñêåëåòà â ïðîôàçå íàáëþäàåòñÿ â
äåâèàíòíîì ìåéîçå äèêîãî òèïà, â ÌÊÏ ïûðåÿ óäëèíåí-
íîãî E. elongatum. Àíàëîãè÷íûé õîä ðåîðãàíèçàöèè öè-
òîñêåëåòà â ïðîôàçå õàðàêòåðåí äëÿ âñåõ èçó÷åííûõ
íàìè äåâèàíòíûõ ôåíîòèïîâ ó ðàçëè÷íûõ âèäîâ è ôîðì
âûñøèõ ðàñòåíèé. Ïåðåìåùåíèå ôèáðèëë öèòîñêåëåòà â
öèòîïëàçìå ïðè ôîðìèðîâàíèè ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà
íå íóæäàåòñÿ â ïðèñóòñòâèè ÿäåðíîé îáîëî÷êè, ò. å. îñó-
ùåñòâëÿåòñÿ íåçàâèñèìî îò ýòîé êëåòî÷íîé ñòðóêòóðû.
Íà ýòî óêàçûâàåò àíîìàëüíûé ôåíîòèï ÏÏÃ F1 ¹ 9-625.
Â òåëîôàçå II â ÷àñòè ÌÊÏ (îêîëî 30 %) íàðóøàåòñÿ ðå-
ôîðìàöèÿ ÿäåðíîé îáîëî÷êè âîêðóã äî÷åðíèõ ãðóïï õðî-
ìîñîì. Ðàäèàëüíûé öèòîñêåëåò òåì íå ìåíåå ôîðìèðóåò-

ñÿ íîðìàëüíî. Â ðåçóëüòàòå â èíòåðêèíåçå êîíäåíñèðî-
âàííûå õðîìîñîìû ëåæàò â öèòîïëàçìå â öåíòðå äî÷åð-
íèõ êëåòîê, à ðàäèàëüíûå ïó÷êè ÌÒ îòõîäÿò ðàäèàëüíî
îò çàíèìàåìîé èìè çîíû (ðèñ. 5, ä). Íà ñòàäèè, ñîîòâåò-
ñòâóþùåé ïðîôàçå II, ôèáðèëëû öèòîñêåëåòà íà÷èíàþò
ïåðåìåùàòüñÿ â öèòîïëàçìå, ïîâîðà÷èâàþòñÿ (ðèñ. 5, å,
æ) è ôîðìèðóþò êîëüöåâóþ ôèãóðó âîêðóã ãðóïïû õðî-
ìîñîì (ðèñ. 5, ç).

Ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå î ôîðìèðîâàíèè àâòîíîì-
íîé ïåðèíóêëåàðíîé ñèñòåìû ïðè àöåíòðè÷åñêîì ïîëî-
æåíèè ÿäðà (Øàìèíà è äð., 2003à), ïðîíèêíîâåíèè ÌÒ â
çîíó ÿäðà â ðàííåé ïðîìåòàôàçå (Øàìèíà è äð., 2003á), î
âûõîäå öèòîñêåëåòà èç õàîòè÷åñêîé ñòàäèè â ïîçäíåé
ïðîìåòàôàçå (Øàìèíà è äð., 2005á), î äâèæåíèè â öèòî-
ïëàçìå õàîòè÷åñêèõ ïðîìåòàôàçíûõ ôèãóð öèòîñêåëåòà
(Øàìèíà è äð., 2004à) òàêæå óêàçûâàþò íà òî, ÷òî ïåðå-
õîäû îò îäíîé öèòîñêåëåòíîé ñòðóêòóðû ê äðóãîé â ìåé-
îöèòàõ ðàñòåíèé îñóùåñòâëÿþòñÿ ïîñðåäñòâîì ïåðåìå-
ùåíèÿ â öèòîïëàçìå ñòàáèëüíûõ ïó÷êîâ ÌÒ. Âñëåäñòâèå
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Ðèñ. 1. Öèêë ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà â ïåðâîì äåëåíèè ìåéîçà â ÌÊÏ ïûðåÿ óäëèíåííîãî Elytrigia elongatum.

à, á — ðàäèàëüíûé öèòîñêåëåò â ïàõèòåíå; â, ã — ôîðìèðîâàíèå ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà â äèïëîòåíå—äèàêèíåçå, ïó÷êè ÌÒ ïîâîðà÷èâàþòñÿ â òàí-
ãåíöèàëüíîå ïîëîæåíèå; ä — ñôîðìèðîâàííîå ïåðèíóêëåàðíîå êîëüöî â äèàêèíåçå; å, æ — äåçèíòåãðàöèÿ ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà ïîñëå ðàñïàäà
ÿäåðíîé îáîëî÷êè (ðàííÿÿ ïðîìåòàôàçà); ç — âõîä ÌÒ â çîíó áûâøåãî ÿäðà è ôîðìèðîâàíèå õàîòè÷åñêîé ôèãóðû öèòîñêåëåòà (ðàííÿÿ—ñðåäíÿÿ ïðî-
ìåòàôàçà); è, ê — õàîòè÷åñêàÿ ôèãóðà öèòîñêåëåòà â ñðåäíåé ïðîìåòàôàçå; ë — ïîçäíÿÿ ïðîìåòàôàçà; ì — ìåòàôàçà I; í — ïîçäíÿÿ àíàôàçà—ðàííÿÿ òå-
ëîôàçà I; î — ñðåäíÿÿ òåëîôàçà I; ï — ïîçäíÿÿ òåëîôàçà I; ð — äèàäà ñ ðàäèàëüíûì öèòîñêåëåòîì (èíòåðêèíåç). Ôèêñàöèÿ ïî Íàâàøèíó, îêðàñêà äàâëå-

íûõ ïðåïàðàòîâ àöåòîêàðìèíîì. Îá. 100�, îê. 10�.



òàêèõ ïåðåìåùåíèé ïó÷êè ÌÒ îðèåíòèðóþòñÿ ñ ïîâîðî-
òîì íà 180° ïðè ïåðåõîäå îò ðàäèàëüíîãî èíòåðôàçíîãî
öèòîñêåëåòà ê âåðåòåíó äåëåíèÿ. Ýòî ïðîèñõîäèò â äâà
ýòàïà: íà 90° äî ðàñïàäà ÿäåðíîé îáîëî÷êè (â ïðîôàçå) è
íà 90° ïîñëå (â ïðîìåòàôàçå). Ðåçóëüòàòîì ïåðâîãî ýòàïà
ðåîðèåíòàöèè ÿâëÿåòñÿ ôîðìèðîâàíèå ïåðèíóêëåàðíîé
ñèñòåìû, ðåçóëüòàòîì âòîðîãî — õàîòè÷åñêàÿ ñòàäèÿ ïðî-
ìåòàôàçû, à îáùèì èòîãîì — ïåðåìåùåíèå (+)-êîíöîâ
ÌÒ èç êîðòèêàëüíîé çîíû öèòîïëàçìû â öåíòð êëåòêè,
äëÿ ïðèêðåïëåíèÿ ê êèíåòîõîðàì õðîìîñîì è ôîðìèðîâà-
íèÿ âåðåòåíà. Êðîìå ýòîãî, ïåðåäâèæåíèå ñòàáèëüíûõ
ïó÷êîâ ÌÒ â ïðîñòðàíñòâå êëåòêè ïðîèñõîäèò â ïîçäíåé
ïðîìåòàôàçå ïðè ïîñòðîåíèè áèïîëÿðíîãî âåðåòåíà äåëå-
íèÿ (àêñèàëüíàÿ îðèåíòàöèÿ ôèáðèëë).

Ïåðåìåùåíèå ñòàáèëüíûõ ïó÷êîâ ÌÒ â ïðîñòðàíñòâå
êëåòî÷íîé öèòîïëàçìû îïèñàíî äëÿ íåéðîíîâ ñ àêòèâíî
ðàñòóùèìè àêñîíàìè. ÌÒ ïðè ýòîì ôîðìèðóþòñÿ íà íåé-
ðîíàëüíîé öåíòðîñîìå, ðàñïîëîæåííîé â òåëå êëåòêè, è
îòòóäà ïåðåìåùàþòñÿ â àêñîí (Baas, Joshi, 1992; Mitchi-
son, 1992; Ahmad, Baas, 1995). Ïåðåìåùåíèå ñòàáèëüíûõ
ïó÷êîâ ÌÒ îïèñàíî òàêæå ïðè äâèæåíèè ôèáðîáëàñòîâ

(Mikhailov, Gundersenn, 1995). Ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèç-
ìû ýòèõ ïåðåìåùåíèé íåèçâåñòíû.

Èçìåíåíèå îðèåíòàöèè ïó÷êîâ ÌÒ ÿâëÿåòñÿ åñòåñò-
âåííûì ïðîöåññîì â õîäå äèôôåðåíöèðîâêè ðàñòèòåëü-
íûõ êëåòîê (Hardham, 1982; Palevitz, 1982; Iwata, Hoget-
su, 1988), à òàêæå ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå ðàçëè÷íûõ
ôèçèîëîãè÷åñêèõ âîçäåéñòâèé (Yuan et al., 1994; Him-
melspach et al., 1999). Ïðè äåéñòâèè ñâåòà íà ýòèîëèðî-
âàííûå ïðîðîñòêè îðèåíòàöèÿ êîðòèêàëüíûõ ÌÒ èçìå-
íÿåòñÿ íà 90° (Ueda, Matsuyama, 2000). Ïîñêîëüêó ÌÒ
ÿâëÿþòñÿ âåñüìà ëàáèëüíûìè ñòðóêòóðàìè è íàõîäÿòñÿ â
äèíàìè÷åñêîì ðàâíîâåñèè ñ ïóëîì íåïîëèìåðèçîâàííûõ
ñóáúåäèíèö òóáóëèíà, áûëà âûñêàçàíà ãèïîòåçà î òîì,
÷òî èìåííî ýòî èõ ñâîéñòâî ëåæèò â îñíîâå ïðîöåññà ðå-
îðèåíòàöèè (Cyr, Palevitz, 1995). Ïðåäïîëàãàëîñü, ÷òî ïî-
ëèìåðèçàöèÿ ÌÒ ïðîèñõîäèò íà ìíîæåñòâå õàîòè÷íî
îðèåíòèðîâàííûõ öåíòðîâ îðãàíèçàöèè ÌÒ (ÖÎÌÒ) è
ïðè ýòîì ñòàáèëèçèðóþòñÿ è óäëèíÿþòñÿ ëèøü «ïðàâè-
ëüíî» îðèåíòèðîâàííûå ÌÒ, à îñòàëüíûå íåñòàáèëüíû è
äåïîëèìåðèçóþòñÿ (Himmelspach et al., 1999). Ïðîâåðêà
ãèïîòåçû èçáèðàòåëüíîé ñòàáèëèçàöèè ÌÒ íà ìîäåëè ðå-
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Ðèñ. 2. Öèêë ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà â ïåðâîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè â ÌÊÏ äèêîãî òèïà Nicotiana tabacum (äåâèàíòíûé ôå-
íîòèï).

à — ðåòèêóëÿðíûé öèòîñêåëåò â ðàííåé ïðîôàçå, ÌÒ îòõîäÿò îò âñåé ïîâåðõíîñòè ÿäåðíîé îáîëî÷êè; á — ðàäèàëüíûé öèòîñêåëåò íà ñòàäèè ïëîñêî-
ñòíîé ðåîðèåíòàöèè; â — ôîðìèðîâàíèå ïåðèíóêëåàðíîãî ìåðèäèîíàëüíîãî öèòîñêåëåòíîãî êîëüöà â äèàêèíåçå; ã — ñôîðìèðîâàííîå êîëüöî; ä —
äåçèíòåãðàöèÿ öèòîñêåëåòíîãî êîëüöà â ðàííåé ïðîìåòàôàçå; å — âõîä öèòîñêåëåòà â çîíó áûâøåãî ÿäðà, õàîòè÷åñêàÿ ôèãóðà â ñðåäíåé ïðîìåòàôàçå;
æ, ç — ïîçäíÿÿ ïðîìåòàôàçà; è — ìåòàôàçíîå âåðåòåíî äåëåíèÿ; ê, ë — àíàôàçà I; ì — ïîçäíÿÿ àíàôàçà—ðàííÿÿ òåëîôàçà I; í — ïîëþñíûå ÌÒ â ðàí-
íåé òåëîôàçå I; î, ï — ôîðìèðîâàíèå èíòåðçîíàëüíîé ñèñòåìû öèòîñêåëåòà (íåïîäâèæíûé ôðàãìîïëàñò) â òåëîôàçå I; ð — ðàçâèòàÿ èíòåðçîíàëüíàÿ

öèòîñêåëåòíàÿ ñèñòåìà íà ñòàäèè èíòåðêèíåçà. Èììóíîîêðàøèâàíèå íà á-òóáóëèí; DAPI. Îá. 100�, îê. 10�.



îðèåíòàöèè êîðòèêàëüíûõ ÌÒ â ïðîòîïëàñòàõ â ïðèñóò-
ñòâèè òàêñîëà òåì íå ìåíåå íå ïîäòâåðäèëà åå (Kuss-
Wymer, Cyr, 1992; Cyr, 1994). Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïðî-
öåññ äåïîëèìåðèçàöèè íå èãðàåò ðîëè â ðåîðèåíòàöèè
ÌÒ è ÷òî ðåîðèåíòèðóþòñÿ ñòàáèëüíûå ïó÷êè ÌÒ, ïåðå-
ìåùàÿñü â öèòîïëàçìå ïîä äåéñòâèåì íåèçâåñòíîãî ìå-
õàíèçìà (Wymer et al., 1996). Ýòè ðåçóëüòàòû ñîãëàñóþò-
ñÿ ñ íàøèìè, ïîëó÷åííûìè ïîñðåäñòâîì àíàëèçà àíîìà-
ëèé öèêëà öèòîñêåëåòà â äåëåíèè ÌÊÏ (Øàìèíà, 2003;
Øàìèíà è äð., 2003à, 2003á).

Ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû, îñóùåñòâëÿþùèå ïåðå-
ìåùåíèÿ ñòàáèëüíûõ ÌÒ â ïðîñòðàíñòâå êëåòî÷íîé öè-
òîïëàçìû, íåèçâåñòíû. Â îñîáåííîñòè ýòî êàñàåòñÿ ïîâî-
ðîòà ÌÒ. Ñîãëàñíî íàøèì äàííûì, ýòè ïåðåìåùåíèÿ

ïðîèñõîäÿò íå çà ñ÷åò âçàèìîäåéñòâèÿ ÌÒ (ñàìîñáîðêà),
à â ðåçóëüòàòå äåéñòâèÿ íà ÌÒ êàêèõ-òî âíåøíèõ ïî îò-
íîøåíèþ ê íèì àãåíòîâ. Êàíäèäàòîì íà ðîëü òàêîãî
àãåíòà ìîæåò áûòü àêòèí. Èìåþòñÿ ïðîòèâîðå÷èâûå äàí-
íûå î ðîëè àêòèíà â ïåðåìåùåíèè ïó÷êîâ ÌÒ è öåëûõ
âåðåòåí â õîäå äèôôåðåíöèðîâêè ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê
(Wymer et al., 1996). Ìîæíî áûëî áû îòíåñòè ñþäà òàêæå
ðåçóëüòàòû ïî áëîêèðîâàíèþ ôîðìèðîâàíèÿ áèïîëÿðíî-
ãî âåðåòåíà òàê íàçûâàåìûìè õàîòðîïíûìè àãåíòàìè, òà-
êèìè êàê õëîðàëãèäðàò è ãðèçåîôóëâèí (Mole-Bajer,
1969; Clayton, Lloyd, 1984; Ñìèðíîâà è äð., 2002), íî ìî-
ëåêóëÿðíûé ìåõàíèçì èõ äåéñòâèÿ íåèçâåñòåí.

Ïîëèìåðèçàöèÿ—äåïîëèìåðèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê â
öèêëå äåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè. Ìû îòíîñèì ïðî-
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Ðèñ. 3. Ñâîäíàÿ ñõåìà äèíàìèêè ìèêðîòðóáî÷êîâîãî öèòîñêåëåòà â ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ÌÊÏ âèäîâ îäíîäîëüíûõ (à—ï) è äâó-
äîëüíûõ (à—ì, ð—ò) ðàñòåíèé.

à — ïëîñêîñòíàÿ ðåîðèåíòàöèÿ öèòîñêåëåòà; á — ïåðåìåùåíèå ïó÷êîâ ÌÒ; â — òàíãåíöèàëüíàÿ îðèåíòàöèÿ ïó÷êîâ ÌÒ; ã — èçãèá ÌÒ è ôîðìèðîâà-
íèå ïåðèíóêëåàðíîãî öèòîñêåëåòíîãî êîëüöà; ä — ðàñïàä ÿäåðíîé îáîëî÷êè è äåçèíòåãðàöèÿ ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà; å — âûïðÿìëåíèå ÌÒ; æ —
âõîä ÌÒ â çîíó ÿäðà; ç, è — õàîòè÷åñêàÿ ñòàäèÿ ïðîìåòàôàçû, ôîðìèðîâàíèå áèïîëÿðíûõ ôèáðèëë âåðåòåíà; ê — áèïîëÿðíàÿ îðèåíòàöèÿ ôèáðèëë â
ïîçäíåé ïðîìåòàôàçå; ë — êîîðèåíòàöèÿ ôèáðèëë â âåðåòåíå; ì — êîíâåðãåíöèÿ ôèáðèëë íà ïîëþñàõ âåðåòåíà; í, ð — äåïîëèìåðèçàöèÿ ÌÒ â àíàôàçå;
î — öèòîêèíåç â ïîäâèæíîì ôðàãìîïëàñòå; ï, ò — èíòåðêèíåç ñ ôîðìèðîâàíèåì äî÷åðíèõ ìåìáðàí è áåç íèõ ñîîòâåòñòâåííî; ñ — ôîðìèðîâàíèå íå-

ïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà. Ïîä÷åðêíóòû ñòàäèè, îïèñàííûå â ëèòåðàòóðå.



öåññ äåïîëèìåðèçàöèè—ðåïîëèìåðèçàöèè ÌÒ ê îñíîâ-
íûì ïðîöåññàì äèíàìèêè öèòîñêåëåòà â ðàñòèòåëüíîé
êëåòêå, ïîñêîëüêó îí ÿâëÿåòñÿ ãëàâíûì ïðè ôîðìèðîâà-
íèè òàêîé ñèñòåìíîé ñòðóêòóðû öèòîñêåëåòà, êàê ðàäè-
àëüíûå èíòåðôàçíûå ïó÷êè. Â êëåòêàõ ýóêàðèîò, ñîäåð-
æàùèõ öåíòðîñîìó, ðåîðèåíòàöèÿ ÌÒ è ïåðåõîä èõ èç
îäíîé êîíôèãóðàöèè â äðóãóþ îñóùåñòâëÿþòñÿ ïóòåì
äåïîëèìåðèçàöèè ÌÒ ïðåäûäóùåé öèòîñêåëåòíîé ñèñòå-
ìû è ðåïîëèìåðèçàöèè èõ íà íîâûõ ÖÎÌÒ (Desai, Mit-
chison, 1997). Â áåñöåíòðîñîìíûõ êëåòêàõ âûñøèõ ðàñòå-
íèé íà îïðåäåëåííûõ ñòàäèÿõ äåëåíèÿ äåïîëèìåðèçà-
öèÿ—ðåïîëèìåðèçàöèÿ ÌÒ òàêæå ïðîèñõîäèò (Chan,
Cande, 1998), ïðè÷åì íà ðàçëè÷íûõ ñòàäèÿõ îíà ìîæåò
íîñèòü îáÿçàòåëüíûé èëè íåîáÿçàòåëüíûé õàðàêòåð. Îáÿ-
çàòåëüíîé äëÿ ïðàâèëüíîãî îñóùåñòâëåíèÿ äåëåíèÿ êëåò-
êè ÿâëÿåòñÿ äåïîëèìåðèçàöèÿ êèíåòîõîðíûõ ÌÒ â õîäå
èõ óêîðî÷åíèÿ â àíàôàçå è ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà.
Âñëåä çà ýòèì â òåëîôàçå ïðîèñõîäèò ðåïîëèìåðèçàöèÿ
ìèêðîòðóáî÷åê îò ïîëþñíûõ ðàéîíîâ âåðåòåíà, à â èí-
òåðêèíåçå — îò ïîâåðõíîñòè ÿäåðíîé îáîëî÷êè (Øàìèíà
è äð., 2006â). Ìàññîâàÿ äåïîëèìåðèçàöèÿ ÌÒ öèòîñêåëå-
òà â äåëÿùåéñÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêå ïðîèñõîäèò â ïðî-

ôàçå (Peirson et al., 1997; Franklin, Cande, 1999). Îäíàêî
íà ýòîé ñòàäèè â îòëè÷èå îò àíàôàçû äåïîëèìåðèçàöèÿ
íå ÿâëÿåòñÿ îáÿçàòåëüíîé è íå ìîæåò ïðîèñõîäèòü áåç
óùåðáà äëÿ ïðîöåññà äåëåíèÿ êëåòêè è õîäà öèòîñêåëåò-
íîãî öèêëà (Øàìèíà, 2003). Ñîãëàñíî íàøèì äàííûì, â
ìåéîòè÷åñêîé ïðîôàçå â ìåéîçå äèêîãî òèïà áîëüøèíñò-
âà âèäîâ (ñ íåäåâèàíòíûì ôåíîòèïîì) äåïîëèìåðèçàöèÿ
ÌÒ ïðîèñõîäèò íå ïîëíîñòüþ, â òîì ñìûñëå ÷òî ñîõðà-
íÿþòñÿ èõ êîðîòêèå ïðîêñèìàëüíûå êîíöû íà ÿäåðíîé
îáîëî÷êå (ðèñ. 4, è—ì). Ïî-âèäèìîìó, ðåîðèåíòèðóÿ
ïó÷êè ÌÒ â ïðîôàçå, êëåòêà ìîæåò îïåðèðîâàòü êàê
äëèííûìè, òàê è êîðîòêèìè ïó÷êàìè. Â çàâèñèìîñòè îò
ýòîãî è ïåðèíóêëåàðíàÿ ñèñòåìà â ïðîôàçå ìîæåò èìåòü
âèä èëè øèðîêîãî ðàçâèòîãî êîëüöà (Øàìèíà, 2003) èëè
âåñüìà óçêîãî (Traas et al., 1989).

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ äëÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè èçâåñò-
íî íåñêîëüêî ìîëåêóëÿðíûõ àãåíòîâ, ó÷àñòâóþùèõ â
ïðîöåññàõ ïîëèìåðèçàöèè—äåïîëèìåðèçàöèè ÌÒ. Ýòî
áåëêè MOR1 è KCBP/ZWI, îñóùåñòâëÿþùèå ñòàáèëèçà-
öèþ êîðòèêàëüíûõ ÌÒ ó àðàáèäîïñèñà (Wasteneys, 2002),
ãàììà-òóáóëèí, îáíàðóæèâàåìûé â ñîñòàâå ãàììàñîì ó
êóêóðóçû (Stoppin-Mellet et al., 2000), à òàêæå ãîìîëîãè
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Ðèñ. 4. Õîä öèòîñêåëåòíîãî öèêëà âî âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè â ÌÊÏ Nicotiana tabacum.

à—ã — äåçèíòåãðàöèÿ èíòåðçîíàëüíîé ñèñòåìû öèòîñêåëåòà â ïðîôàçå II; à, á — ðàçúåäèíåíèå (+)-êîíöîâ ÌÒ íà ýêâàòîðå êëåòêè; â, ã — óêîðî÷åíèå
ÌÒ èíòåðçîíàëüíîé ñèñòåìû ïî íàïðàâëåíèþ ê ÿäðó; ä, å — ôîðìèðîâàíèå ïåðèíóêëåàðíûõ öèòîñêåëåòíûõ êîëåö âîêðóã äî÷åðíèõ ÿäåð; æ, ç — äâà
ôîêóñíûõ «ñðåçà» ÌÊÏ â ïðîôàçå II ñ ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàííûìè ïåðèíóêëåàðíûìè êîëüöàìè; è — äåçèíòåãðàöèÿ ïåðèíóêëåàðíûõ êîëåö â ïðîìå-
òàôàçå II; ê, ë — õàîòè÷åñêèå ôèãóðû â îáùåé öèòîïëàçìå â ñðåäíåé ïðîìåòàôàçå II; ì — ïîçäíÿÿ ïðîìåòàôàçà II; í — ïîçäíÿÿ àíàôàçà—ðàííÿÿ òåëî-
ôàçà II; î, ï — òåòðàýäðè÷åñêàÿ ñèñòåìà öèòîñêåëåòà â ïîçäíåé òåëîôàçå II; ð — òåòðàäà ñ ðàäèàëüíûì öèòîñêåëåòîì. Èììóíîîêðàøèâàíèå íà á-òóáó-
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âçàèìîäåéñòâóþùèõ ñ ãàììà-òóáóëèíîì áåëêîâ Spc97p
è Spc98p, èäåíòèôèöèðîâàííûå â ãåíîìå àðàáèäîïñèñà
(the Arabidopsis genome initiative, 2000). Èçâåñòåí òàêæå
ôàêòîð ýëîíãàöèè ÌÒ, îáíàðóæåííûé â êëåòêàõ ìîðêîâè
(Durso et al., 1996). Èíòåíñèâíî èçó÷àåòñÿ ãðóïïà áåëêîâ,
ñîåäèíÿþùèõñÿ ñ (+)-êîíöàìè ÌÒ (+TIPs) è ðåãóëèðóþ-
ùèõ ñòàáèëüíîñòü, à çíà÷èò, óäëèíåíèå/óêîðî÷åíèå ÌÒ
(Bisgrove et al., 2004).

Â ò î ð î ñ ò å ï å í í û å ï ð î ö å ñ ñ û ä è í à ì è ê è ì è ê-
ð î ò ð ó á î ÷ ê î â î ã î ö è ò î ñ ê å ë å ò à â õ î ä å ä å ë å í è ÿ
ð à ñ ò è ò å ë ü í î é ê ë å ò ê è. Èçìåíåíèå ïðîñòðàíñòâåííî-
ãî ðàñïîëîæåíèÿ ïó÷êîâ ÌÒ â êëåòêå ïðè ïåðåõîäå îò
îäíîé öèòîñêåëåòíîé ñòðóêòóðû ê äðóãîé îñóùåñòâëÿåò-
ñÿ ïîñðåäñòâîì èõ ïåðåìåùåíèÿ è(èëè) ïîëèìåðèçà-
öèè—äåïîëèìåðèçàöèè. Ñîáñòâåííî æå ôîðìèðîâàíèå
îïðåäåëåííûõ öèòîñêåëåòíûõ ñòðóêòóð ïðîèñõîäèò ïðè
ó÷àñòèè äîïîëíèòåëüíûõ ïðîöåññîâ, êîòîðûå ìû íàçû-
âàåì âòîðîñòåïåííûìè, èëè âñïîìîãàòåëüíûìè, â öèòî-
ñêåëåòíîì öèêëå. Ýòî ëàòåðàëüíàÿ àññîöèàöèÿ ïó÷êîâ
ÌÒ, âçàèìîäåéñòâèå êîíöîâ ÌÒ (ïåðåêðûâàíèå (+)-êîí-
öîâ, êîíâåðãåíöèÿ (–)-êîíöîâ), âçàèìíîå ñêîëüæåíèå àí-
òèïàðàëëåëüíûõ ÌÒ, èçìåíåíèå ïðîôèëÿ ïó÷êîâ ÌÒ (èõ
èçãèá èëè âûïðÿìëåíèå) è êîíñîëèäàöèÿ ýëåìåíòîâ öè-
òîñêåëåòà â åäèíóþ ñòðóêòóðó. Ñîãëàñíî íàøèì íàáëþ-
äåíèÿì, âòîðîñòåïåííûå ïðîöåññû îñóùåñòâëÿþòñÿ íå-
çàâèñèìî äðóã îò äðóãà è îò îñíîâíûõ ïðîöåññîâ ðåîðãà-
íèçàöèè öèòîñêåëåòà (Øàìèíà, 2005).

Íà îñíîâàíèè ðåçóëüòàòîâ, ïîëó÷åííûõ â ñèñòåìå in
vitro, à òàêæå ðÿäà êîñâåííûõ äàííûõ â íàñòîÿùåå âðåìÿ
ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ëàòåðàëüíàÿ àññîöèàöèÿ ïó÷êîâ ÌÒ, îñó-
ùåñòâëÿåìàÿ ïîñðåäñòâîì MAP (microtubule associated
proteins: áåëêè àññîöèèðîâàííûå ñ ÌÒ), ëåæèò â îñíîâå
ôîðìèðîâàíèÿ áèïîëÿðíîãî âåðåòåíà â áåñöåíòðîñîìíîé
êëåòêå (Hyman, Karsenti, 1996; Smirnova, Bajer, 1998;
Franklin, Cande, 1999). Ìîëåêóëÿðíûìè àãåíòàìè, îñó-
ùåñòâëÿþùèìè ëàòåðàëüíóþ àññîöèàöèþ ÌÒ, ìîãóò
áûòü ìîòîðíûå è ñòðóêòóðíûå MAP. Îïðåäåëÿåìûå íà
ýòó ðîëü ìîòîðíûå MAP ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êèíåçèí-
ïîäîáíûå áåëêè (Matthies et al., 1996). Òàê, êèíåçèí-ïî-

äîáíûé êàëüìîäóëèíñâÿçûâàþùèé áåëîê KCBP, âûäå-
ëåííûé â àðàáèäîïñèñå, îáúåäèíÿåò ÌÒ â ïó÷êè in vitro
(Kao et al., 2000). Òàêîé æå ýôôåêò îêàçûâàåò ñòðóêòóð-
íûé MAP65, âûäåëåííûé èç ìîðêîâè (Chan et al., 1999).
Íàøè äàííûå óêàçûâàþò íà òî, ÷òî àêñèàëüíàÿ îðèåíòà-
öèÿ ïó÷êîâ ÌÒ ïóòåì èõ ïåðåìåùåíèÿ â öèòîïëàçìå è
ëàòåðàëüíàÿ àññîöèàöèÿ ïó÷êîâ ÌÒ ÿâëÿþòñÿ, ïî-âèäè-
ìîìó, êîìïåíñàòîðíûìè ìåõàíèçìàìè öèêëà öèòîñêåëå-
òà â ïîçäíåé ïðîìåòàôàçå. Îáà îíè íåçàâèñèìî äðóã îò
äðóãà ïðèâîäÿò ê ôîðìèðîâàíèþ áèïîëÿðíîãî âåðåòåíà
äåëåíèÿ èç õàîòè÷åñêîé ñåòè ôèáðèëë. Ïðè íàðóøåíèè
àêñèàëüíîé îðèåíòàöèè ôîðìèðóþòñÿ àíîìàëüíî îðèåí-
òèðîâàííûå (Øàìèíà, Äîðîãîâà, 2000), à ïðè íàðóøåíèè
ëàòåðàëüíîé àññîöèàöèè — àíîìàëüíî ðàñøèðåííûå áè-
ïîëÿðíûå âåðåòåíà (Øàìèíà è äð., 1994; Äîðîãîâà, Øà-
ìèíà, 1995).

Âçàèìîäåéñòâèå êîíöîâ ÌÒ (ïåðåêðûâàíèå (+)-êîí-
öîâ, êîíâåðãåíöèÿ (–)-êîíöîâ). Ýòè ïðîöåññû ïðèâîäÿò ê
ôîðìèðîâàíèþ áèïîëÿðíûõ ýëåìåíòîâ è ñòðóêòóð öèòî-
ñêåëåòà, à òàêæå ê ôîðìèðîâàíèþ ïîëþñîâ âåðåòåíà â
áåñöåíòðîñîìíîé êëåòêå (Merdes, Cleveland, 1997). Â ðàñ-
òèòåëüíîé êëåòêå â çîíå ïåðåêðûâàíèÿ (+)-êîíöîâ ÌÒ
àíàôàçíîãî âåðåòåíà è ôðàãìîïëàñòà îáíàðóæèâàþòñÿ
ìîòîðíûå áåëêè KatAp (Liu et al., 1996), TKRP125 (Asada
et al., 1997), DcKRP120-2 (Barroso et al., 2000) è At-
PAKRP1 (Lee, Liu, 2000). Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî îíè ïðè-
íèìàþò ó÷àñòèå â îðãàíèçàöèè è ôóíêöèè ôðàãìîïëàñòà.
Ïî ñîâðåìåííûì äàííûì, â êîíâåðãåíöèè (–)-êîíöîâ ÌÒ
â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå ïðèíèìàþò ó÷àñòèå ÿäåðíî-ïî-
ëþñíûé áåëîê NuMa (Cassimeris, Spittle, 2001) è óïîìè-
íàâøèéñÿ âûøå KCBP (Smirnova et al., 1998).

Âçàèìíîå ñêîëüæåíèå àíòèïàðàëëåëüíûõ ÌÒ îáåñ-
ïå÷èâàåòñÿ ìîòîðíûìè MAP (Lee, Liu, 2004) è ïðèâîäèò,
êàê ïîëàãàþò, ê ôîðìèðîâàíèþ áèïîëÿðíûõ ýëåìåíòîâ
öèòîñêåëåòà â áåñöåíòðîñîìíîé êëåòêå (Heald et al.,
1996; Hyman, Karsenti, 1996). Â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå â
íàñòîÿùåå âðåìÿ âûÿâëåíû äåñÿòêè ìîòîðíûõ MAP è
ïîêàçàíà ôóíêöèÿ íåêîòîðûõ èç íèõ â îñóùåñòâëåíèè
ðÿäà ïðîöåññîâ ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà — ôîðìèðî-
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Ðèñ. 5. Ïåðåìåùåíèÿ ñòàáèëüíûõ ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà (ïó÷êîâ ÌÒ) â ïðîñòðàíñòâå êëåòî÷íîé öèòîïëàçìû ïðè ïåðåõîäå öèòî-
ñêåëåòà îò ðàäèàëüíîé ñèñòåìû ê ïåðèíóêëåàðíîìó êîëüöó.

à—ã — ôîðìèðîâàíèå ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà â ïðîôàçå I â ÌÊÏ ïûðåÿ óäëèíåííîãî Elytrigia elongatum. à — ðàäèàëüíûé öèòîñêåëåò; á, â — ïðîìå-
æóòî÷íûå ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ êîëüöà; ã — ñôîðìèðîâàííîå ïåðèíóêëåàðíîå êîëüöî. ä—ç — ôîðìèðîâàíèå ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà â ïðîôàçå II â
ÌÊÏ ÏÏÃ ¹ 9-625 â îòñóòñòâèå ÿäåðíîé îáîëî÷êè; ä — ðàäèàëüíûé öèòîñêåëåò â êëåòêå — ÷ëåíå äèàäû â èíòåðêèíåçå—ðàííåé ïðîôàçå II; å, æ — ïî-
âîðîò ÌÒ â òàíãåíöèàëüíîå ïîëîæåíèå; ç — êîëüöåâàÿ ñèñòåìà öèòîñêåëåòà â ïðîôàçå II â îòñóòñòâèå ÿäåðíîé îáîëî÷êè. Ôèêñàöèÿ ïî Íàâàøèíó, îêðàñêà
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âàíèÿ âåðåòåíà äåëåíèÿ è ôóíêöèè ôðàãìîïëàñòà (Chen
et al., 2002; Marcus et al., 2003).

Èçìåíåíèå ïðîôèëÿ ïó÷êîâ ÌÒ. Ïî-âèäèìîìó, èçìå-
íåíèå ïðîôèëÿ ïó÷êîâ ÌÒ ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ ñïåöè-
àëüíûìè ÌÒ-àññîöèèðîâàííûìè áåëêàìè (MAP). Òàê,
èçìåíåíèå ïðîôèëÿ ïó÷êîâ ÌÒ ñ èçìåíåíèåì øàãà ñïè-
ðàëè â õîäå îíòîãåíåçà îïèñàíî äëÿ ñïèðàëüíûõ êîðòè-
êàëüíûõ ÌÒ (Lloyd et al., 1996). Ó äðîçîôèëû èçâåñòíû
ìóòàöèè, èçìåíÿþùèå ïðîôèëü ïó÷êîâ ÌÒ â äåëÿùåéñÿ
êëåòêå è ïðèâîäÿùèå ê ôîðìèðîâàíèþ èçîãíóòûõ âåðå-
òåí (Inoue et al., 2000; Klein-Smith, Walczak, 2000).

Êîíñîëèäàöèÿ ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà â åäèíóþ
ñòðóêòóðó. Àíàëèç ìîðôîãåíåçà ìíîæåñòâåííûõ âåðå-
òåí, ôîðìèðóþùèõñÿ â àíîìàëüíîì ìåéîçå ó ðÿäà îòäà-
ëåííûõ ãèáðèäîâ â îäíîÿäåðíûõ ÌÊÏ, ïîçâîëèë îáíàðó-
æèòü îñîáûé ïðîöåññ ïîçäíåé ïðîìåòàôàçû — îáúåäè-
íåíèå âñåõ ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà (ôèáðèëë âåðåòåíà) â
åäèíóþ ñòðóêòóðó. Ïðè íàðóøåíèè ýòîãî ïðîöåññà ôîð-
ìèðóåòñÿ íå îäíà öèòîñêåëåòíàÿ ñòðóêòóðà (âåðåòåíî), à
íåñêîëüêî (Øàìèíà è äð., 2004á). Ìîëåêóëÿðíûå ìåõà-
íèçìû ïðîöåññà êîíñîëèäàöèè íåèçâåñòíû. Ìîæíî ïðåä-
ïîëîæèòü îïðåäåëåííóþ ðîëü â íåì «ìàòðèêñà âåðåòå-
íà», íî ýòà ñòðóêòóðà ñàìà ïî ñåáå âåñüìà ìàëî èçó÷åíà
(Wells, 2001).

Ñ â ÿ ç ü ä å â è à í ò í î ã î è ò ð è â è à ë ü í î ã î ô å í î-
ò è ï î â. Â çàâèñèìîñòè îò ñîîòíîøåíèÿ ïðîöåññà äåïî-
ëèìåðèçàöèè—ðåïîëèìåðèçàöèè ÌÒ ñ îñíîâíûìè ïðî-
öåññàìè öèêëà öèòîñêåëåòà íàáëþäàþòñÿ ðàçëè÷íûå ôå-
íîòèïè÷åñêèå êàðòèíû â ïðîôàçå ìåéîçà â ÌÊÏ. Ïåðâûé
âàðèàíò, ïðåîáëàäàþùèé â ìåéîçå äèêîãî òèïà ó áîëü-
øèíñòâà âèäîâ è îïèñàííûé â ëèòåðàòóðå (Chan, Cande,
1998), îñóùåñòâëÿåòñÿ íà ôîíå äåïîëèìåðèçàöèè ïó÷êîâ
ÌÒ, ò. å. èõ óêîðî÷åíèÿ ïî íàïðàâëåíèþ ê (–)-êîíöàì.
Ïî íàøèì äàííûì, ìåðèäèîíàëüíî îðèåíòèðîâàííîå ïå-
ðèíóêëåàðíîå êîëüöî ïðè ýòîì ôîðìèðóåòñÿ, íî èìååò
èñòîí÷åííûé âèä (Shamina, 2005). Î ñîõðàíåíèè àíòèòó-
áèëèíîâîãî îêðàøèâàíèÿ â âèäå òîíêîãî ïåðèíóêëåàðíî-
ãî êîëüöà â ÌÊÏ áàêëàæàíà ñîîáùàëîñü ðàíåå (Traas et
al., 1989). Îäíàêî äåïîëèìåðèçàöèÿ öèòîñêåëåòà, ïðîèñ-
õîäÿùàÿ â ïðîôàçå â ÌÊÏ ýòîãî âèäà, íå ïîçâîëèëà àâòî-
ðàì ñâÿçàòü ýòó ñòðóêòóðó ñ ïðåäûäóùèìè è ïîñëåäóþ-
ùèìè. Ýòî íàáëþäåíèå íå îáñóæäàëîñü è áûëî çàáûòî.
Âòîðîé âàðèàíò íîðìàëüíîãî öèòîñêåëåòíîãî öèêëà â
ïðîôàçå — ìû íàçâàëè åãî äåâèàíòíûì — ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé ðåîðèåíòàöèþ ñòàáèëüíûõ ïó÷êîâ ÌÒ â îòñóòñò-
âèå èõ äåïîëèìåðèçàöèè. Êðîìå òîãî, â ÌÊÏ ðàçëè÷íûõ
âèäîâ è ôîðì ìîæíî íàáëþäàòü ïðîìåæóòî÷íûå ìåæäó
âûøåîïèñàííûìè ôåíîòèïû: ôîðìèðîâàíèå ðàäèàëüíîé
ñèñòåìû ÌÒ è åå äåïîëèìåðèçàöèþ ñ ñîõðàíåíèåì òîí-
êîãî êîëüöà, äåïîëèìåðèçàöèþ ðåòèêóëÿðíîãî öèòîñêå-
ëåòà, ïðèáëèæåíèå åãî ê ïîâåðõíîñòè ÿäðà è ôîðìèðîâàíèå
ðàçâèòîãî êîëüöà áåç âûðàæåííîé ñòàäèè ïëîñêîñòíîé îðè-
åíòàöèè, ôîðìèðîâàíèå ðàçâèòûõ ïåðèíóêëåàðíûõ êîëåö
ïîñëå äåïîëèìåðèçàöèè öèòîñêåëåòà â ñëó÷àå çàäåðæêè
ðàñïàäà ÿäåðíîé îáîëî÷êè (Shamina, 2005).

Ñîãëàñíî íàøèì äàííûì, âûøåîïèñàííûå ôåíîòèïû
ìîãóò âñòðå÷àòüñÿ ñðåäè ÌÊÏ îäíîãî è òîãî æå îðãàíèç-
ìà è äàæå â îäíîì è òîì æå ïûëüíèêå, ÷òî ãîâîðèò î åäè-
íîîáðàçèè ïðîèñõîäÿùåãî ïðîöåññà ïåðåñòðîåê öèòîñêå-
ëåòà â ïðîôàçå. Ðàçëè÷èÿ â îïèñàííûõ ôåíîòèïàõ âûçâà-
íû ðàçëè÷èÿìè âî âðåìåíè «âêëþ÷åíèÿ» ïðîöåññà äåïî-
ëèìåðèçàöèè ÌÒ. Ñàì ïî ñåáå ïðîöåññ óêîðî÷åíèÿ ÌÒ
íà õîä öèêëà íå âëèÿåò. Ïî-âèäèìîìó, ïåðåìåùåíèå óêî-
ðî÷åííûõ ïó÷êîâ ÌÒ áîëåå îïðàâäàííî ñ ýíåðãåòè÷å-
ñêîé òî÷êè çðåíèÿ.

Ðàçðàáîòàííûé è ïðèìåíåííûé íàìè ïîäõîä ê èçó÷å-
íèþ ïðîöåññîâ âíóòðèêëåòî÷íûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðå-
îáðàçîâàíèé — ìîðôîëîãè÷åñêàÿ äèññåêöèÿ — îêàçàëñÿ
âåñüìà äåéñòâåííûì ïðè àíàëèçå öèêëà ìîðôîëîãè÷å-
ñêèõ ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà â äåëåíèè ðàñòèòåëüíîé êëåò-
êè. Ìû òàêæå ïîëó÷èëè îáíàäåæèâàþùèå ïðåäâàðèòåëü-
íûå ðåçóëüòàòû, äåìîíñòðèðóþùèå ýôôåêòèâíîñòü ýòîãî
ïîäõîäà äëÿ àíàëèçà öèêëîâ äðóãèõ âíóòðèêëåòî÷íûõ
ñòðóêòóð, íàïðèìåð õðîìîñîìíîãî öèêëà è öèêëà ÿäåð-
íîé îáîëî÷êè. Ìíîãîîáåùàþùèì ÿâëÿåòñÿ ýòîò ïîäõîä
òàêæå äëÿ èçó÷åíèÿ ïðîöåññîâ ïåðåìåùåíèÿ õðîìîñîì â
ìåéîòè÷åñêîì ÿäðå íà ñòàäèè ïðîôàçû I, â ïåðèîä ñèíàï-
ñèñà ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì. Ýòîò ïðîöåññ ïðàêòè÷å-
ñêè íå èçó÷åí è ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé âàæíóþ ïðîáëåìó
öèòîãåíåòèêè (Zickler, Kleckner, 1997). Òàêîé êîìïëåêñ-
íûé ïðîöåññ â äåëåíèè êëåòêè, êàê öèòîêèíåç, âêëþ÷àþ-
ùèé â ñåáÿ êðîìå àêòèâíîñòè öèòîñêåëåòà äèíàìèêó
ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð è âåñüìà ñëàáî èçó÷åííûé â ðàñòè-
òåëüíîé êëåòêå, òàêæå ìîæåò áûòü ïîäâåðãíóò «ìîðôî-
ëîãè÷åñêîé äèññåêöèè» è ðàçäåëåí íà ýëåìåíòàðíûå
ìîðôîëîãè÷åñêèå ñîáûòèÿ. Âûÿâëåííûå íà ìîðôîëîãè-
÷åñêîì óðîâíå ìåõàíèçìû ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà
ïîçâîëÿþò ñäåëàòü îáîñíîâàííûå ïðåäïîëîæåíèÿ î ìî-
ëåêóëÿðíûõ ìåõàíèçìàõ ýòèõ ïåðåñòðîåê è öåëåíàïðàâ-
ëåííî âåñòè èõ ïîèñê.

Àâòîðû íàñòîÿùåãî öèêëà ñòàòåé âûðàæàþò ãëóáî-
êóþ áëàãîäàðíîñòü êîëëåãàì-ðàñòåíèåâîäàì — ñîçäàòå-
ëÿì êîëëåêöèé èíòåðåñíåéøåãî ìàòåðèàëà, ïîñëóæèâøåãî
èñòî÷íèêîì íîâîãî çíàíèÿ î ìåõàíèçìàõ äåëåíèÿ ðàñòè-
òåëüíîé êëåòêè: À. Ì. Îðëîâîé, Ã. Ì. Ñåðþêîâó, Å. Ã. Ñå -
ðþêîâîé, À. È. Ùàïîâîé, Í. Ï. Ãîí÷àðîâó, Í. Ì. Êîâàëå-
âîé, À. Ñ. Ìàøíåíêîâó, È. Í. Ãîëóáîâñêîé, Ñ. Ï. Ñîñíè-
õèíîé, À. Í. Æàðêîâó, Ñ. Ô. Êîâàëþ, À. À. Êîçëîâîé,
Ý. Ð. Çàáèðîâîé, Î. À. Øàöêîé, Ñ. È. Ìàëåöêîìó, Ñ. Ã. Âåï -
ðåâó, Å. Â. Äåéíåêî, Ð. Î. Äàâîÿíó, È. Ì. Áåáÿêèíîé,
Ñ. Â. Çåëåíöîâó, ß. Êåñòåðñó, Ì. Ðàìàííå, Ê. Õåéòèíã,
Õ. äå Éîíãó, Õ. âàí Ýêêó, Ä. Õàéõåíó, Ð. Õåòòåíó, Ê. Áóòå-
ëüå, Ê. Êîíè÷åëëå.

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.
X. GENERAL SCHEME OF CYTOSKELETAL CYCLE

N. V. Shamina, Yu. V. Sidorchuk

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

An overview of a set of our previous papers titled «Dynamics of microtubular cytoskeleton in higher plant
meiosis» is presented, in addition to some data on subcellular mechanisms underlying cytoskeleton reorganizati-
on during meiotic division in pollen mother cells. An illustrated scheme of cytoskeleton rearrangements during
plant meiosis, both with successive and simultaneous cytokinesis, is given.
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