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Â ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ïûëüöû (ÌÊÏ) ãàïëîèäà êóêóðóçû Zea mays ¹ 1498 â 50 %
êëåòîê îáíàðóæåíî îòêëîíåíèå â ñòðóêòóðå ïðîôàçíîé êîíôèãóðàöèè öèòîñêåëåòà — îêîëîÿäåðíîãî êîëüöà. Â
ïðîôàçå îáîèõ äåëåíèé ìåéîçà öèòîñêåëåòíîå êîëüöî ôîðìèðóåòñÿ íå â ïåðèíóêëåàðíîé îáëàñòè öèòîïëàçìû,
à â êîðòèêàëüíîé. Èíîãäà íàáëþäàåòñÿ ôîðìèðîâàíèå â îäíîé êëåòêå äâóõ êîëåö — ïåðèíóêëåàðíîãî è êîðòè-
êàëüíîãî. Ïîêàçàíî, ÷òî êîðòèêàëüíîå êîëüöî öèòîñêåëåòà â ìíîãîÿäåðíûõ ÌÊÏ, ñôîðìèðîâàâøèõñÿ â ðåçóëü-
òàòå àíîìàëèé ïðåäûäóùåãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ, ïðèâîäèò ê îáúåäèíåíèþ õðîìîñîì â îáùåå âåðåòåíî è ê
ìåéîòè÷åñêîé ðåñòèòóöèè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: âåðåòåíî äåëåíèÿ, ãàïëîèäû, ìåéîç, ÌÊÏ, Zea mays, öèòîñêåëåò, ìèêðîòðó-
áî÷êè.

Â õîäå äåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè öèòîñêåëåò ïðîõî-
äèò öèêë îñîáåííî ñëîæíûõ ïðåîáðàçîâàíèé ïî ñðàâíåíèþ, ê
ïðèìåðó, ñ ïðîöåññîì ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà â äåëÿùåé-
ñÿ æèâîòíîé êëåòêå. Ýòî îáúÿñíÿåòñÿ íàëè÷èåì ó ðàñòèòåëü-
íîé êëåòêè æåñòêîé êëåòî÷íîé ñòåíêè, êîòîðàÿ ïðåïÿò-
ñòâóåò ïåðåìåùåíèþ êëåòîê â õîäå ìîðôîãåíåçà îðãàíîâ
è ÷àñòåé ðàñòåíèÿ. Ðàçâèòèå îðãàíèçìà â òàêèõ óñëîâèÿõ
îïðåäåëÿåòñÿ íàïðàâëåíèåì ïðîëèôåðàöèè îòäåëüíûõ êëå-
òî÷íûõ êëîíîâ. Ýòî òðåáóåò ôîðìèðîâàíèÿ â ðàñòèòåëüíîé
êëåòêå äîáàâî÷íûõ öèòîñêåëåòíûõ ñòðóêòóð, â ÷àñòíîñòè
ïðåïðîôàçíîãî òÿæà ìèêðîòðóáî÷åê (Wick, 1991), êîòîðûé
îïðåäåëÿåò îðèåíòàöèþ ïëàíà äåëåíèÿ êëåòêè. Íàëè÷èå
êëåòî÷íîé ñòåíêè îïðåäåëÿåò òàêæå ôîðìèðîâàíèå ñïåöè-
ôè÷åñêîãî àïïàðàòà öèòîêèíåçà — ôðàãìîïëàñòà (Gunning,
Wick, 1985). Ìíîãîîáðàçèå ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà îáóñëîâèëî
ñëîæíûé õîä èõ ðåîðãàíèçàöèè â äåëåíèè ðàñòèòåëüíîé êëåò-
êè. Çà÷àñòóþ ïåðåõîä îò îäíîé ñòðóêòóðû ê äðóãîé ìîæåò
ïðåäñòàâëÿòü ñîáîé âåñüìà ðàçëè÷àþùèåñÿ öåïè ïîñëåäîâà-
òåëüíûõ ñîáûòèé. Íàïðèìåð, ïðè ôîðìèðîâàíèè âåðåòåíà
äåëåíèÿ ôèáðèëëû öèòîñêåëåòà ìîãóò äåïîëèìåðèçîâàòüñÿ
íà ïåðåõîäíûõ ñòàäèÿõ (Traas et al., 1989; Chan, Cande, 1998),
à ìîãóò ñîõðàíÿòü öåëîñòíîñòü (Øàìèíà, 2003; Shamina,
2005). Ïåðåõîäíûå ôèãóðû öèòîñêåëåòà îò èíòåðôàçíîé
êîíôèãóðàöèè ê âåðåòåíó äåëåíèÿ òàêæå âåñüìà ðàçëè÷àþò-
ñÿ: ïðîôàçíîå âåðåòåíî (DeMey et al., 1982), ïåðèíóêëåàð-
íàÿ êîðçèíêà (Wick, Duniec, 1984; Smirnova, Bajer, 1998) è
ïîëÿðíûå øàïî÷êè (Baskin, Cande, 1990; Goddard et al.,
1994), ïðè÷åì îíè ìîãóò ôîðìèðîâàòüñÿ ïàðàëëåëüíî â
ðàçëè÷íûõ êëåòêàõ îäíîãî è òîãî æå îðãàíèçìà. Ýòî óêà-
çûâàåò íà ãèáêîñòü è, òàê ñêàçàòü, ìíîãîêàíàëüíîñòü ïðî-
öåññîâ ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå.

Àíàëèç ôîðìèðîâàíèÿ âåðåòåíà â ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè
ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ïûëüöû (ÌÊÏ) âûÿâèë ïðîìåæóòî÷íóþ

öèòîñêåëåòíóþ ñòðóêòóðó íà ñòàäèè ïîçäíåé ïðîôàçû — ìåðè-
äèîíàëüíî îðèåíòèðîâàííîå ïåðèíóêëåàðíîå êîëüöî (Øàìèíà,
2003; Øàìèíà è äð., 2003à, 2003á). Îíî ÿâëÿåòñÿ àíàëîãîì òåõ
ïåðåõîäíûõ ïåðèíóêëåàðíûõ ôèãóð, êîòîðûå ïåðå÷èñëåíû
âûøå è ôîðìèðóþòñÿ â ìèòîòè÷åñêèõ êëåòêàõ, õîòÿ îòëè÷à-
åòñÿ îò íèõ ïî ñòðóêòóðå. Ïðîìåæóòî÷íûå ïðîôàçíûå öèòî-
ñêåëåòíûå ôèãóðû ÿâëÿþòñÿ ðåçóëüòàòîì ðåîðèåíòàöèè öè-
òîñêåëåòà äëÿ ïðèáëèæåíèÿ ê ÿäðó (à)-êîíöîâ ìèêðîòðóáî÷-
êîâûõ ïó÷êîâ. Ñîáñòâåííûå ôóíêöèè ïåðèíóêëåàðíûõ
ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà íåÿñíû, õîòÿ èõ ïîä÷àñ âûñîêîîðãàíè-
çîâàííàÿ ñòðóêòóðà çàñòàâëÿåò òàêóþ ôóíêöèþ ïðåäïîëàãàòü.
Äëÿ èññëåäîâàíèÿ ýòîãî âîïðîñà ïîëåçíûìè îêàçûâàþòñÿ
ðàçíîîáðàçíûå àíîìàëèè ýòèõ ñòðóêòóð è âëèÿíèå ýòèõ àíî-
ìàëèé íà ïîñëåäóþùèå ñòàäèè êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû àíàëè-
çà ìåéîçà â ÌÊÏ ãàïëîèäà êóêóðóçû ñ îòêëîíåíèÿìè ôîð-
ìèðîâàíèÿ ïåðèíóêëåàðíîé ñèñòåìû öèòîñêåëåòà â ïðî-
ôàçå. Ïîêàçàíî, ÷òî ôîðìèðîâàíèå îáùåãî öèòîñêåëåòíîãî
êîëüöà â êîðòèêàëüíîé çîíå öèòîïëàçìû â ìíîãîÿäåðíûõ
ìîíàäàõ â ïðîôàçå II ñîïðîâîæäàåòñÿ îáúåäèíåíèåì õðî-
ìîñîì â îáùåå âåðåòåíî äåëåíèÿ. Â ðåçóëüòàòå âìåñòî
òåòðàä ôîðìèðóþòñÿ äèàäû — ïîòåíöèàëüíûå ïðåäøåñò-
âåííèöû íåðåäóöèðîâàííûõ ãàìåò.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äëÿ öèòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà ìåéîçà èñïîëüçîâàëè
ãàïëîèä êóêóðóçû Zea mays ¹ 1498 F2(Kp633 ç Kp717),
ïîëó÷åííûé ìåòîäîì ãàïëîèíäóêöèè. Ïðîàíàëèçèðîâàí
òàêæå õîä ìåéîçà ó ãàïëîèäîâ Zea mays ¹ 4492.1 è 4492.2
F2(Kp633 ç Kp805), 4493.2 è 4493.4 F2(Ãí346 ç Ãí345) è
ó ïøåíè÷íî-ðæàíûõ àëëîãàïëîèäîâ (ãèáðèäîâ ïåðâîãî
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ïîêîëåíèÿ) Triticum aestivum var. Ferrugineum� Secale ce-
reale ñîðòà Îíîõîéñêàÿ ¹ 8156, 8165, 8178, 8203, 8210,
8211, 8212, 8236 è 8252 ñ ôåíîòèïîì «ìíîæåñòâåííûå âå-
ðåòåíà».

Áóòîíû íà ñòàäèè ìåéîçà ôèêñèðîâàëè ìîäèôèöèðî-
âàííûì ôèêñàòîðîì Íàâàøèíà (Wada, Kusunoki, 1964)
ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå â òå÷åíèå 1 ñóò è õðàíèëè â
ôèêñàòîðå. Äàâëåíûå ïðåïàðàòû ïûëüíèêîâ îêðàøèâàëè
3 %-íûì àöåòîêàðìèíîì ïî ñòàíäàðòíîé ìåòîäèêå. Äëÿ
íàáëþäåíèé èñïîëüçîâàëè ìèêðîñêîï Olympus RX50 (îá.
100ç, îê. 10ç). Èçîáðàæåíèÿ ðåãèñòðèðîâàëè íà êîìïüþ-
òåðå ñ ïîìîùüþ ÑÑD-êàìåðû AxioCam HRC è ïðîãðàì-
ìíîãî îáåñïå÷åíèÿ Axiovision (Carl Zeiss). Èçîáðàæåíèÿ â
Photoshop íå îáðàáàòûâàëè.

Ðåçóëüòàòû

Ðåîðãàíèçàöèÿ öèòîñêåëåòà â ìåéîçå ó áîëüøèíñòâà
ãàïëîèäîâ è àëëîãàïëîèäîâ çëàêîâ ïðîõîäèò åäèíîîáðàç-
íî. Â ïîçäíåé ïðîôàçå ðàäèàëüíàÿ êîíôèãóðàöèÿ èíòåð-
ôàçíîãî öèòîñêåëåòà ñìåíÿåòñÿ ïåðèíóêëåàðíûì öèòîñêå-
ëåòíûì êîëüöîì, êîòîðîå îïîÿñûâàåò ÿäðî â ìåðèäèî-
íàëüíîé ïëîñêîñòè (ðèñ. 1, à). Ïîñëå ðàñïàäà ÿäåðíîé
îáîëî÷êè êîëüöî ðàñïàäàåòñÿ íà îòäåëüíûå ôèáðèëëû,
êîòîðûå âõîäÿò â çîíó áûâøåãî ÿäðà (ðèñ. 1, á). Çàòåì õà-
îòè÷åñêàÿ ñåòü ôèáðèëë ïðèîáðåòàåò áèïîëÿðíóþ îðè-
åíòàöèþ è ôîðìèðóåòñÿ âåðåòåíî äåëåíèÿ, ÷àùå âñåãî
èçîãíóòîå (ðèñ. 1, â). Óíèâàëåíòû îáû÷íî îðèåíòèðîâà-
íû ðåäóêöèîííî, ò. å. íåñóò îäèí íåðàñùåïëåííûé êèíå-
òîõîð, è ðàñïðåäåëÿþòñÿ ìåæäó ïîëþñàìè ñëó÷àéíûì îá-
ðàçîì. Àíàôàçíîå äâèæåíèå íåêîîðäèíèðîâàííîå, ÷àñòû
îòñòàâøèå óíèâàëåíòû. Â ðåçóëüòàòå öèòîêèíåçà ôîð-
ìèðóåòñÿ äèàäà, çà÷àñòóþ ñ ìèêðîÿäðàìè (ðèñ. 1, ã). Âòî-
ðîå äåëåíèå ïðîèñõîäèò áåç çàòðóäíåíèé, è ïðîäóêòàìè

ìåéîçà ÿâëÿþòñÿ òåòðàäû ñ àíåóïëîèäíûìè êëåòêà-
ìè-÷ëåíàìè.

Ó ðÿäà èññëåäîâàííûõ íàìè ãàïëîèäîâ è àëëîãàïëîè-
äîâ çëàêîâ íà ýòîò ôåíîòèï íàêëàäûâàëàñü àíîìàëèÿ ôîð-
ìèðîâàíèÿ âåðåòåíà â ïåðâîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè, òàê
÷òî âìåñòî åäèíîãî âåðåòåíà ôîðìèðîâàëîñü íåñêîëüêî
áèïîëÿðíûõ âåðåòåí (ðèñ. 1, ä). Ïîâåäåíèå öèòîñêåëåòà
íà ñòàäèÿõ ïðîôàçû, ðàííåé è ñðåäíåé ïðîìåòàôàçû ïðè
ýòîì íå îòëè÷àëîñü îò îáû÷íîãî: ôîðìèðîâàëèñü ïåðè-
íóêëåàðíîå êîëüöî â ïðîôàçå è õàîòè÷åñêàÿ ôèãóðà â ïðî-
ìåòàôàçå. Íî íà ñòàäèè ïîçäíåé ïðîìåòàôàçû èç âíåøíå
íîðìàëüíîé õàîòè÷åñêîé ôèãóðû ñòðîèëîñü íåñêîëüêî âå-
ðåòåí âìåñòî îäíîãî (Øàìèíà è äð., 2004á). Ðåçóëüòàòîì
ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ òàêèõ êëåòîê ÿâëÿëàñü
ìîíàäà ñ ìèêðîÿäðàìè (ðèñ. 1, å). Âòîðîå äåëåíèå ìåéîçà
â òàêèõ ìîíàäàõ ïðîõîäèëî ðåçêî àíîìàëüíî: íà îñíîâå
ìèêðîÿäåð ôîðìèðîâàëîñü íåñêîëüêî áèïîëÿðíûõ âåðåòåí
(ðèñ. 1, æ), è ïðîäóêòîì ìåéîçà áûëà ìíîãîÿäåðíàÿ ìîíà-
äà, èíîãäà ðàññå÷åííàÿ (ðèñ. 1, ç). Òàêîé ôåíîòèï íàáëþ-
äàëñÿ âî âñåõ èññëåäîâàííûõ íàìè ôîðìàõ ñ àíîìàëèåé
«ìíîæåñòâåííûå âåðåòåíà», ò. å. â 13 ðàçëè÷íûõ ãåíîòèïàõ
ãàïëîèäîâ êóêóðóçû è ïøåíè÷íî-ðæàíûõ àëëîãàïëîèäîâ.

Îäíàêî íàìè áûë âûÿâëåí ãàïëîèä êóêóðóçû ¹ 1498,
â ìåéîçå ó êîòîðîãî ìíîæåñòâåííûå âåðåòåíà â ìåòàôàçå I
íå ïðèâîäèëè ê ôîðìèðîâàíèþ ìíîãîÿäåðíûõ ìîíàä ïî
îêîí÷àíèè ìåéîçà. Âìåñòî ýòîãî ðåçóëüòàòîì ìåéîçà â
ÌÊÏ ñ ìíîæåñòâåííûìè âåðåòåíàìè ÿâëÿëèñü âíåøíå
íîðìàëüíûå äèàäû (ñ ÷àñòîòîé îêîëî 50 %). Àíàëèç öèêëà
ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà â ÌÊÏ ïîêàçàë íåêîòîðûå îò-
êëîíåíèÿ îò îáû÷íîãî åãî õîäà. Íà ñòàäèè ïîçäíåé ïðî-
ôàçû I â ÌÊÏ ãàïëîèäà ¹ 1498 íàáëþäàëèñü èçìåíåíèÿ â
ôîðìèðîâàíèè ïåðèíóêëåàðíîé ñòðóêòóðû — öèòîñêåëåò-
íîãî êîëüöà. Îíî ôîðìèðîâàëîñü íå â ïåðèíóêëåàðíîé
çîíå ÌÊÏ, à â êîðòèêàëüíîé (ðèñ. 2, à). Èíîãäà â êëåòêå
ôîðìèðîâàëèñü äâà êîëüöà — îäíî â ïåðèíóêëåàðíîé,

866 Í. Â. Øàìèíà, È. À. Çàïîðîæ÷åíêî è äð.

Ðèñ. 1. Äèíàìèêà öèòîñêåëåòà íà ìîáèëüíûõ ñòàäèÿõ ìåéîçà â ÌÊÏ «ñòàíäàðòíîãî» ãàïëîèäà êóêóðóçû (à—ã) è ãàïëîèäà ñ ôåíî-
òèïîì «ìíîæåñòâåííûå âåðåòåíà» (ä—ç).

à — ïåðèíóêëåàðíûå êîëüöà â ïðîôàçå I; á — õàîòè÷åñêàÿ ôèãóðà öèòîñêåëåòà â ñðåäíåé ïðîìåòàôàçå I; â — áèïîëÿðíîå âåðåòåíî äåëåíèÿ ñ ðàçáðî-
ñàííûìè óíèâàëåíòàìè â ìåòàôàçå I; ã — äèàäà ñ ìèêðîÿäðàìè; ä — ìíîæåñòâåííûå âåðåòåíà â ìåòàôàçå I; å — ìîíàäà ñ ìèêðîÿäðàìè â èíòåðêèíåçå;

æ — ìíîæåñòâåííûå âåðåòåíà â ÌII, ñôîðìèðîâàâøèåñÿ íà îñíîâå ìèêðîÿäåð; ç — ìîíàäà ñ ìèêðîÿäðàìè íà ñòàäèè òåòðàä. Îá. 100ç, îê. 10ç.



äðóãîå â êîðòèêàëüíîé çîíå (ðèñ. 2, á). ×àñòîòà ÌÊÏ ñ
êîðòèêàëüíûìè êîëüöåâûìè ñòðóêòóðàìè öèòîñêåëåòà äî-
ñòèãàëà 70 %. Ïîñëå ðàñïàäà ÿäåðíîé îáîëî÷êè, â ïðîìåòà-
ôàçå, ôîðìèðîâàëèñü âíåøíå íîðìàëüíûå õàîòè÷åñêèå ôè-
ãóðû öèòîñêåëåòà (ðèñ. 2, â), èç êîòîðûõ çàòåì ñòðîèëèñü
åäèíè÷íûå áèïîëÿðíûå ëèáî ìíîæåñòâåííûå (â 40—50 %
ÌÊÏ) âåðåòåíà (ðèñ. 2, ã). Â èíòåðêèíåçå èç ÌÊÏ ñ ìíî-
æåñòâåííûìè âåðåòåíàìè ôîðìèðîâàëèñü ìíîãîÿäåðíûå
ìîíàäû (ðèñ. 2, ä). Íà ñòàäèè ïðîôàçû II â íèõ ôîðìèðîâàëîñü
êîðòèêàëüíîå öèòîñêåëåòíîå êîëüöî, îïîÿñûâàþùåå âñå ìèê-
ðîÿäðà (ðèñ. 2, å—ç). Â ïðîìåòàôàçå II â òàêèõ êëåòêàõ ôîð-
ìèðîâàëàñü îáùàÿ õàîòè÷åñêàÿ ôèãóðà öèòîñêåëåòà (ðèñ. 2, è),
èç êîòîðîé ñòðîèëîñü îäíî îáùåå áèïîëÿðíîå âåðåòåíî
(ðèñ. 2, ê). Ñåãðåãàöèÿ õðîìîñîì è öèòîêèíåç ïðîèñõîäèëè
íîðìàëüíî (ðèñ. 2, ë), è ïðîäóêòîì ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ
ÿâëÿëàñü äèàäà (ðèñ. 2, ì). Êëåòêè-÷ëåíû òàêîé äèàäû ÿâ-
ëÿþòñÿ ïðåäøåñòâåííèêàìè íåðåäóöèðîâàííûõ 2n-ãàìåò.

Îáñóæäåíèå

Ñîãëàñíî íàøèì ìíîãî÷èñëåííûì íàáëþäåíèÿì àíî-
ìàëüíîãî ìåéîçà, äåëåíèå ìíîãîÿäåðíûõ êëåòîê â íåì
ïðîèñõîäèò äâóìÿ ïóòÿìè â çàâèñèìîñòè îò òîãî, ïðîèñ-
õîäèò ýòî â ïåðâîì èëè âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè.

Ìíîãîÿäåðíûå ÌÊÏ, íàáëþäàåìûå â ïðîôàçå I, ÿâëÿþòñÿ
ðåçóëüòàòîì íàðóøåíèé ïîñëåäíåãî ïðåäìåéîòè÷åñêîãî
ìèòîçà ëèáî ñëåäñòâèåì öèòîìèêñèñà. Õðîìîñîìû ìíî-
æåñòâåííûõ ÿäåð â ïåðâîì äåëåíèè ìåéîçà âñåãäà îáúåäè-
íÿþòñÿ â îäíî îáùåå âåðåòåíî äåëåíèÿ (Øàìèíà è äð.,
2004á). Íàïðîòèâ, âî âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè â
ìíîãîÿäåðíûõ êëåòêàõ (ñôîðìèðîâàâøèõñÿ â ðåçóëüòàòå
àíîìàëèé ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ) ôîðìèðóþòñÿ,
êàê ïðàâèëî, íåñêîëüêî âåðåòåí — ñîîòâåòñòâåííî ÷èñëó
ÿäåð. Îáúåäèíåíèå èõ õðîìîñîì â îáùåå âåðåòåíî ïðîèñ-
õîäèò òîëüêî â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ, çà ñ÷åò ñïåöèôè÷åñêèõ
ìåõàíèçìîâ ìåéîòè÷åñêîé ðåñòèòóöèè. Ýòè ìåõàíèçìû
áûëè îïèñàíû ëèøü â ôåíîòèïå «ñëèâøèåñÿ âåðåòåíà» â
ïðîôàçå è ïðîìåòàôàçå II ó äâóäîëüíûõ (Ïîäëèññêèõ
è äð., 2002; Conicella et al., 2003; Øàìèíà è äð., 2004à). Âî
âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ó âèäîâ îäíîäîëüíûõ ðàñ-
òåíèé îáúåäèíåíèå õðîìîñîì äâóõ èëè íåñêîëüêèõ ÿäåð â
îáùåì âåðåòåíå ïðîèñõîäèò òîëüêî ïðè óñëîâèè òåñíîãî
ñáëèæåíèÿ ýòèõ ÿäåð â ïðîñòðàíñòâå êëåòî÷íîé öèòîïëàç-
ìû (Shamina et al., 1999).

Ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ ôåíîòèï ãàïëîèäà êóêóðóçû
¹ 1498 ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ðåäêîå èñêëþ÷åíèå. Ìíîæåñò-
âåííûå ìèêðîÿäðà âî âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè â
ýòîì ôåíîòèïå íå ñáëèæàþòñÿ, íî èõ õðîìîñîìû îáúåäè-
íÿþòñÿ â îáùåì âåðåòåíå. Ìû ïîëàãàåì, ÷òî ïðè÷èíîé
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Ðèñ. 2. Õîä ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ â ÌÊÏ ãàïëîèäà ¹ 1498.

à, á — êîðòèêàëüíûå öèòîñêåëåòíûå êîëüöà â ïðîôàçå I (ñòðåëêè); â — îáùàÿ õàîòè÷åñêàÿ ôèãóðà â ïðîìåòàôàçå I; ã — ìíîæåñòâåííûå âåðåòåíà â ìå-
òàôàçå I; ä — ìîíàäà ñ ìèêðîÿäðàìè íà ñòàäèè èíòåðêèíåçà; å—ç — êîðòèêàëüíîå öèòîñêåëåòíîå êîëüöî â ïðîôàçå II (ñòðåëêè); è — îáùàÿ õàîòè÷å-

ñêàÿ ôèãóðà â ïðîìåòàôàçå II; ê — îáùåå âåðåòåíî äåëåíèÿ â ìåòàôàçå II; ë — òåëîôàçà II; ì — äèàäà íà ñòàäèè òåòðàä. Îá. 100ç, îê. 10ç.



ýòîãî ÿâëÿåòñÿ ôîðìèðîâàíèå êîðòèêàëüíîãî öèòîñêåëåò-
íîãî êîëüöà â ïðîôàçå II, îõâàòûâàþùåãî âñå ìèêðîÿäðà.
Ïîêàçàíî, ÷òî ïåðèíóêëåàðíîå öèòîñêåëåòíîå êîëüöî,
ôîðìèðóþùååñÿ â ïðîôàçå, ÿâëÿåòñÿ íåïîñðåäñòâåííûì
ïðåäøåñòâåííèêîì âåðåòåíà äåëåíèÿ: ïîñëå ðàñïàäà ÿäåð-
íîé îáîëî÷êè êîëüöî ðàñïàäàåòñÿ íà îòäåëüíûå ìèêðî-
òðóáî÷êîâûå ïó÷êè, êîòîðûå âõîäÿò â çîíó áûâøåãî ÿäðà
è ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â ôîðìèðîâàíèè âåðåòåíà äåëåíèÿ
(Øàìèíà, 2003). Ïîêàçàòåëüíî, ÷òî ïîñëå ñáëèæåíèÿ ïðî-
ôàçíûõ ÿäåð â ôåíîòèïå «ñëèâøèåñÿ âåðåòåíà» èõ ïåðè-
íóêëåàðíûå êîëüöà ðàçìûêàþòñÿ è ñëèâàþòñÿ â îáùåå êîëü-
öî, îõâàòûâàþùåå îáà ÿäðà; èç íåãî çàòåì ñòðîèòñÿ îáùåå
âåðåòåíî äåëåíèÿ (Conicella et al., 2003; Øàìèíà è äð.,
2004à). Â ìíîãîÿäåðíûõ êëåòêàõ â ïðîôàçå I âîêðóã ÿäåð
ôîðìèðóåòñÿ åäèíîå öèòîñêåëåòíîå êîëüöî (Øàìèíà
è äð., 200Çà, 2003á). Ýòî óêàçûâàåò íà òî, ÷òî îáùåå ïðî-
ôàçíîå êîëüöî öèòîñêåëåòà ñïîñîáñòâóåò îáúåäèíåíèþ
ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà ðàçëè÷íûõ ÿäåð.

Îäíàêî ôåíîòèï ãàïëîèäà ¹ 1498 õàðàêòåðèçóåòñÿ
ÿâíûì ïðîòèâîðå÷èåì: êîðòèêàëüíîå êîëüöî öèòîñêåëåòà
ôîðìèðóåòñÿ è â ïðîôàçå I, ïðåäøåñòâóÿ ìíîæåñòâåííûì
âåðåòåíàì â ìåòàôàçå I. Èíûìè ñëîâàìè, â ïåðâîì äåëå-
íèè ìåéîçà êîðòèêàëüíîå êîëüöî íå ïðåïÿòñòâóåò «äèñ-
ïåðñèè» õðîìîñîì âî ìíîæåñòâåííûå âåðåòåíà äàæå â îä-
íîÿäåðíûõ ÌÊÏ, òîãäà êàê âî âòîðîì âûçûâàåò èõ îáú-
åäèíåíèå â îáùåå âåðåòåíî èç íåñêîëüêèõ ÿäåð. Ýòî
ïðîòèâîðå÷èå ìîæíî îáúÿñíèòü, åñëè âñïîìíèòü, ÷òî
ôîðìèðîâàíèå ìíîæåñòâåííûõ âåðåòåí ïðîèñõîäèò èç îá-
ùåé õàîòè÷åñêîé ôèãóðû öèòîñêåëåòà â ïîçäíåé ïðîìåòà-
ôàçå çà ñ÷åò íàðóøåíèÿ ïðîöåññà êîíñîëèäàöèè ýëåìåí-
òîâ öèòîñêåëåòà â åäèíóþ ñòðóêòóðó (Øàìèíà è äð.,
2004á). Ïðè÷èíîé æå ôîðìèðîâàíèÿ îáùåãî âåðåòåíà íà
îñíîâå íåñêîëüêèõ âî âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ó
ãàïëîèäà ¹ 1498 ÿâëÿåòñÿ ôîðìèðîâàíèå îáùåé õàîòè-
÷åñêîé ôèãóðû öèòîñêåëåòà èç îáùåãî êîðòèêàëüíîãî öè-
òîñêåëåòíîãî êîëüöà. Ïðîàíàëèçèðîâàâ 14 ðàçëè÷íûõ ãå-
íîòèïîâ ñ àíîìàëèåé «ìíîæåñòâåííîå âåðåòåíî», ìû íå
îáíàðóæèëè íè â îäíîì èç íèõ ôîðìèðîâàíèÿ ìíîæåñò-
âåííûõ âåðåòåí â îäíîÿäåðíûõ êëåòêàõ âî âòîðîì ìåéî-
òè÷åñêîì äåëåíèè. Íå ïðîÿâëÿåòñÿ ýòà àíîìàëèÿ â ìåòà-
ôàçå II è ó ãàïëîèäà ¹ 1498. Îáùåå êîëüöî öèòîñêåëåòà
ñïîñîáñòâóåò îáúåäèíåíèþ õðîìîñîì íåñêîëüêèõ ÿäåð
ïóòåì ôîðìèðîâàíèÿ îáùåé õàîòè÷åñêîé ôèãóðû öèòî-
ñêåëåòà â ñðåäíåé ïðîìåòàôàçå (Øàìèíà è äð., 2003à,
2003á). À óæå íà ñëåäóþùåì ýòàïå — â ïîçäíåé ïðîìåòà-
ôàçå — èç îäíîé õàîòè÷åñêîé ôèãóðû ìîæåò ñôîðìèðî-
âàòüñÿ îäíî âåðåòåíî èëè (â ñëó÷àå ïðîÿâëåíèÿ àíîìàëèè)
íåñêîëüêî. Èìåííî ïîýòîìó êîðòèêàëüíîå êîëüöî íå ìî-
æåò ïðåïÿòñòâîâàòü ôîðìèðîâàíèþ íåñêîëüêèõ âåðåòåí â
ïåðâîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ó ãàïëîèäà ¹ 1498. Îíî â
ýòîì ñëó÷àå äåéñòâóåò òàê æå, êàê îáû÷íîå ïåðèíóêëåàð-
íîå êîëüöî, êîòîðîå îáû÷íî ôîðìèðóåòñÿ â ïðîôàçå I â
ôåíîòèïå «ìíîæåñòâåííûå âåðåòåíà» (Øàìèíà è äð.,
2004à, 2004á). Íî ïîñêîëüêó àíîìàëèÿ «ìíîæåñòâåííûå
âåðåòåíà» âî âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè íå ïðîÿâëÿåò-
ñÿ, èç îäíîé îáùåé õàîòè÷åñêîé ôèãóðû ôîðìèðóåòñÿ
îäíî âåðåòåíî.

Ìû íàáëþäàëè ìàññîâîå ñïîíòàííîå ôîðìèðîâàíèå
êîðòèêàëüíûõ öèòîñêåëåòíûõ êîëåö â ïðîôàçå I â ìåéîçå
äèêîãî òèïà ó òîìàòà Lycopersicon esculentum ñîðòà ×åððè
(Øàìèíà, 2005). Íèêàêîãî âëèÿíèÿ íà õîä äåëåíèÿ îíè íå
îêàçûâàëè. Â ïðîôàçå II, ãäå (êàê è ó áîëüøèíñòâà äâóäîëü-
íûõ) äâà äî÷åðíèõ ÿäðà íàõîäÿòñÿ â îáùåé öèòîïëàçìå,
ôîðìèðîâàíèÿ êîðòèêàëüíûõ êîëåö íå íàáëþäàëîñü íè-
êîãäà.

Èòàê, ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî òåíäåíöèÿ ôîðìèðîâàíèÿ
êîðòèêàëüíûõ êîëåö â ôåíîòèïå ãàïëîèäà ¹ 1498 ïðèâî-
äèò ê ðåñòèòóöèîííîìó ïðîöåññó âî âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì
äåëåíèè.
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CORTICAL CYTOSKELETAL RING AT PROPHASE II LEADS TO CORRECTION

OF ABNORMALITIES OF THE FIRST MEIOTIC DIVISION AND TO MEIOTIC RESTITUTION

N. V. Shamina,1 I. A. Zaporozhchenko,2 Yu. R. Maksiutova,2 O. A. Shatskaya3

1Institute of Cytology and Genetics, Siberian Branch of RAS, Novosibirsk, 2Chair of Cytology

and Genetics of Novosibirsk State University, and 3Kuban P. P. Lukianenko Research Agricultural Institute, Krasnodar

The deviation of prophase cytoskeletal ring formation was determined during meiotic division in 50 % of
pollen mother cells (PMCs) in maize haploid ¹ 1498 (Zea mays). At prophase in both meiotic divisions the cy-
toskeletal ring is formed in cortical region of cytoplasm instead of perinuclear. Sometimes formation of both pe-
rinuclear and cortical rings is observed in the same cell. It has been shown that in multinucleate PMCs the corti-
cal ring leads to the consolidation of chromosomes into common spindle and to meiotic restitution.

K e y w o r d s: cytoskeleton division spindle, PMCs, Zea mays, haploids, meiosis, microtubules.
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