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Â îáçîðå ïðåäñòàâëåíû ñâåäåíèÿ î íàðóøåíèÿõ ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ó âûñøèõ ðàñòåíèé, ïðèâî-
äÿùèõ ê ôîðìèðîâàíèþ òåõ èëè èíûõ àíîìàëüíûõ ïðîäóêòîâ ìåéîçà íà ñòàäèè òåòðàä. Ðàññìîòðåíû
ïðè÷èíû ïîÿâëåíèÿ ìîíàä, äèàä, òðèàä, ïîëèàä è ò. ä. â ìåéîçå êàê ó îäíîäîëüíûõ âèäîâ ñ ïîñëåäîâà-
òåëüíûì öèòîêèíåçîì, òàê è ó äâóäîëüíûõ ñ îäíîâðåìåííûì. Íàñòîÿùàÿ ñèñòåìàòèçèðîâàííàÿ ñâîäêà
ñîäåðæèò íîâûå äàííûå î ïðîöåññàõ àíîìàëüíîãî ìåéîçà, à òàêæå ìîæåò ñëóæèòü ñïðàâî÷íûì ðóêî-
âîäñòâîì äëÿ àíàëèçà íàðóøåíèé ðàñòèòåëüíîãî ìåéîçà.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ìåéîç, ðàñòèòåëüíàÿ êëåòêà, âåðåòåíî äåëåíèÿ, ôðàãìîïëàñò, êëåòî÷íàÿ ïëàñ-
òèíêà, ìîíàäà, ïîëèàäà.

Àíàëèç ðàçíîîáðàçíûõ àíîìàëèé ìåéîòè÷åñêîãî äå-
ëåíèÿ èñïîëüçóåòñÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ âñå øèðå íå òîëü-
êî â îáëàñòè öèòîãåíåòèêè, êàê ýòî äåëàëîñü òðàäèöèîí-
íî, íî è äëÿ ðåøåíèÿ ìíîãèõ çàäà÷ êëåòî÷íîé áèîëîãèè.
Â ïåðâóþ î÷åðåäü ýòî îòíîñèòñÿ ê òàêîé ïåðñïåêòèâíîé
ìîäåëè èññëåäîâàíèÿ, êàê ìåéîòè÷åñêèå ìóòàöèè, ïðè-
ìåíÿþùèåñÿ äëÿ èçó÷åíèÿ ðàçíîîáðàçíûõ âíóòðèêëåòî÷-
íûõ ïðîöåññîâ — êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ, äèôôåðåíöèðîâ-
êè è ò. ä. Ïðè àíàëèçå ìóòàíòíîãî ôåíîòèïà íåîáõîäèìî
îïðåäåëèòü ïåðâè÷íûé ìîðôîëîãè÷åñêèé ýôôåêò ìóòà-
öèè, ò. å. ïåðâóþ ïîÿâëÿþùóþñÿ ïî õîäó ìåéîçà àíîìà-
ëèþ, è îòäåëèòü åå îò âòîðè÷íûõ ïîñëåäñòâèé ýòîãî ýô-
ôåêòà (Simchen, 1978). Â ñâîþ î÷åðåäü ýòè ïëåéîòðîïíûå
ïîñëåäñòâèÿ âàæíî îòëè÷àòü îò âîçìîæíîãî ìíîæåñò-
âåííîãî ýôôåêòà ìóòàíòíîãî ãåíà íà õîä ìåéîòè÷åñêîãî
äåëåíèÿ. Âñå ýòî îáóñëîâëèâàåò èçâåñòíóþ ñëîæíîñòü
ìîðôîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà àíîìàëüíîãî ôåíîòèïà è òðå-
áóåò îò èññëåäîâàòåëÿ îïðåäåëåííîãî îïûòà â äàííîé îá-
ëàñòè. Íåîáõîäèìî îòìåòèòü òàêæå, ÷òî â ïîñëåäíèå
ãîäû âî âñåì ìèðå ïî ðàçëè÷íûì ïðè÷èíàì íàáëþäàåòñÿ
ñîêðàùåíèå ÷èñëà ðàáîò ÷èñòî ìîðôîëîãè÷åñêîãî õàðàê-
òåðà. Ýòî ïðèâîäèò ê óòðàòå íàâûêîâ öèòîëîãè÷åñêîãî
àíàëèçà, êîòîðûé òåì íå ìåíåå ïðîäîëæàåò îñòàâàòüñÿ
âàæíîé ñîñòàâëÿþùåé áîëüøèíñòâà ìåòîäîëîãè÷åñêèõ
ïîäõîäîâ â îáëàñòè áèîëîãèè êëåòêè.

Ïîýòîìó ìû ðåøèëè ñóììèðîâàòü íàø ìíîãîëåòíèé
îïûò èçó÷åíèÿ àíîìàëüíûõ ôåíîòèïîâ â ðàñòèòåëüíîì
ìåéîçå, ñîïîñòàâèâ èçìåíåííûå ïðîäóêòû ìåéîòè÷åñêî-
ãî äåëåíèÿ ñ òåìè ïðè÷èíàìè, êîòîðûå âûçûâàþò èõ
ôîðìèðîâàíèå. Òàêîé îáçîð çíà÷èòåëüíî îáëåã÷èò öèòî-
ëîãè÷åñêèé àíàëèç àíîìàëüíîãî ìåéîçà ó òåõ âèäîâ, êî-
òîðûå òðóäíû äëÿ öèòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà (àðàáèäîï-
ñèñ, à òàêæå èíûå ñàìîîïûëèòåëè ñ íèçêèì ÷èñëîì è ìà-
ëûìè ðàçìåðàìè ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ïûëüöû — ÌÊÏ).
Ñòàäèÿ òåòðàä — ïðîäóêòîâ ìåéîçà — ÿâëÿåòñÿ îäíîé èç
äëèòåëüíûõ â ãàìåòîãåíåçå, à ïîòîìó ñàìîé äîñòóïíîé
äëÿ èçó÷åíèÿ ó ëþáûõ îðãàíèçìîâ, â òî âðåìÿ êàê ñòàäèè
ìåéîçà, íà êîòîðûõ îñóùåñòâëÿþòñÿ ñåãðåãàöèÿ õðîìî-
ñîì è öèòîêèíåç, ñðàâíèòåëüíî êðàòêîâðåìåííû. Âîç-

ìîæíîñòü ñ ïîìîùüþ íàñòîÿùåãî îáçîðà ïîñòàíîâêè,
òàê ñêàçàòü, ïðåäâàðèòåëüíîãî äèàãíîçà ïðè÷èí ïîÿâëå-
íèÿ àíîìàëüíûõ ïðîäóêòîâ ìåéîçà ïîâûøàåò ýôôåêòèâ-
íîñòü àíàëèçà àíîìàëüíîãî ôåíîòèïà êàê ïðè âûáîðå
êîíêðåòíûõ ìåòîäîâ âèçóàëèçàöèè, òàê è ïðè èíòåðïðå-
òàöèè ðåçóëüòàòîâ. Îñîáåííî æåëàòåëüíà òàêàÿ äèàãíîñ-
òèêà ïðè ïðèìåíåíèè ìåòîäîâ èììóíîîêðàøèâàíèÿ â
àíàëèçå õîäà ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ, ïîñêîëüêó ýòè ìå-
òîäû íå ïîçâîëÿþò â íàñòîÿùåå âðåìÿ àíàëèçèðîâàòü äî-
ñòàòî÷íî áîëüøîå ÷èñëî êëåòîê îäíîâðåìåííî, ÷òî âåñü-
ìà è âåñüìà çàòðóäíÿåò èçó÷åíèå àíîìàëüíîãî ïðîöåññà.

Ñàìà ñòðóêòóðà íàñòîÿùåãî ðóêîâîäñòâà — îò ïðî-
äóêòîâ ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ê âûçûâàþùèì èõ ïðè÷è-
íàì — ñîîòâåòñòâóåò õîäó àíàëèçà àíîìàëüíûõ ôåíîòè-
ïîâ. Ñîãëàñíî íàøåìó îïûòó, íàèáîëåå ýôôåêòèâíûì
ÿâëÿåòñÿ õîä àíàëèçà îò áîëåå ïîçäíèõ ñòàäèé ìåéîçà ê
áîëåå ðàííèì. Ïåðâîíà÷àëüíûì ýòàïîì èçó÷åíèÿ ÿâëÿåò-
ñÿ òùàòåëüíûé àíàëèç ïðîäóêòîâ ìåéîòè÷åñêîãî äåëå-
íèÿ, à çàòåì, äâèãàÿñü «âñïÿòü», àíàëèçèðóþò ïðè÷èíû,
ïðèâåäøèå ê ïîÿâëåíèþ èìåííî òàêèõ ïðîäóêòîâ. Äëÿ
òîãî ÷òîáû èçáåæàòü ïðîñòðàííûõ ïîÿñíåíèé è îïèñà-
íèé íàðóøåíèé âåðåòåíà äåëåíèÿ, âñòðå÷àþùèõñÿ â íà-
ñòîÿùåì îáçîðå, àâòîð îòñûëàåò ÷èòàòåëÿ ê êàòàëîãó àíî-
ìàëèé ðàñòèòåëüíîãî âåðåòåíà, îïóáëèêîâàííîìó ðàíåå
(Øàìèíà, 2005à). ×èñëî âîçìîæíûõ àíîìàëèé âåðåòåíà
äåëåíèÿ è ñòðóêòóð öèòîãåíåçà â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå
ñòîëü âåëèêî, ÷òî íàñòîÿùàÿ ñâîäêà íè â êîåì ñëó÷àå íå
ìîæåò ïðåòåíäîâàòü íà ïîëíîòó, õîòÿ è âêëþ÷àåò â ñåáÿ,
ïî ïðåäñòàâëåíèþ àâòîðà, âñå èçâåñòíûå ê íàñòîÿùåìó
ìîìåíòó íàðóøåíèÿ äåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîãî ìåéîöèòà.

Ìîíàäû

Ìîíàäàìè íàçûâàþòñÿ ïðîäóêòû êëåòî÷íîãî äåëå-
íèÿ, ïðîèçîøåäøåãî áåç ðàçäåëåíèÿ öèòîïëàçìû. Ïîÿâ-
ëåíèå ìîíàä îáúÿñíÿåòñÿ îòñóòñòâèåì ôîðìèðîâàíèÿ äî-
÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí èëè ðàçëè÷íûìè íàðóøåíèÿìè
èõ ôîðìèðîâàíèÿ. Ïðè÷èíû ýòîãî ìîãóò ëåæàòü êàê â íàðó-
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Ò à á ë è ö à 1

Ìîíàäû â ìåéîçå ó âèäîâ îäíîäîëüíûõ ðàñòåíèé ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì öèòîêèíåçîì

Òèï ìîíàäû
Ïðè÷èíà ôîðìèðî-

âàíèÿ â èíòåðêèíåçå
Ïðè÷èíà ôîðìèðî-

âàíèÿ â òåòðàäàõ
Îáúåêò, â êîòîðîì

íàáëþäàëè
Ëèòåðàòóðíûé

èñòî÷íèê
Ïðèìå÷àíèÿ

1. Îäíîÿäåðíàÿ íå-
ðàññå÷åííàÿ (ò. å.
áåç ñëåäîâ öèòî-
êèíåçà)

Áëîêèðîâàíèå öèêëà
öèòîñêåëåòà â ïðî-
ôàçå; ìîíîïîëÿð-
íîå, õàîòè÷åñêîå,
íîíïîëÿðíîå, àâòî-
íîìíîå âåðåòåíî â
ÌI; îòñóòñòâèå êëå-
òî÷íîé ïëàñòèíêè

Òå æå àíîìàëèè, ÷òî
è â ïðåäûäóùåì
ðàçäåëå, åñëè îíè
ïðîèñõîäÿò â îáî-
èõ äåëåíèÿõ ìåé-
îçà

Ãàïëîèäû Zea mays,
ïøåíè÷íî-ïû-
ðåéíûå è ïøå-
íè÷íî-ðæàíûå
ãèáðèäû F1, ìó-
òàöèÿ dv (Zea
mays)

Shamina et al., 1999;
Øàìèíà è äð.,
2000á; Shamina et
al., 2000b; Sha-
mina et al., 2003;
Øàìèíà è äð.,
2003à

2. Îäíîÿäåðíàÿ
ðàññå÷åííàÿ

Ìîíîïîëÿðíîå, õàî-
òè÷åñêîå, íîíïî-
ëÿðíîå, àâòîíîì-
íîå âåðåòåíî â ÌI

Òî æå â îáîèõ äåëå-
íèÿõ ìåéîçà

ÏÏÃ F1; ìåéìóòà-
öèÿ dv (Zea mays)

Shamina et al.,
2000b

Íåïîëíûé öèòîêè-
íåç â âèäå íàñå-
÷åê èíîãäà ïðî-
èñõîäèò çà ñ÷åò
ôîðìèðîâàíèÿ
ìíîæåñòâà ìè-
íè-êëåòî÷íûõ
ïëàñòèíîê íà
ñëó÷àéíûõ ïó÷-
êàõ ÌÒ

3. Äâóÿäåðíàÿ
íåðàññå÷åííàÿ

Ïîëíîå áëîêèðîâà-
íèå âñåõ ïðîöåññîâ
â òåëîôàçå I; áëî-
êèðîâàíèå öåíòðî-
áåæíîãî äâèæåíèÿ
ôðàãìîïëàñòà; èçî-
ãíóòîå Ñ-îáðàçíîå
âåðåòåíî

Ðåñòèòóöèÿ ÿäåð â
ïåðâîì äåëåíèè è
áëîêèðîâàíèå
öåíòðîáåæíîãî
äâèæåíèÿ ôðàã-
ìîïëàñòà â ÒII

ÏÏÃ F1 Shamina et al.,
1999

Ïðè ðåçêî çàìåäëåí-
íîé àíàôàçå â Ñ-
âåðåòåíå åãî èç-
ãèá âîçðàñòàåò â
ÒI, à öèòîêèíåç
áëîêèðóåòñÿ (Sha-
mina et al. In press)

4. Äâóÿäåðíàÿ ñèì-
ìåòðè÷íî ðàññå-
÷åííàÿ

Íåðàâíîìåðíîå öåíò-
ðîáåæíîå äâèæå-
íèå ôðàãìîïëàñòà
(ïðåäïî÷òèòåëüíî
â ëàòåðàëüíîì íà-
ïðàâëåíèè)

Íå íàáëþäàëè â êî-
ëè÷åñòâå, äîñòà-
òî÷íîì äëÿ àíà-
ëèçà ïðè÷èí

Òî æå Shamina et al.,
2006

ÌÊÏ ñ òàêèì ôåíî-
òèïîì âñòðå÷àþò-
ñÿ â âèäå ïðèìåñè
ê ÌÊÏ ñ ôåíîòè-
ïîì 6

5. Äâóÿäåðíàÿ ñ
«òóííåëüíûì»
öèòîêèíåçîì

Íåðàâíîìåðíîå öåí-
òðîáåæíîå äâèæå-
íèå ôðàãìîïëàñòà
(ïðåäïî÷òèòåëüíî
â ñàãèòòàëüíîì,
ò. å. ïåðåäíå-çàä-
íåì, íàïðàâëåíèè)

Ðåñòèòóöèÿ ÿäåð â
ïåðâîì äåëåíèè è
òóííåëüíûé öè-
òîêèíåç â ÒII

ÏÏÃ F1; ÏÐÃ F1;
ïøåíè÷íî-ýãè-
ëîïñíûå ãåíîì-
íî-çàìåùåííûå
ëèíèè

Øàìèíà è äð.,
2006à

Äîâîëüíî øèðîêî
ðàñïðîñòðàíåííàÿ
àíîìàëèÿ ìåéîçà
ó îòäåëüíûõ ãèá-
ðèäîâ çëàêîâ

6. Äâóÿäåðíàÿ íå-
ñèììåòðè÷íî
ðàññå÷åííàÿ ìî-
íàäà («ñ íàñå÷-
êîé»)

Èçîãíóòîå Ñ-îáðàç-
íîå âåðåòåíî ñ ÌII;
àöåíòðè÷åñêè ðàñ-
ïîëîæåííîå âåðå-
òåíî â ÌII; íåðàâ-
íîìåðíîå äâèæå-
íèå ôðàãìîïëàñòà;
íàðóøåíèå ñëèÿ-
íèÿ ïëàñòîñîì

Àöåíòðè÷åñêîå ïî-
ëîæåíèå îáùåãî
âåðåòåíà â ÌII

Ìåéìóòàöèè ms28,
pam1 è ms43 (Zea
mays); ÏÏÃ F1;
ÏÐÃ F1

Øàìèíà è äð., 1981;
Øàìèíà, 1988;
Øàìèíà è äð.,
2003á

Èíîãäà èçãèá âåðå-
òåíà êîìïåíñèðó-
åòñÿ ïðè ôîðìè-
ðîâàíèè ôðàãìî-
ïëàñòà, è öèòîêè-
íåç èäåò íîðìàëü-
íî; áëîêèðîâàíèå
ñëèÿíèÿ ïëàñòî-
ñîì ìîæåò äàâàòü
êîëüöåâóþ, îïîÿ-
ñûâàþùóþ ÌÊÏ
íàñå÷êó

7. Òðåõúÿäåðíàÿ íå-
ðàññå÷åííàÿ ìî-
íàäà

Ïîëèàðêàëüíîå (ìíî-
ãîïîëþñíîå) òðåõ-
ïîëþñíîå âåðåòåíî
â ÌI è áëîêèðîâà-
íèå öèòîêèíåçà â
ÒI

Íå íàáëþäàëè ÏÏÃ F1 Øàìèíà è äð.,
2006á
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Ò à á ë è ö à 1 (ïðîäîëæåíèå)

Òèï ìîíàäû
Ïðè÷èíà ôîðìèðî-

âàíèÿ â èíòåðêèíåçå
Ïðè÷èíà ôîðìèðî-

âàíèÿ â òåòðàäàõ
Îáúåêò, â êîòîðîì

íàáëþäàëè
Ëèòåðàòóðíûé

èñòî÷íèê
Ïðèìå÷àíèÿ

8. Òðåõúÿäåðíàÿ
ðàññå÷åííàÿ
ìîíàäà

Ïîëèàðêàëüíîå âåðå-
òåíî â ÌI è ÷àñ-
òè÷íîå áëîêèðî-
âàíèå öèòîêèíåçà
â ÒI

Äåçîðèåíòèðîâàí-
íûå âåðåòåíà â
ÌII â îáùåé öè-
òîïëàçìå â äâó-
ÿäåðíîé ìîíàäå

ÏÏÃ F1; ìåéìóòà-
öèÿ ms43 (Zea
mays); ëèíèÿ ñà-
õàðíîé ñâåêëû
ÑÎÀÍ-112
(B. vulgaris)

Øàìèíà è äð.,
2006á

Àíîìàëüíîå ïîëî-
æåíèå âåðåòåí â
ÌII â îáùåé öèòî-
ïëàçìå ïðèâîäèò
ê ñîâìåùåíèþ äâóõ
ïîëþñîâ èç ÷åòû-
ðåõ

9. ×åòûðåõúÿäåðíàÿ
íåðàññå÷åííàÿ
ìîíàäà

Ìíîæåñòâåííûå âå-
ðåòåíà â ÌII (äâà
âåðåòåíà âìåñòî
îäíîãî) è áëîêè-
ðîâêà ôîðìèðîâà-
íèÿ êëåòî÷íîé
ïëàñòèíêè

Áëîêèðîâàíèå öèòî-
êèíåçà â îáîèõ
ìåéîòè÷åñêèõ äå-
ëåíèÿõ (îòñóòñò-
âèå êëåòî÷íîé
ïëàñòèíêè, áëî-
êèðîâàíèå ñëèÿ-
íèÿ ïóçûðüêîâ â
êëåòî÷íîé ïëà-
ñòèíêå)

Ãàïëîèäû Zea mays;
ìåéìóòàíò pam1
(Zea mays);
ÏÏÃ F1; ÏÐÃ F1

Äîðîãîâà, Øàìèíà,
2001

Îïèñàíà òàêæå íà
ñòàäèè òåòðàä ó
äâóäîëüíûõ ñ îä-
íîâðåìåííûì öè-
òîêèíåçîì â ôå-
íîòèïå ìóòàíòà ts
(Arabidopsis) (Spi-
elman et al., 1997)

10. ×åòûðåõúÿäåð-
íàÿ ðàññå÷åííàÿ
ìîíàäà

Ìíîæåñòâåííûå âå-
ðåòåíà â ÌI (äâà
âåðåòåíà)

Áëîêèðîâàíèå öèòî-
êèíåçà â ÒI è õàî-
òè÷åñêè îðèåíòè-
ðîâàííûå âåðåòå-
íà â ÌII

ÏÏÃ F1; ÏÐÃ F1; ãà-
ïëîèäû Zea mays;
ìåéìóòàíò ms43
(Zea mays)

Øàìèíà è äð., 1981 ßâëÿåòñÿ âàðèàíòîì
ôåíîòèïà ìóòà-
öèè ts (Arabidop-
sis) (Spielman et al.,
1997)

11. Ìíîãîÿäåðíàÿ
(ñ ìèêðîÿäðàìè)
íåðàññå÷åííàÿ
ìîíàäà

Õàîòè÷åñêîå âåðåòå-
íî â ÌI; íîíïî-
ëÿðíîå âåðåòåíî â
ÌI; ðàñøèðåííîå
âåðåòåíî â ÌI; ìíî-
æåñòâåííûå âåðå-
òåíà è áëîêèðîâêà
öèòîêèíåçà; äè-
âåðãåíòíîå âåðå-
òåíî è áëîêèðîâêà
öèòîêèíåçà; àñè-
íàïòè÷åñêèé ìåé-
îç ñ áëîêèðîâàíè-
åì öèòîêèíåçà;
ìîíîàñòåð â ÌI

Ïåðå÷èñëåííûå àíî-
ìàëèè, îñóùåñòâ-
ëÿþùèåñÿ â îáî-
èõ ìåéîòè÷åñêèõ
äåëåíèÿõ; ðåñòèòó-
öèÿ ÿäåð â ïåðâîì
äåëåíèè è àíîìà-
ëèè ñåãðåãàöèè õðî-
ìîñîì è öèòîêèíå-
çà âî âòîðîì

ÏÏÃ F1; ÏÐÃ F1;
ìåéìóòàíòû dv,
ms43 (Zea mays);
ãàïëîèäû êóêó-
ðóçû

Shamina et al.,
2000b; Ñåðþêîâà
è äð., 2003

Áóäóò ëè â ÌÊÏ ñ
õàîòè÷íûì èëè
íîíïîëÿðíûì âå-
ðåòåíîì ôîðìèðî-
âàòüñÿ ìèêðîÿäðà
èëè ðåñòèòóöèîí-
íîå ÿäðî, çàâèñèò
îò óñëîâèé âûðà-
ùèâàíèÿ ðàñòåíèÿ

12. Ìíîãîÿäåðíàÿ
ðàññå÷åííàÿ
ìîíàäà

Ìíîæåñòâåííûå âå-
ðåòåíà â ÌI; àâòî-
íîìíîå âåðåòåíî
â ÌI; âñå âåðåòå-
íà ñ íàðóøåíèÿ-
ìè áèïîëÿðíîñòè;
êîìáèíèðîâàí-
íûå âåðåòåíà;
àñèíàïòè÷åñêèé
ìåéîç

Íàðóøåíèÿ ñåãðåãà-
öèè õðîìîñîì
ðàçëè÷íîé ýòèî-
ëîãèè è áëîêèðî-
âàíèå öèòîêèíåçà
â ÌI; àíîìàëèè,
ïåðå÷èñëåííûå
äëÿ ñòàäèè èíòåð-
êèíåçà, îñóùåñòâ-
ëÿþùèåñÿ â îáî-
èõ äåëåíèÿõ

Ãàïëîèäû Zea mays;
ÏÏÃ F1; ÏÐÃ F1;
ìåéìóòàöèÿ ms43
(Zea mays)

Øàìèíà è äð., 1981;
Øàìèíà, Äîðîãî-
âà, 1995

Íåïîëíûé öèòîêè-
íåç â âèäå íàñå÷åê
èíîãäà ïðîèñõî-
äèò çà ñ÷åò ôîðìè-
ðîâàíèÿ ìíîæåñò-
âà ìèíè-êëåòî÷-
íûõ ïëàñòèíîê íà
ñëó÷àéíûõ ïó÷-
êàõ ÌÒ áåç ôðàã-
ìîïëàñòà

13. Äâóÿäåðíàÿ ìî-
íàäà ñ àíîìàëü-
íûì ðàñïîëîæå-
íèåì ÿäåð (îäíî
íàä äðóãèì)

×ðåçìåðíîå öåíòðî-
áåæíîå äâèæåíèå
ôðàãìîïëàñòà, âû-
çâàííîå áëîêèðîâ-
êîé ôîðìèðîâà-
íèÿ äî÷åðíèõ êëå-
òî÷íûõ ìåìáðàí
(îòñóòñòâèå êëå-
òî÷íîé ïëàñòèí-
êè, áëîêèðîâêà
ñëèÿíèÿ ïëàñòî-
ñîì)

Òî æå â îáîèõ äåëå-
íèÿõ ìåéîçà

Ìåéìóòàöèÿ pam1
(Zea mays);
ÏÏÃ F1; ÏÐÃ F1

Äîðîãîâà, Øàìèíà,
2001; Øàìèíà è
äð., 2006á

Îòñóòñòâèå êëåòî÷-
íîé ïëàñòèíêè —
äîâîëüíî øèðîêî
ðàñïðîñòðàíåííàÿ
àíîìàëèÿ â ìåéî-
çå ó îòäàëåííûõ
ãèáðèäîâ çëàêîâ
ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ
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Ìîíàäû â ìåéîçå ó âèäîâ äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì

Òèï ìîíàäû
Ïðè÷èíû ôîðìèðîâàíèÿ

â èíòåðêèíåçå
Ïðè÷èíû ôîðìèðîâàíèÿ

â òåòðàäàõ
Îáúåêò íàáëþäåíèÿ

Ëèòåðàòóðíûé
èñòî÷íèê

1. Äâóÿäåðíàÿ íåðàñ-
ñå÷åííàÿ ìîíàäà

Íîðìàëüíûé ôåíîòèï Îáùåå âåðåòåíî â ÌII
(fused spindle) è áëîêè-
ðîâêà ôîðìèðîâàíèÿ
êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè â
ÒII

Êëîí êàðòîôåëÿ BE52
(Solanum tuberosum)

2. Äâóÿäåðíàÿ ðàññå-
÷åííàÿ (ïåðôîðèðî-
âàííàÿ)

Àíîìàëüíûé ïðåæäåâðå-
ìåííûé öèòîêèíåç â
ÒI

Íå íàáëþäàëè Ãèáðèäû êàðòîôåëÿ; ëè-
íèè ãîðîõà è ñàõàðíîé
ñâåêëû; ëèíèÿ òðàíñ-
ãåííîãî òàáàêà

Genualdo et al., 1998; Øà-
ìèíà è äð., 2000á; Sha-
mina et al., 2000a

3. Îäíîÿäåðíàÿ
íåðàñå÷åííàÿ

Õàîòè÷åñêîå âåðåòåíî â
ÌI; áëîêèðîâêà ôîð-
ìèðîâàíèÿ âåðåòåíà â
ÌI

Ðåñòèòóöèÿ ÿäåð â îáîèõ
ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíè-
ÿõ ïî ðàçëè÷íûì ïðè-
÷èíàì

Ìåéìóòàöèÿ ms3 ó ãîðî-
õà Pisum sativum; ìåé-
ìóòàöèÿ ps ó ñàõàðíîé
ñâåêëû Beta vulgaris

Øàìèíà è äð., 2000á;
Øàìèíà, Äîðîãîâà,
2000

4. Òðåõúÿäåðíàÿ
íåðàññå÷åííàÿ

Ïîëèàðêàëüíîå òðåõïî-
ëþñíîå âåðåòåíî â ÌI

Àíîìàëüíàÿ îðèåíòàöèÿ
âåðåòåí â ÌII íà ôîíå
áëîêèðîâàíèÿ öèòîêè-
íåçà

Êëîíû òðàíñãåííîãî êàð-
òîôåëÿ RX29 (Solanum
tuberosum); ëèíèè
òðàíñãåííîãî òàáàêà
RH95, 10.8 (Nicotiana
tabacum); ëèíèÿ ñàõàð-
íîé ñâåêëû ÑÎÀÍ-112
(B. vulgaris)

Øàìèíà è äð., 2006à

5. ×åòûðåõúÿäåðíàÿ
íåðàññå÷åííàÿ

Íå íàáëþäàëè; âîçìîæíà
ïðè àíîìàëèè «ìíîæå-
ñòâåííûõ âåðåòåí» â
ÌI

Àíîìàëèè ôðàãìîïëàñòà
â ÒII;

Ìåéìóòàöèÿ ts (Arabi-
dopsis thaliana)

Spielman et al., 1997

áëîêèðîâêà ôîðìèðîâà-
íèÿ êëåòî÷íîé ïëà-
ñòèíêè

6. ×åòûðåõúÿäåðíàÿ
ðàññå÷åííàÿ

Íå íàáëþäàëè; ìîæíî
ïðåäñêàçàòü êàê ðå-
çóëüòàò ñî÷åòàíèÿ àíî-
ìàëèè «ìíîæåñòâåí-
íûõ âåðåòåí» è ïðåæ-
äåâðåìåííîãî
öèòîêèíåçà

Àíîìàëèè ôîðìèðîâà-
íèÿ ôðàãìîïëàñòîâ â
ÒII

Òî æå Òî æå

8. Ìíîãîÿäåðíàÿ
íåðàññå÷åííàÿ

Õàîòè÷åñêîå âåðåòåíî â
ÌI; îòñóòñòâèå âåðåòå-
íà â ÌI

Áëîêèðîâàíèå öèòîêèíå-
çà íà ôîíå àíîìàëèé
ñåãðåãàöèè õðîìîñîì

Ìåéìóòàöèÿ ãîðîõà ms3
(Pisum sativum); ëèíèÿ
ñàõàðíîé ñâåêëû
ÑÎÀÍ-112

Øàìèíà è äð., 2000á;
Äîðîãîâà, Øàìèíà,
2000

9. Ïÿòè- èëè øåñòè-
ÿäåðíàÿ

Íå íàáëþäàëè êàê ðåãó-
ëÿðíîå ÿâëåíèå

Îäíî èëè îáà âåðåòåíà â
ÌII òðåõïîëþñíûå íà
ôîíå áëîêèðîâêè
öèòîêèíåçà

Êëîíû òðàíñãåííîãî êàð-
òîôåëÿ RX (Solanum
tuberosum)

Øàìèíà è äð., 2006á



øåíèÿõ öèêëà öèòîñêåëåòà (àíîìàëèè âåðåòåíà äåëåíèÿ
è(èëè) ôðàãìîïëàñòà), òàê è â íàðóøåíèÿõ öèêëà êëåòî÷íûõ
ìåìáðàí (àíîìàëèè êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè). Â òàáë. 1, 2 ðàñ-
ñìîòðåíû âñå èçâåñòíûå íàì ïðè÷èíû ïîÿâëåíèÿ ðàçëè÷íûõ
òèïîâ ìîíàä â îáîèõ ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèÿõ ó âèäîâ ñ ïî-
ñëåäîâàòåëüíûì è îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì.

Â ìåéîçå ó âèäîâ äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé ñ îäíîâðåìåí-
íûì öèòîêèíåçîì äâóÿäåðíàÿ ìîíàäà ÿâëÿåòñÿ íîðìàëü-
íûì ïðîäóêòîì äåëåíèÿ ÌÊÏ â ïåðâîì ìåéîçå. Àíîìàëü-
íûìè ïðîäóêòàìè ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ó âèäîâ
äâóäîëüíûõ ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì ìîæíî íàçâàòü
äèàäó, ïåðôîðèðîâàííóþ ìîíàäó, òðåõúÿäåðíóþ, îäíî-
ÿäåðíóþ è ìíîãîÿäåðíóþ ìîíàäû. Ïðè÷èíîé ôîðìèðîâà-
íèÿ äèàä è ïåðôîðèðîâàííûõ ìîíàä ÿâëÿåòñÿ ïðåæäåâðå-
ìåííîå ôîðìèðîâàíèå êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè â òåëîôàçå I
(Mok, Peloquin, 1975). Ïðè÷èíàìè ïîÿâëåíèÿ ìîíàä ñ ÷èñ-
ëîì ÿäåð, îòëè÷íûì îò äâóõ, ÿâëÿþòñÿ ñîîòâåòñòâóþùèå
íàðóøåíèÿ âåðåòåíà äåëåíèÿ â ìåòàôàçå I. Òðåõúÿäåðíûå
ìîíàäû ôîðìèðóþòñÿ â ÌÊÏ ñ ïîëèàðêàëüíûì âåðåòåíîì
â ÌI (Øàìèíà è äð., 2006á), îäíîÿäåðíûå — ïðè áëîêèðîâ-
êå ôîðìèðîâàíèÿ âåðåòåíà â ÌI (Øàìèíà è äð., 2000á),
ìíîãîÿäåðíûå — ïðè ôîðìèðîâàíèè õàîòè÷åñêîãî âåðåòå-
íà â ÌI (Øàìèíà è äð., 2000á; Ñåðþêîâà è äð., 2003).

Äèàäû

Â èíòåðêèíåçå â ìåéîçå ó âèäîâ ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì
öèòîêèíåçîì äèàäû ÿâëÿþòñÿ íîðìàëüíûì ïðîäóêòîì
ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ. Íàïðîòèâ, â ÌÊÏ âèäîâ
ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì (áîëüøèíñòâî äâóäîëü-
íûõ) äèàäû â èíòåðêèíåçå ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé îòêëîíå-
íèå îò íîðìû è ðåçóëüòàò ïðåæäåâðåìåííîãî öèòîêèíåçà
â ÒI (Mok, Peloquin, 1975). Íà ñòàäèè òåòðàä â ìåéîçå ëþ-
áîãî òèïà äèàäû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé àíîìàëüíîå ÿâëå-
íèå è îçíà÷àþò ôîðìèðîâàíèå 2n ãàìåò â ðåçóëüòàòå
ìåéîòè÷åñêîé ðåñòèòóöèè. Ïðè÷èíû ïîÿâëåíèÿ äèàä â
òåòðàäàõ è ìåõàíèçìû ìåéîòè÷åñêîé ðåñòèòóöèè ïîäðîáíî
îïèñàíû â îáçîðå (Øàìèíà, 2005á), ïîýòîìó çäåñü îíè
ðàññìàòðèâàòüñÿ íå áóäóò.

Èíôîðìàòèâíóþ ñ òî÷êè çðåíèÿ ìåõàíèçìîâ ðàñòè-
òåëüíîãî öèòîêèíåçà ãðóïïó àíîìàëèé ïðåäñòàâëÿþò ñî-
áîé äèàäû ñ ðàçëè÷íûìè íàðóøåíèÿìè ñâîåé ìîðôîëî-
ãèè, ïîÿâëÿþùèåñÿ â èíòåðêèíåçå ó âèäîâ ñ ïîñëåäîâà-
òåëüíûì öèòîêèíåçîì.

Òðèàäû

Òðèàäà — ýòî ïðîäóêò äåëåíèÿ êëåòêè, ñîñòîÿùèé èç
òðåõ äî÷åðíèõ êëåòîê. Â ìåéîçå ó âèäîâ ñ ïîñëåäîâàòåëü-
íûì (áîëüøèíñòâî îäíîäîëüíûõ) è îäíîâðåìåííûì (áî-
ëüøèíñòâî äâóäîëüíûõ) öèòîêèíåçîì ïðè÷èíû ýòîé àíî-
ìàëèè ìîãóò áûòü ðàçëè÷íûìè. Êëåòêè — ÷ëåíû òðèà-
äû — âñåãäà ÿâëÿþòñÿ àíåóïëîèäíûìè. Ôîðìèðîâàíèå
òðèàä ïðîèñõîäèò íåçàâèñèìî îò áèâàëåíòíîãî èëè óíè-
âàëåíòíîãî ñîñòîÿíèÿ õðîìîñîì.

Òåòðàäû ñ ìîðôîëîãè÷åñêèìè àíîìàëèÿìè

×åòâåðêà ìèêðîñïîð, îáðàçîâàâøàÿñÿ â ðåçóëüòàòå
äâóõ ïîñëåäîâàòåëüíûõ ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèé, òàêæå
ìîæåò íåñòè íà ñåáå ñëåäû àíîìàëèé, ïðîèçîøåäøèõ íà
ðàçëè÷íûõ ýòàïàõ ýòèõ äåëåíèé. Àíàëèç ëó÷øå âñåãî

âåñòè íà ñòàäèè, êîãäà êëåòêè — ÷ëåíû òåòðàäû — îêðó-
æåíû îáùåé êàëëîçíîé îáîëî÷êîé, â êîòîðóþ áûëà çà-
êëþ÷åíà ÌÊÏ.

Ïåíòàäû è ãåêñàäû íà ñòàäèè òåòðàä

Ïåíòàäîé íàçûâàåòñÿ ïðîäóêò ìåéîòè÷åñêîãî äåëå-
íèÿ ÌÊÏ, ñîñòîÿùèé èç ïÿòè äî÷åðíèõ êëåòîê — àíåóï-
ëîèäíûõ ìèêðîñïîð. Â íåêîòîðûõ ôåíîòèïàõ äîëÿ ïåí-
òàä ìîæåò áûòü äîâîëüíî âûñîêîé — äî 15 % ïðèìåñè ê
íîðìàëüíûì òåòðàäàì. Ýòà ýôôåêòíàÿ àíîìàëèÿ íàáëþ-
äàåòñÿ â ìåéîçå êàê ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì, òàê è ñ îäíî-
âðåìåííûì öèòîêèíåçîì. Ñîãëàñíî íàøèì íàáëþäåíè-
ÿì, ïðè÷èíîé ïîÿâëåíèÿ ïåíòàä ÿâëÿåòñÿ ôîðìèðîâàíèå
òðåõïîëþñíûõ ïîëèàðêàëüíûõ âåðåòåí âî âòîðîì ìåéî-
òè÷åñêîì äåëåíèè (Øàìèíà è äð., 2006á). Ïðè ýòîì òðåõ-
ïîëþñíûì äîëæíî áûòü òîëüêî îäíî âåðåòåíî â äèàäå
(îäíîäîëüíûå) èëè â äâóÿäåðíîì ñèìïëàñòå (äâóäîëü-
íûå). Òàêèå ïðîäóêòû ìåéîçà ìû íàáëþäàëè ó òðàíñãåí-
íûõ êëîíîâ êàðòîôåëÿ Solanum tuberosum RX29.2, 29.3, ó
ïøåíè÷íî-ýãèëîïñíûõ ãåíîìíî-çàìåùåííûõ ëèíèé Àâ-
ðîçèñ è Àâðîëàòà è ó ÏÏÃ F1.

Ãåêñàäà — ïðîäóêò ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ÌÊÏ,
ñîñòîÿùèé èç øåñòè ðàâíîâåëèêèõ êëåòîê. Ãåêñàäû âñå-
ãäà ïðèñóòñòâóþò â âèäå ìèíîðíîé ïðèìåñè â ôåíîòèïàõ
ñ ïåíòàäàìè, ÷òî âïîëíå çàêîíîìåðíî. Åñëè â ÌII â îáå-
èõ êëåòêàõ äèàäû èëè íà îñíîâå îáîèõ ÿäåð ñèìïëàñòà
ñôîðìèðóþòñÿ òðåõïîëþñíûå âåðåòåíà, òî â ðåçóëüòàòå
ïîëó÷èòñÿ øåñòü äî÷åðíèõ êëåòîê (Øàìèíà è äð.,
2006á). Äðóãîé ìåõàíèçì ïîÿâëåíèÿ ãåêñàäû — ôîðìè-
ðîâàíèå òðåõïîëþñíîãî âåðåòåíà â ìåòàôàçå ïåðâîãî
ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ñ îáðàçîâàíèåì òðèàäû â èíòåð-
êèíåçå ó âèäîâ ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì öèòîêèíåçîì è òðåõú-
ÿäåðíîé ìîíàäû ó âèäîâ ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì.
Â ðåçóëüòàòå âòîðîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ â îáîèõ
ñëó÷àÿõ ïîëó÷àåòñÿ ãåêñàäà. Àíîìàëèÿ íàáëþäàåòñÿ â
òðàíñãåííûõ êëîíàõ êàðòîôåëÿ èâ ãåíîìíî-çàìåùåííûõ
ëèíèÿõ çëàêîâ.

Îêòàäû è íîíàäû íà ñòàäèè òåòðàä

Îêòàäà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé âîñåìü êëåòîê, îêðóæåí-
íûõ îáùåé êàëëîçíîé îáîëî÷êîé, è ïîëó÷àåòñÿ èç íîð-
ìàëüíîé òåòðàäû, êëåòêè-÷ëåíû êîòîðîé ïðåòåðïåâàþò
äîïîëíèòåëüíîå ìèòîòè÷åñêîå äåëåíèå. Ýòî ôåíîòèï èç-
âåñòíîé ìåéîòè÷åñêîé ìóòàöèè polymitotic (Golubovs-
kaya, 1979).

Ïðîäóêò ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ, ñîñòîÿùèé èç äåâÿ-
òè ìèêðîñïîð, íàì ïîêà íàáëþäàòü íå óäàâàëîñü. Òåì íå
ìåíåå òåîðåòè÷åñêè òàêîé ôåíîòèï âïîëíå âîçìîæåí ïðè
ôîðìèðîâàíèè òðåõïîëþñíûõ âåðåòåí ïîñëåäîâàòåëüíî
â îáîèõ äåëåíèÿõ ìåéîçà.

Ïîëèàäû

Ïîëèàäàìè ïðèíÿòî íàçûâàòü ïðîäóêòû ìåéîòè÷å-
ñêîãî äåëåíèÿ, ñîñòîÿùèå èç íåðåãóëÿðíîãî ÷èñëà ðàçíî-
âåëèêèõ êëåòîê êîëè÷åñòâîì áîëüøå ÷åòûðåõ. Ãëàâíàÿ
ïðè÷èíà ïîÿâëåíèÿ ïîëèàä — íàðóøåíèÿ ñåãðåãàöèè
õðîìîñîì, ïðèâîäÿùèå ê îáðàçîâàíèþ âìåñòî äâóõ äî-
÷åðíèõ ÿäåð íåñêîëüêèõ, âñþ ñîâîêóïíîñòü êîòîðûõ ìû
áóäåì íàçûâàòü çäåñü ìèêðîÿäðàìè. Ïîñêîëüêó ìåõà-
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Ò à á ë è ö à 3

Àíîìàëüíûå äèàäû íà ñòàäèè èíòåðêèíåçà â ìåéîçå ó âèäîâ ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì öèòîêèíåçîì

Òèï àíîìàëèè Ïðè÷èíû Îáúåêò Ëèòåðàòóðíûé èñòî÷íèê Ïðèìå÷àíèÿ

1. Äâóÿäåðíàÿ äèàäà Ìíîæåñòâåííûå âåðåòå-
íà (äâà) â ÌI, îðèåí-
òèðîâàííûå âçàèìíî
ïàðàëëåëüíî

Ãàïëîèäû Zea mays;
ÏÐÃ F1

Øàìèíà è äð., 2004 Â ÌI â îäíîÿäåðíîé
ÌÊÏ ôîðìèðóþòñÿ
äâà âåðåòåíà

2. Äèàäà ñ ìèêðîÿäðàìè Àñèíàïòè÷åñêèé ìåéîç ñ
ðåäóêöèîííîé ñåãðå-
ãàöèåé óíèâàëåíòîâ;
äèâåðãåíòíîå âåðåòå-
íî â ÌI; ïîëèàêñèàëü-
íîå áèïîëÿðíîå âåðå-
òåíî â ÌI

Îòäàëåííûå ãèáðèäû
çëàêîâ F1; ãàïëîèäû
(Zea); ìåéìóòàíòû dv
(Zea mays); mei10
(Secale cereale)

Clark, 1940; Staiger, Can-
de, 1991; Øàìèíà è
äð., 1994

Ïðîäóêòû àñèíàïòè÷å-
ñêîãî ìåéîçà äàëåêî
íå âñåãäà ñîäåðæàò
ìèêðîÿäðà

3. Äèàäà ñ áåçúÿäåðíîé
êëåòêîé

Îòñóòñòâèå êèíåòîõîð-
íûõ ôèáðèëë â áèïî-
ëÿðíîì âåðåòåíå

ÏÏÃ F1; ìîíîñîìíûå
ëèíèè ïøåíèöû; àë-
ëîïëàçìàòèê ÑyANK9

Ñåðþêîâà è äð., 2003;
Shamina et al., 2003

Ëèøåííûå êèíåòîõîð-
íûõ ÌÒ õðîìîñîìû
ñêîëüçÿò åäèíîé ãðóï-
ïîé ïî ïîâåðõíîñòè
âåðåòåíà ê îäíîìó èç
ïîëþñîâ

4. Äèàäà ñ íàñå÷êàìè Ðàçîìêíóòûå âåðåòåíî è
ôðàãìîïëàñò; ïðåæäå-
âðåìåííûé öèòîêèíåç
â ïðîôàçå II

ÏÏÃ F1; ìîíîñîìíûå
ëèíèè ïøåíèöû

Æàðêîâ, 1990; Øàìèíà
è äð., 2006à

5. «Ðâàíûå» äèàäû Àíîìàëüíîå ïðîäîëæå-
íèå ñèíòåçà ïëàñòî-
ñîì ïî çàâåðøåíèè
öèòîêèíåçà (ïîñëå
ôîðìèðîâàíèÿ äî÷åð-
íèõ ìåìáðàí)

ÏÏÃ F1 Ïëàñòîñîìû ïðîäîëæà-
þò ïîñòóïàòü â îá-
ëàñòü (+)-êîíöîâ ÌÒ
ôðàãìîïëàñòà

6. Äèàäà ñ áåçúÿäåðíûì
öèòîïëàñòîì

Ðàçúåäèíåíèå ôèáðèëë
ôðàãìîïëàñòà â çîíå
ýêâàòîðà â õîäå öåí-
òðîáåæíîãî äâèæåíèÿ
è ñîîòâåòñòâåííî ðàç-
äâîåíèå êëåòî÷íîé
ïëàñòèíêè

ÏÏÃ F1; ìåéìóòàöèÿ
ms43 (Zea mays)

Ïëàñòîñîìû ñòðîÿò êëå-
òî÷íóþ ïëàñòèíêó íà
äèñòàëüíûõ êîíöàõ
ÌÒ ðàçîìêíóòûõ ôèá-
ðèëë ôðàãìîïëàñòà

7. Äèàäà ñ öèòîïëàñòîì,
ñîäåðæàùèì ìèêðî-
ÿäðî

Õðîìîñîìà misdivision,
îñòàþùàÿñÿ íà ýêâà-
òîðå â ÒI

ÏÏÃ F1; ÏÐÃ F1; åñòåñò-
âåííûå òðèïëîèäû âî-
ðîíüåãî ãëàçà (Paris
quadrifolia)

Øàìèíà è äð., 2006à Ðàñòóùàÿ êëåòî÷íàÿ
ïëàñòèíêà ðàçäâàèâà-
åòñÿ, ïîäîéäÿ ê «çà-
ñòðÿâøåé» íà ýêâàòî-
ðå õðîìîñîìå

8. Äèàäà ñ òðåìÿ ÿäðàìè Êîìáèíèðîâàííîå Y-îá-
ðàçíîå âåðåòåíî â ÌI

ÏÏÃ F1 Øàìèíà è äð., 2003á

9. Äèàäà ñ ðåçêî íåðàâ-
íûì ðàñõîæäåíèåì
õðîìîñîì

Áëîêèðîâêà ôîðìèðîâà-
íèÿ êèíåòîõîðíûõ
ôèáðèëë è ñêîëüæå-
íèå õðîìîñîì ê ïîëþ-
ñàì áèïîëÿðíîãî âå-
ðåòåíà ïî åãî ïîâåðõ-
íîñòè

ÏÏÃ F1; ÏÐÃ F1 c ôåíî-
òèïîì «êîìåòà» è «àâ-
òîíîìíîå âåðåòåíî»

Ñåðþêîâà è äð., 2003;
Shamina et al., 2003

Èíòåðåñíî, ÷òî ðåçêî
íåðàâíàÿ ñåãðåãàöèÿ
íèêîãäà íå íàáëþäà-
åòñÿ, íàïðèìåð â àñè-
íàïòè÷åñêîì ìåéîçå ñ
ðåäóêöèîííî îðèåí-
òèðîâàííûìè óíèâà-
ëåíòàìè
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Ò à á ë è ö à 4

Ïðè÷èíû ôîðìèðîâàíèÿ òðèàä â îáîèõ äåëåíèÿõ ìåéîçà ó âûñøèõ ðàñòåíèé
ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì è îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì

Ïðè÷èíû ôîðìè-
ðîâàíèÿ â èíòåð-
êèíåçå ó îäíî-

äîëüíûõ

Ïðè÷èíû ôîðìè-
ðîâàíèÿ â òåòðàäàõ

ó îäíîäîëüíûõ

Îáúåêò
(îäíîäîëüíûå)

Ïðè÷èíû ôîðìè-
ðîâàíèÿ â òåòðàäàõ

ó äâóäîëüíûõ

Îáúåêò
(äâóäîëüíûå)

Ëèòåðàòóðíûé
èñòî÷íèê

Ïðèìå÷àíèÿ

Ïîëèàðêàëüíîå
òðåõïîëþñíîå
âåðåòåíî â ÌI;
íåñêîëüêî õðî-
ìîñîì misdivi-
sion (îäèí êè-
íåòîõîð ñîåäè-
íåí îäíîâðå-
ìåííî ñ äâóìÿ
ïîëþñàìè áè-
ïîëÿðíîãî âå-
ðåòåíà)

Áëîêèðîâàíèå
öèòîêèíåçà â
îäíîé èç êëå-
òîê äèàäû â
ÒII;

ÏÏÃ F1; Àíîìàëüíîå âçà-
èìíîå ðàñïî-
ëîæåíèå âåðå-
òåí â ÌII (tps);

Êëîíû êàðòîôå-
ëÿ Solanum
tuberosum;

Mok, Peloquin,
1975

Â ìåéîçå ó ïîëè-
ãàïëîèäîâ Zea
mays âñå õðî-
ìîñîìû ðàñ-
ïðåäåëåíû ìå-
æäó äâóìÿ ïî-
ëþñàìè òðåõ-
ïîëþñíîãî âå-
ðåòåíà; â ðå-
çóëüòàòå òðè-
àäà ñîäåðæèò
îäíó êëåòêó
áåç ÿäðà

òðåõïîëþñíîå
âåðåòåíî â îä-
íîÿäåðíîé ìî-
íàäå â ÌII;

ÏÐÃ F1; òðåõïîëþñíîå
îáùåå âåðåòå-
íî â ÌII

ëèíèè òðàíñãåí-
íîãî òàáàêà
Nicotiana
tabacum;

Øàìèíà è äð.,
2006á

áëîêèðîâàíèå
ñåãðåãàöèè
õðîìîñîì â
îäíîé èç êëå-
òîê äèàäû â
ÀII

ïøåíè÷íî-ýãè-
ëîïñíûå ãå-
íîìíî-çàìå-
ùåííûå ëè-
íèè; ãàïëîèäû
êóêóðóçû

ëèíèè ñàõàðíîé
ñâåêëû Beta
vulgaris

Ò à á ë è ö à 5

Àíîìàëüíûå òåòðàäû â ìåéîçå ó âûñøèõ ðàñòåíèé

Òèï àíîìàëèè
Ïðè÷èíû àíîìàëèè

ó îäíîäîëüíûõ
Îáúåêò

(îäíîäîëüíûå)
Ïðè÷èíû àíîìàëèè

ó äâóäîëüíûõ
Îáúåêò

(äâóäîëüíûå)
Ëèòåðàòóðíûé

èñòî÷íèê

1. Èçìåíåííîå âçàè-
ìîðàñïîëîæåíèå
êëåòîê â òåòðàäå

Èçìåíåíèå îðèåíòà-
öèè âåðåòåí â ÌII

Ïøåíè÷íî-ýãèëîïñ-
íûå ãåíîìíî-çà-
ìåùåííûå ëèíèè;
èíòðîãðåññèâíûå
ëèíèè ïøåíèöû

Èçìåíåíèå îðèåíòà-
öèè âåðåòåí â ÌII

Ëèíèÿ ñàõàðíîé
ñâåêëû ÑÎÀÍ-112;
ëèíèè òðàíñãåí-
íîãî òàáàêà Nico-
tiano tabacum;
êëîíû òðàíñãåí-
íîãî êàðòîôåëÿ

Øàìèíà, Äîðîãîâà,
2000; Shamina et
al., 2000a; Øàìè-
íà è äð., 2000à

2. Òåòðàäà ñ íåðàâ-
íîâåëèêèìè
êëåòêàìè

Ðåçêî íåðàâíîå ðàñ-
õîæäåíèå õðîìî-
ñîì â ÀI â ôåíî-
òèïàõ «êîìåòà» è
«àâòîíîìíîå âå-
ðåòåíî»

ÏÏÃ F1; ÏÐÃ F1;
ãàïëîèäû ðèñà
Oryza sativa

Ðåçêî íåðàâíîå ðàñ-
õîæäåíèå õðîìî-
ñîì â ÀI

Êëîíû òðàíñãåííî-
ãî êàðòîôåëÿ
Solanum tubero-
sum

Cåðþêîâà è äð.,
2003; Shamina et
al., 2003

3. Òåòðàäà ñ äîáàâ-
ëåííûì öèòî-
ïëàñòîì

Ïðîäóêò äåëåíèÿ
äèàäû ñ öèòî-
ïëàñòîì

Òðèïëîèäû
P. quadrifolia;
ÏÏÃ F1; ÏÐÃ F1

Õðîìîñîìà misdi-
vision â àíàôàçå I

Êëîíû òðàíñãåííî-
ãî êàðòîôåëÿ;
ÏÏÃ F1; ÏÐÃ F1

Øàìèíà è äð.,
2006à

4. Òåòðàäà ñ áåçúÿ-
äåðíûìè
êëåòêàìè

Àâòîíîìíîå âåðåòå-
íî â ÌI èëè â
ÌII, îòñóòñòâèå
êèíåòîõîðíûõ
ôèáðèëë; àíî-
ìàëüíûé ïðåæäå-
âðåìåííûé öèòî-
êèíåç â
ïðîôàçå II

ÏÏÃ F1; èíòðîãðåñ-
ñèâíûå ëèíèè
ïøåíèöû

Íå íàáëþäàëè Æàðêîâ, 1990



íèçì ôîðìèðîâàíèÿ âåðåòåíà äåëåíèÿ â ðàñòèòåëüíîì
ìåéîçå âûñîêîêîíñåðâàòèâåí, åãî àíîìàëèè, ïðèâî-
äÿùèå ê íàðóøåíèÿì ñòðóêòóðû è ôóíêöèè âåðåòåíà,
åäèíîîáðàçíû. Ïîýòîìó ìåõàíèçìû ôîðìèðîâàíèÿ ìèê-
ðîÿäåð â ìåéîçå ó âèäîâ îäíîäîëüíûõ è äâóäîëüíûõ ðàñ-
òåíèé îäèíàêîâû. Òåì íå ìåíåå ìåõàíèçìû ôîðìèðî-
âàíèÿ ïîëèàä ó íèõ ïðèíöèïèàëüíî ðàçëè÷àþòñÿ. Ýòî
ïðîèñõîäèò èç-çà ðàçëè÷èé â õîäå öèòîêèíåçà â ìåéîçå
ó âèäîâ îäíîäîëüíûõ è äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé (ïîñëå-
äîâàòåëüíûé è îäíîâðåìåííûé öèòîêèíåç ñîîòâåòñò-
âåííî).

Ïîñêîëüêó îñíîâîé ôðàãìîïëàñòà â ïîñëåäîâàòåëü-
íîì öèòîêèíåçå ÿâëÿåòñÿ ñèñòåìà öåíòðàëüíûõ ôèáðèëë
âåðåòåíà äåëåíèÿ è öèòîêèíåç ñîâåðøàåòñÿ ïîñðåäñò-
âîì öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà/êëåòî÷-
íîé ïëàñòèíêè, àâòîíîìèçèðîâàòüñÿ â ðåçóëüòàòå öèòî-
êèíåçà ìîãóò â ýòîì ñëó÷àå òîëüêî ñåñòðèíñêèå ãðóïïû
õðîìîñîì, íàõîäÿùèåñÿ íà ïîëþñàõ îäíîãî è òîãî æå âå-
ðåòåíà. Íåñåñòðèíñêèå ÿäðà îòäåëèòüñÿ äðóã îò äðóãà
ïðè òàêîì ìåõàíèçìå öèòîêèíåçà íå ìîãóò. Â ðåçóëüòà-
òå çíà÷èòåëüíûõ íàðóøåíèé ñòðóêòóðû áèïîëÿðíîãî âå-
ðåòåíà, ïðèâîäÿùèõ ê ôîðìèðîâàíèþ ìèêðîÿäåð â ìåéî-
çå ó îäíîäîëüíûõ, ôîðìèðóþòñÿ ìîíàäû ñ ìèêðîÿäðà-
ìè. Ïîëèàäû â ýòîì ñëó÷àå îáðàçóþòñÿ êðàéíå ðåäêî
çà ñ÷åò ôîðìèðîâàíèÿ ìíîæåñòâà ñëó÷àéíî îðèåíòè-
ðîâàííûõ «ìèíè»-êëåòî÷íûõ ïëàñòèíîê íà õàîòè÷å-
ñêèõ ôèáðèëëàõ öèòîñêåëåòà. Ïðåîáðàçóÿñü çàòåì â äî-
÷åðíèå êëåòî÷íûå ìåìáðàíû, îíè ðàññåêàþò êëåòêó ñî-
âåðøåííî ñëó÷àéíûì îáðàçîì âíå çàâèñèìîñòè îò òîãî,
êàê â íåé ðàñïîëàãàþòñÿ ìèêðîÿäðà. Ïîæàëóé, ýòî ìîæ-
íî íàçâàòü åäèíñòâåííûì ìåõàíèçìîì ôîðìèðîâàíèÿ
ïîëèàä (íåðåãóëÿðíûõ) â àíîìàëüíîì ìåéîçå ó îäíî-
äîëüíûõ.

Åñëè â ðåçóëüòàòå íàðóøåíèé ñåãðåãàöèè õðîìîñîì
ìèêðîÿäðà ïîÿâëÿþòñÿ â òåëîôàçå âòîðîãî ìåéîòè÷åñêî-
ãî äåëåíèÿ ó äâóäîëüíûõ, ýòî íåèçáåæíî çàêàí÷èâàåòñÿ
ôîðìèðîâàíèåì ïîëèàäû, ïðè óñëîâèè ÷òî öèòîêèíåç
ñàì ïî ñåáå íå íàðóøåí. Ðàäèàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè
(ÌÒ) — îñíîâà íåïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà ó äâóäîëü-
íûõ — ôîðìèðóþòñÿ îò ïîâåðõíîñòè êàæäîãî ìèêðîÿä-
ðà, òàê ÷òî â ðåçóëüòàòå öèòîêèíåçà êàæäîå èç íèõ àâòî-
ìàòèçèðóåòñÿ. ×èñëî êëåòîê â ïîëèàäå ó äâóäîëüíûõ âñå-
ãäà ðàâíî ÷èñëó ìèêðîÿäåð. Ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî
ìàêñèìàëüíîå ÷èñëî êëåòîê — ÷ëåíîâ ïîëèàäû ó äâó-
äîëüíûõ — ìîæåò ðàâíÿòüñÿ ÷èñëó õðîìîñîì.

Öèòîïëàñòû â ñîñòàâå ïðîäóêòîâ ìåéîçà

Öèòîïëàñòàìè íàçûâàþòñÿ ôðàãìåíòû öèòîïëàçìû,
÷àùå âñåãî áåçúÿäåðíûå ëèáî ñîäåðæàùèå ìèêðîÿäðî.
Öèòîïëàñò çíà÷èòåëüíî ìåíüøå ïî ðàçìåðó, ÷åì îñòàëü-
íûå ïðîäóêòû äåëåíèÿ äàííîé ìàòåðèíñêîé êëåòêè ïûëü-
öû. Öåëûå êëåòêè, ïî êàêèì-ëèáî ïðè÷èíàì ëèøèâøèåñÿ
ÿäðà (íàïðèìåð, äîíîðñêèå êëåòêè â ïðîöåññå öèòîìèê-
ñèñà), òàêæå íàçûâàþòñÿ öèòîïëàñòàìè, îäíàêî îíè çäåñü
ðàññìàòðèâàòüñÿ íå áóäóò. Ôîðìèðîâàíèå öèòîïëàñòîâ â
õîäå ìåéîçà ìîæåò ñëóæèòü öåííûì èñòî÷íèêîì èíôîð-
ìàöèè î ïðåäøåñòâóþùèõ íàðóøåíèÿõ äåëåíèÿ êëåòêè, à
òàêæå î íåèçâåñòíûõ ïðîöåññàõ è ìåõàíèçìàõ íîðìàëü-
íîãî äåëåíèÿ. Â ïðåäûäóùèõ ðàçäåëàõ îïèñàíû ïðè÷èíû
ôîðìèðîâàíèÿ öèòîïëàñòîâ â ðàçëè÷íûõ òèïàõ àíîìàëü-
íûõ ìåéîòè÷åñêèõ ïðîäóêòîâ. Òåì íå ìåíåå äëÿ óäîáñòâà
ïîëüçîâàíèÿ íàñòîÿùèì ðóêîâîäñòâîì ñóììèðóåì, ÷òî
ïðè÷èíàìè îáðàçîâàíèÿ öèòîïëàñòîâ â ðàñòèòåëüíîì
ìåéîçå ÿâëÿþòñÿ: 1) ìîíîïîëÿðíîå ðàñõîæäåíèå õðîìî-
ñîì â áèïîëÿðíîì àâòîíîìíîì âåðåòåíå ïðè áëîêèðîâêå
ôîðìèðîâàíèÿ êèíåòîõîðíûõ ôèáðèëë âåðåòåíà (áåçúÿ-
äåðíûé öèòîïëàñò èëè öèòîïëàñò ñ ìèêðîÿäðîì) (òàáë. 3,
ôåíîòèï 3; òàáë. 5, ôåíîòèï 4); 2) õðîìîñîìû misdivision
(öèòîïëàñò ñ ìèêðîÿäðîì) (òàáë. 3, ôåíîòèï 7); 3) ïðåæ-
äåâðåìåííûé öèòîêèíåç â ïðîôàçå II (áåçúÿäåðíûé öèòî-
ïëàñò) (òàáë. 5, ôåíîòèï 6); 4) òðåõïîëþñíîå âåðåòåíî ñ
áèïîëÿðíîé îðèåíòàöèåé â íåì õðîìîñîì (áåçúÿäåðíûé)
(Øàìèíà è äð., 2006á) (òàáë. 4, ïðèìå÷àíèå); 5) ðàñùåï-
ëåíèå ôðàãìîïëàñòà: ðàçúåäèíåíèå (+)-êîíöîâ åãî àí-
òèïàðàëëåëüíûõ ÌÒ â õîäå öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ
(áåçúÿäåðíûé ôðàãìåíò) (òàáë. 3, ôåíîòèï 6); 6) ìíî-
æåñòâåííûå êëåòî÷íûå ïëàñòèíêè íà ôèáðèëëàõ õàî-
òè÷åñêîãî èëè íîíïîëÿðíîãî âåðåòåíà (òàáë. 1, ôåíî-
òèï 2); 7) îòáðîøåííàÿ õðîìîñîìà èëè åå áåñöåíòðîìåð-
íûé ôðàãìåíò â ÒII ó äâóäîëüíûõ (öèòîïëàñò ñ ìèêðî-
ÿäðîì).

Àíàëèç àíîìàëüíîãî ìåéîçà îñîáåííî ýôôåêòèâåí,
åñëè ïàðàëëåëüíî ñ «Äèàãíîñòèêóìîì» èñïîëüçîâàòü â
âèäå ñïðàâî÷íèêà «Êàòàëîã àíîìàëèé ðàñòèòåëüíîãî âå-
ðåòåíà» (Shamina, 2005a). Ïîëåçíî òàêæå ïîëüçîâàòüñÿ
ïðèâåäåííîé â ýòîì êàòàëîãå «ôîðìóëîé âåðåòåíà», ïðè
ïîìîùè êîòîðîé ìîæíî ïðîãíîçèðîâàòü ìíîæåñòâî íå-
èçâåñòíûõ åùå àíîìàëèé âåðåòåíà äåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîé
êëåòêè. Ïðåäëîæåííàÿ â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñõåìà ðåîðãà-
íèçàöèè öèòîñêåëåòà â ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ó âûñøèõ
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Ò à á ë è ö à 5 (ïðîäîëæåíèå)

Òèï àíîìàëèè
Ïðè÷èíû àíîìàëèè

ó îäíîäîëüíûõ
Îáúåêò

(îäíîäîëüíûå)
Ïðè÷èíû àíîìàëèè

ó äâóäîëüíûõ
Îáúåêò

(äâóäîëüíûå)
Ëèòåðàòóðíûé

èñòî÷íèê

5. Òåòðàäà ñ ìèêðî-
ÿäðàìè

Àñèíàïòè÷åñêèé
ìåéîç; äèâåðãåíò-
íîå âåðåòåíî â
ÌII; ïîëèàêñè-
àëüíîå áèïîëÿð-
íîå âåðåòåíî â
ÌII

Îòäàëåííûå ãèáðè-
äû çëàêîâ F1; ãà-
ïëîèäû Zea mays;
ìåéìóòàíòû dv
(Zea mays), mei10
(Secale cereale)

Íåâîçìîæíû ïî ïðè-
÷èíå ìåõàíèçìîâ
îäíîâðåìåííîãî
öèòîêèíåçà

Chark, 1940; Staiger,
Cande, 1991; Øà-
ìèíà è äð., 1994

6. Òåòðàäà ñ
íàñå÷êàìè

Ïðîäóêò äåëåíèÿ
äèàäû ñ íàñå÷êà-
ìè (ñì. òàáë. 3,
¹ 4); ðàçîìêíó-
òûé ôðàãìîïëàñò
â ÒII

Ìîíîñîìíûå ëèíèè
çëàêîâ; îòäàëåí-
íûå ãèáðèäû çëà-
êîâ ïåðâîãî ïîêî-
ëåíèÿ

Íå íàáëþäàëè Æàðêîâ, 1990



ðàñòåíèé (Shamina, 2005b) òàêæå ðåêîìåíäóåòñÿ â êà÷å-
ñòâå ïîñîáèÿ äëÿ öèòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà ðàñòèòåëüíî-
ãî ìåéîçà.
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Abnormalities of plant meiotic division leading to abnormal meiotic products are summarized schematical-
ly in the paper. Causes of formation of monads, abnormal diads, triads, pentads, polyads, etc. have been obser-
ved in meiosis with both successive and simultaneous cytokinesis.
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