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Ïðåäñòàâëåíû ÷àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè è öèòîëîãè÷åñêèé àíàëèç öèòîìèêñèñà â õîäå
ìèêðîñïîðîãåíåçà ó òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé òàáàêà Nicotiana tabacum L. ñ èçìåíåííûì ñòðîåíèåì öâåòêà
è ìóæñêîé ñòåðèëüíîñòüþ. Ïîêàçàíî âëèÿíèå öèòîìèêñèñà íà êà÷åñòâåííûé ñîñòàâ ïðîäóêòîâ ìåéîçà
(ôîðìèðîâàíèå öèòîïëàñòîâ è ïîëèàä). Óñòàíîâëåíî ïîâûøåíèå ÷àñòîòû ïðîÿâëåíèÿ öèòîìèêñèñà â ðå-
çóëüòàòå óäâîåíèÿ ÷èñëà õðîìîñîì ó èññëåäîâàííûõ ðàñòåíèé.
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ßâëåíèå ïåðåõîäà ÿäåðíîãî ìàòåðèàëà èç îäíîé êëåò-
êè â äðóãóþ, èçâåñòíîå ïîä íàçâàíèåì «öèòîìèêñèñ», äî-
âîëüíî øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíî â ïðèðîäå è îïèñàíî äëÿ
ìíîãèõ âèäîâ ðàñòåíèé (Kamra, 1960; Heslop-Harrison,
1966; Øíàéäåð, 1975). Êàê ïðàâèëî, öèòîìèêñèñ íàáëþ-
äàåòñÿ â ìàòåðèíñêèõ êëåòêàõ ïûëüöû (ÌÊÏ) (Hes-
lop-Harrison, 1966; Ðîìàíîâà, Îðëîâà, 1971; Bauchan,
1987; Falistocco et al., 1995; Caetano-Pereira, Pagliarini,
1997). Îäíàêî èçâåñòíû ñëó÷àè ìèãðàöèè õðîìîñîì è â
äðóãèõ òêàíÿõ, íàïðèìåð â êëåòêàõ àïèêàëüíîé ìåðèñòå-
ìû ó äðåâåñíûõ ðàñòåíèé (Êîñòðèöûíà, Ñîëäàòîâ, 1991;
Guzicka, Wozny, 2004), â ïðåäçàðîäûøàõ çëàêîâ (Êëþ÷à-
ðåâà, 1983) è âåãåòàòèâíûõ òêàíÿõ ïûëüíèêà (Âàí è äð.,
2004). ×àùå âñåãî öèòîìèêñèñ ðåãèñòðèðóåòñÿ â ïðîôàçå
ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ (Øêóòèíà, Êîçëîâñêàÿ,
1974; Bauchan, 1987; Feijo, Pais, 1989; Øàìèíà è äð.,
2000). Ðÿäîì àâòîðîâ îïèñàíû ñëó÷àè ïåðåìåùåíèÿ ÿäåð-
íîãî ìàòåðèàëà è íà äðóãèõ ñòàäèÿõ ìåéîçà, âêëþ÷àÿ ñòà-
äèþ òåòðàä (Basavaiah, Murthy, 1987; Falistocco et al.,
1995; De Souza, Pagliarini, 1997; Ressayre et al., 2003).

Óñòàíîâëåíî, ÷òî öèòîìèêñèñ â îñíîâíîì õàðàêòåðåí
äëÿ ãåíåòè÷åñêè íåñáàëàíñèðîâàííûõ ðàñòåíèé, òàêèõ êàê
ãèáðèäû, ìóòàíòû è àíåóïëîèäû (Premachandran et al.,
1988; Peng et al., 2003; Zhou, 2003). Ýòî ÿâëåíèå îïèñàíî è
äëÿ ïîëèïëîèäíûõ âèäîâ ðàñòåíèé (Kamra, 1960; Basavai-
ah, Murthy, 1987; Sheidai, Attaei, 2005), îäíàêî ïðÿìîé
êîððåëÿöèè ìåæäó óðîâíåì ïëîèäíîñòè è óâåëè÷åíèåì
÷àñòîòû öèòîìèêñèñà íå îòìå÷åíî (Saleses, 1970; De Sou-
za, Pagliarini, 1997).

Â èçâåñòíîé íàì ëèòåðàòóðå íåò äàííûõ î âñòðå÷àå-
ìîñòè öèòîìèêñèñà ó ãåíåòè÷åñêè ìîäèôèöèðîâàííûõ
(òðàíñãåííûõ) ðàñòåíèé, òîãäà êàê õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî
âñòðàèâàíèå ôðàãìåíòîâ ýêçîãåííîé ÄÍÊ â ðàéîíû ðàñ-
ïîëîæåíèÿ ñîáñòâåííûõ ãåíîâ ðàñòåíèÿ ìîæåò ïðèâîäèòü
ê èçìåíåíèþ èõ ôóíêöèé è ôîðìèðîâàíèþ ìóòàíòíîãî
ôåíîòèïà (Feldmann, 1991). Ó òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé îïè-
ñàíû ðàçëè÷íûå íàðóøåíèÿ ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ (He et

al., 1996; Peirson et al., 1996), õðîìîñîìíûå ïåðåñòðîéêè
(Nacry et al., 1998), à òàêæå èçìåíåíèå ÷èñëà õðîìîñîì è
óðîâíÿ ïëîèäíîñòè (Matzke et al., 1994; Choi et al., 2000a,
2000b), èíäóöèðîâàííûå â ïðîöåññå òðàíñôîðìàöèè.

Öåëü äàííîé ðàáîòû — ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ÷àñòî-
òû öèòîìèêñèñà â ÌÊÏ òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé òàáàêà ñ
ìóòàíòíûì ôåíîòèïîì, èçó÷åíèå îñîáåííîñòåé åãî ïðî-
ÿâëåíèÿ íà êëåòî÷íîì óðîâíå, à òàêæå âîçìîæíûõ ãåíåòè-
÷åñêèõ ïðè÷èí åãî âîçíèêíîâåíèÿ (ñîìàêëîíàëüíàÿ èç-
ìåí÷èâîñòü è èíñåðöèîííûé ìóòàãåíåç).

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ìàòåðèàëîì äëÿ èññëåäîâàíèé ïîñëóæèëè òðàíñãåí-
íûå ðàñòåíèÿ òàáàêà ñ ìóòàíòíûì ôåíîòèïîì, îáîçíà÷åí-
íûå êàê 16.70, Res73, 121.92, 121.57, 121.86, Res79 è
Res61 (èññëåäóåìàÿ ãðóïïà). Äàííûå ðàñòåíèÿ áûëè âûäå-
ëåíû íàìè ðàíåå èç ñåðèè íåçàâèñèìî ïîëó÷åííûõ òðàíñ-
ôîðìàíòîâ (Äåéíåêî è äð., 2000) è õàðàêòåðèçîâàëèñü èç-
ìåíåííîé ìîðôîëîãèåé öâåòêîâ è ïîíèæåííûì óðîâíåì
ìóæñêîé ôåðòèëüíîñòè. Äëÿ ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà ïðè
âûÿâëåíèè îñîáåííîñòåé öèòîìèêñèñà ó îáîçíà÷åííîé
âûøå ãðóïïû èñïîëüçîâàëè ðàñòåíèÿ èñõîäíîé ëèíèè
SR1 (êîíòðîëü 1), ðåãåíåðàíòû (êîíòðîëü 2), òðàíñôîð-
ìàíòû ñ íåèçìåíåííîé ìîðôîëîãèåé öâåòêà (êîíòðîëü 3)
è íåòðàíñãåííûå ðàñòåíèÿ ñ óäâîåííûì ÷èñëîì õðîìîñîì
(êîíòðîëü 4). Ðåãåíåðàíòû è òðàíñôîðìàíòû áûëè ïîëó-
÷åíû èç ëèñòîâûõ ýêñïëàíòîâ ëèíèè SR1 ïî ñòàíäàðòíîé
ìåòîäèêå (Horsch et al., 1985). Äëÿ óäâîåíèÿ ÷èñëà õðîìî-
ñîì è ïîëó÷åíèÿ ïîëèïëîèäíûõ ôîðì ñåìåíà òàáàêà (ëè-
íèÿ SR1) îáðàáàòûâàëè êîëõèöèíîì (ìåòîäèêó ñì.: Smi-
ley, Stokes, 1966). Ðàñòåíèÿ âûðàùèâàëè â óñëîâèÿõ ãèä-
ðîïîííîé òåïëèöû ñ ôîòîïåðèîäîì 16/8 ÷ (äåíü/íî÷ü),
ïðè 22/18 °Ñ (äåíü/íî÷ü).

×èñëà õðîìîñîì ó ðàñòåíèé òàáàêà ïîäñ÷èòûâàëè â
ìåðèñòåìàõ êîí÷èêîâ êîðíåé. Êîí÷èêè êîðíåé ôèêñèðî-
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âàëè ïî Êàðíóà (3 ÷àñòè 96 %-íîãî ýòàíîëà, 1 ÷àñòü ëåäÿ-
íîé óêñóñíîé êèñëîòû) â òå÷åíèå 1 ñóò ñ ïðåäâàðèòåëüíîé
îáðàáîòêîé ýìóëüñèåé a-áðîìíàôòàëèíà â òå÷åíèå íî÷è
ïðè 4 °Ñ. Çàôèêñèðîâàííûé ìàòåðèàë äâàæäû ïðîìû-
âàëè 70 %-íûì ýòàíîëîì ïî 2—3 ÷ è õðàíèëè â 70%-íîì
ýòàíîëå ïðè 4 °Ñ. Ìàöåðàöèþ ìàòåðèàëà ïðîâîäèëè
45 %-íîé óêñóñíîé êèñëîòîé. ×èñëî õðîìîñîì ïîäñ÷èòû-
âàëè íå ìåíåå ÷åì â 10 êëåòêàõ íà äàâëåíûõ ïðåïàðàòàõ,
îêðàøåííûõ 4 %-íûì óêñóñíîêèñëûì êàðìèíîì.

Äëÿ àíàëèçà ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ áóòîíû öâåòêîâ
òàáàêà ôèêñèðîâàëè ïî òîé æå ìåòîäèêå, ÷òî è êîí÷èêè
êîðíåé, èñêëþ÷àÿ ïðåäîáðàáîòêó a-áðîìíàôòàëèíîì. Öè-
òîëîãè÷åñêèé àíàëèç ñòàäèé ìåéîçà â ïûëüíèêàõ èç 3—5
áóòîíîâ äëÿ êàæäîãî îáðàçöà ïðîâîäèëè íà äàâëåíûõ ïðå-
ïàðàòàõ ÌÊÏ òàáàêà ïðè îêðàøèâàíèè 4%-íûì óêñóñíî-
êèñëûì êàðìèíîì. ×àñòîòó öèòîìèêñèñà ïîäñ÷èòûâàëè
íà ñòàäèè ïðîôàçû 1 ìåéîçà â 1000—2500 ìåéîöèòàõ äëÿ
êàæäîãî ïûëüíèêà.

Ôîòîãðàôèè â ïðîõîäÿùåì ñâåòå äåëàëè íà ìèêðîñêî-
ïå Aksioskop 2 plus ñ ïîìîùüþ ôîòîíàñàäêè ÌÑ80, èñïîëü-
çóÿ îáúåêòèâ 100õ.

Ðåçóëüòàòû

Õ ð î ì î ñ î ì í û é à í à ë è ç. Áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî
òðàíñãåííûå ðàñòåíèÿ òàáàêà èññëåäóåìîé ãðóïïû, õàðàê-
òåðèçîâàâøèåñÿ èçìåíåííîé ìîðôîëîãèåé öâåòêîâ è ïî-
íèæåííûì óðîâíåì ìóæñêîé ôåðòèëüíîñòè, èìåëè óäâî-
åííîå ÷èñëî õðîìîñîì (2n = 96) â ìåðèñòåìàõ êîí÷èêîâ
êîðíåé (ðèñ. 1, à). Ðàñòåíèÿ èç êîíòðîëüíûõ ãðóïï ñ íåèç-
ìåíåííîé ìîðôîëîãèåé öâåòêîâ è íîðìàëüíîé ôåðòèëü-
íîñòüþ (êîíòðîëè 1—3) èìåëè ñòàíäàðòíûé äëÿ âèäà íà-
áîð õðîìîñîì (2n = 48) (ðèñ. 1, á). Òàêèì îáðàçîì, ðåçóëü-
òàòû ñâèäåòåëüñòâóþò î ñïîíòàííîì óäâîåíèè ÷èñëà
õðîìîñîì ó ðàñòåíèé èññëåäóåìîé ãðóïïû. Ñëåäóåò îòìå-
òèòü, ÷òî ðàñòåíèÿ òàáàêà, ïîëó÷åííûå â ðåçóëüòàòå îáðà-
áîòêè ïðîðîñøèõ ñåìÿí ðàñòâîðîì êîëõèöèíà (êîíò-
ðîëü 4), èìåëè óäâîåííîå ÷èñëî õðîìîñîì (ðèñ. 1, â) è õà-
ðàêòåðèçîâàëèñü òàêèìè æå èçìåíåíèÿìè â ìîðôîëîãèè
öâåòêîâ è ñíèæåíèåì ìóæñêîé ôåðòèëüíîñòè, êàê è ðàñòå-
íèÿ èññëåäóåìîé ãðóïïû.

× à ñ ò î ò à ö è ò î ì è ê ñ è ñ à. Â òàáëèöå ïðåäñòàâëåíû
äàííûå ïî ÷àñòîòå âñòðå÷àåìîñòè öèòîìèêñèñà â ÌÊÏ ó
èññëåäóåìîé (òðàíñãåííûå ðàñòåíèÿ ñ ìóòàíòíûì ôåíî-
òèïîì) è êîíòðîëüíûõ ãðóïï ðàñòåíèé òàáàêà â ïðîôàçå
ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà. Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî öèòî-

ìèêñèñ áûë âûÿâëåí â ÌÊÏ ó âñåõ àíàëèçèðóåìûõ ãðóïï
ðàñòåíèé (ñì. òàáëèöó). Óñòàíîâëåíî, ÷òî â êîíòðîëüíûõ
ãðóïïàõ ðàñòåíèé ñ íåèçìåíåííûì ÷èñëîì õðîìîñîì
(2n = 48) ÷àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè öèòîìèêñèñà âàðüèðîâà-
ëà îò 3.4 ä 0.8 % (êîíòðîëü 3) äî 4.0 ä 0.4 % (êîíòðîëü 1).
Äëÿ íåòðàíñãåííûõ ðàñòåíèé òàáàêà ñ óäâîåííûì ÷èñëîì
õðîìîñîì (êîíòðîëü 4) ÷àñòîòà ïðîÿâëåíèÿ öèòîìèêñèñà
ñóùåñòâåííî óâåëè÷èëàñü è â ñðåäíåì ñîñòàâèëà 18.0 ä

� 0.7 %.
Ñðåäè ãðóïïû òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé ñ èçìåíåííîé

ìîðôîëîãèåé öâåòêà íàáëþäàëàñü øèðîêàÿ âàðèàáåëü-
íîñòü â ïðîÿâëåíèè àíàëèçèðóåìîãî ïðèçíàêà. Ðàçìàõ èç-
ìåí÷èâîñòè ïî ÷àñòîòå öèòîìèêñèñà ñîñòàâèë îò 7.6 % ó
ðàñòåíèÿ Res61 äî 44.6 % ó ðàñòåíèÿ 16.70. Îòìå÷åíû
åäèíè÷íûå ñëó÷àè, êîãäà â öèòîìèêòè÷åñêèé îáìåí áûëî
âîâëå÷åíî äî 100 % ÌÊÏ â ïûëüíèêå. Â ñðåäíåì ÷àñòîòà
öèòîìèêñèñà â àíàëèçèðóåìîé ãðóïïå ðàñòåíèé ñîñòàâèëà
23.3 ä 5.3 %. Â öåëîì óðîâåíü öèòîìèêñèñà ó òðàíñãåí-
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Ðèñ. 1. Ìåòàôàçíûå õðîìîñîìû êëåòîê ìåðèñòåìû êîí÷èêîâ êîðíåé ó ðàñòåíèé òàáàêà.

à — ÷èñëî õðîìîñîì ó òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé èññëåäóåìîé ãðóïïû (ôåíîòèïû 16.70, Res73, 121.92, 121.57, 121.86, Res79 è Res61), 2n = 96; á — ÷èñëî
õðîìîñîì ó ðàñòåíèé êîíòðîëüíûõ ãðóïï 1— 3, 2n = 48; â — ÷èñëî õðîìîñîì ó ðàñòåíèé êîíòðîëüíîé ãðóïïû 4, 2n = 96. Îá. 100ç.

×àñòîòà ïðîÿâëåíèÿ öèòîìèêñèñà â ÌÊÏ
ó ðàñòåíèé òàáàêà

Ðàñòåíèÿ
Âñåãî
ðàñòå-

íèé

×àñòîòà
öèòîìèê-
ñèñà, %

Òðàíñãåííûå ñ ìóòàíòíûì
ôåíîòèïîì, 2n = 96

16.70 1 44.6

Res73 1 39.1

121.92 1 26.9

121.57 1 15.7

121.86 1 15.0

Res79 1 14.0

Res61 1 7.6

Èòîãî: 7 23.3 � 5.3à

Íåòðàíñãåííûå ñ íîð-
ìàëüíûì ôåíîòèïîì,

2n = 48

Êîíòðîëü 1
(SR1)

3 4.0 � 0.4à

Êîíòðîëü 2
(ðåãåíåðàíòû)

10 3.9 � 0.4à

Òðàíñãåííûå ñ íîðìàëü-
íûì ôåíîòèïîì, 2n = 48

Êîíòðîëü 3
(òðàíñôîð-

ìàíòû)

8 3.4 � 0.8à

Íåòðàíñãåííûå ñ ìóòàíò-
íûì ôåíîòèïîì,

2n = 96

Êîíòðîëü 4
(êîëõèöèíè-
ðîâàííûå)

3 18.0 � 0.7à

à Ñðåäíÿÿ ÷àñòîòà âñòðå÷àåìîñòè öèòîìèêñèñà â ãðóïïàõ.



íûõ ðàñòåíèé ñ óäâîåííûì ÷èñëîì õðîìîñîì (äàæå ó
Res61 ñ ìèíèìàëüíûì åãî ïðîÿâëåíèåì) áûë âûøå, ÷åì ó
êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé (êàê òðàíñãåííûõ, òàê è íåòðàíñãåí-
íûõ) ñî ñòàíäàðòíûì íàáîðîì õðîìîñîì (êîíòðîëè 1—3).

Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ñâèäåòåëüñòâóþò î íàëè÷èè
«èñõîäíîãî» (3—4 %) öèòîìèêñèñà â ÌÊÏ êîíòðîëüíûõ
ãðóïï ðàñòåíèé (òðàíñãåííûõ è íåòðàíñãåííûõ) ñ íåèç-
ìåíåííûì ÷èñëîì õðîìîñîì. Íà îñíîâàíèè ñðàâíåíèÿ ÷à-
ñòîò ìåæêëåòî÷íûõ ïåðåìåùåíèé ÿäåðíîãî ìàòåðèàëà ó
ïîëèïëîèäíûõ (èññëåäóåìàÿ ãðóïïà è êîíòðîëü 4) è
îáû÷íûõ ôîðì òàáàêà (êîíòðîëè 1—3) óñòàíîâëåíî ïîâû-
øåíèå ÷àñòîòû ïðîÿâëåíèÿ öèòîìèêñèñà â ÌÊÏ ïðè èç-
ìåíåíèè óðîâíÿ ïëîèäíîñòè.

Ö è ò î ë î ã è ÷ å ñ ê à ÿ ê à ð ò è í à ö è ò î ì è ê ñ è ñ à. Íà
ðèñ. 2 ïðåäñòàâëåíû ìåéîöèòû òàáàêà íà ñòàäèè ïàõèòåíû
â ïðîôàçå ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà ó êîíòðîëüíûõ ðàñòå-
íèé (ðèñ. 2, à) è òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé ñ óäâîåííûì ÷èñ-
ëîì õðîìîñîì (ðèñ. 2, á—æ). Ó èññëåäîâàííûõ íàìè ðàñ-

òåíèé ïåðåìåùåíèå ÿäðà è ñîäåðæàùèõñÿ â íåì õðîìîñîì
ïðîèñõîäèëî êàê ïî îäíîìó (ðèñ. 2, á), òàê è ïî íåñêîëü-
êèì öèòîìèêòè÷åñêèì êàíàëàì îäíîâðåìåííî (ðèñ. 2, â).
Ðåãèñòðèðîâàëèñü êëåòêè, ó êîòîðûõ ÷èñëî òàêèõ êàíàëîâ
äîñòèãàëî 8—10. Â õîäå öèòîìèêñèñà ÿäðî äîíîðíîé
ÌÊÏ óïëîòíÿëîñü, âûòÿãèâàëîñü ïî íàïðàâëåíèþ ê ìåñòó
öèòîìèêòè÷åñêîãî êîíòàêòà è çàòåì ïåðåìåùàëîñü â ðå-
öèïèåíòíóþ êëåòêó ïî öèòîìèêòè÷åñêèì êàíàëàì
(ðèñ. 2, á, â). Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî â ìåñòå êîíòàêòà õðîìà-
òèí â ñîñòàâå ÿäðà ñèëüíî óïëîòíÿëñÿ, â ðåöèïèåíòíîé
êëåòêå ïðîèñõîäèëè âîññòàíîâëåíèå åãî íîðìàëüíîé
ñòðóêòóðû (ðèñ. 2, ã) è îáðàçîâàíèå îäíîãî èëè íåñêîëü-
êèõ ìèêðîÿäåð (ðèñ. 2, ä). Íàðÿäó ñ ýòèì â íåêîòîðûõ ñëó-
÷àÿõ ÿäðî äîíîðíîé êëåòêè óïëîòíÿëîñü ÷ðåçìåðíî, òåðÿ-
ëî ñòðóêòóðó, ôðàãìåíòèðîâàëîñü è ïåðåòåêàëî èç êëåòêè
â âèäå áåññòðóêòóðíûõ êàïåëü õðîìàòèíà. Ñîãëàñíî íà-
øèì íàáëþäåíèÿì, òàêîé õðîìàòèí â äàëüíåéøåì ýëèìè-
íèðîâàë, à ÌÊÏ äåãðàäèðîâàëè.

872 Þ. Â. Ñèäîð÷óê, Å. Â. Äåéíåêî, Â. Ê. Øóìíûé

Ðèñ. 2. Öèòîëîãè÷åñêèå êàðòèíû öèòîìèêñèñà â ìàòåðèíñêèõ êëåòêàõ ïûëüöû (ÌÊÏ) òàáàêà íà ñòàäèè ïàõèòåíû â ïðîôàçå 1
ìåéîçà.

à — ÌÊÏ â íîðìå, ëèíèÿ SR1 (êîíòðîëü 1). á—æ — ÌÊÏ ñ ìèãðèðóþùèì õðîìàòèíîì, òðàíñãåííûå ðàñòåíèÿ òàáàêà ñ ìóòàíòíûì ôåíîòèïîì: á — ïå-
ðåìåùåíèå õðîìàòèíà ïî îäíîìó öèòîìèêòè÷åñêîìó êàíàëó, â — ïåðåìåùåíèå õðîìàòèíà ïî íåñêîëüêèì öèòîìèêòè÷åñêèì êàíàëàì (âèäíû êàê ìèíè-
ìóì 4 òÿæà õðîìàòèíà), ã — âîññòàíîâëåíèå ñòðóêòóðû õðîìàòèíà â ðåöèïèåíòíîé êëåòêå, ä — ìèêðîÿäðà, å — îäíà êëåòêà ÿâëÿåòñÿ ðåöèïèåíòîì äëÿ

äâóõ ñîñåäíèõ, æ — öåïî÷êà êëåòîê, îáúåäèíåííûõ ìèãðèðóþùèì õðîìàòèíîì. Ñòðåëêîé óêàçàíî íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ õðîìàòèíà.



Êàê ïðàâèëî, â ïðîöåññå öèòîìèêñèñà ó÷àñòâîâàëè
äâå êëåòêè, îäíà èç êîòîðûõ ñëóæèëà äîíîðîì ÿäåðíîãî
ìàòåðèàëà, à äðóãàÿ — ðåöèïèåíòîì (ðèñ. 2, á—ã). Îäíàêî
äîâîëüíî ÷àñòî ðåãèñòðèðîâàëèñü ñëó÷àè, êîãäà îäíà
êëåòêà ÿâëÿëàñü ðåöèïèåíòîì äëÿ äâóõ ñîñåäíèõ
(ðèñ. 2, å). Ó áîëüøèíñòâà èçó÷åííûõ íàìè ìóòàíòîâ öè-
òîìèêñèñ íîñèë ìàññîâûé õàðàêòåð, ïîýòîìó íà ïðåïàðà-
òàõ ôèãóðèðîâàëè öåïî÷êè êëåòîê, îáúåäèíåííûå ïîïàð-
íî ïåðåõîäÿùèìè õðîìîñîìàìè (ðèñ. 2, æ). Íåñìîòðÿ íà
òî ÷òî öèòîìèêñèñ äîñòèãàë ìàêñèìàëüíîãî ïðîÿâëåíèÿ â
ñðåäíåé ïðîôàçå 1, íàáëþäàòü åãî ìîæíî áûëî è íà âñåõ
ïîñëåäóþùèõ ñòàäèÿõ ìåéîçà, âêëþ÷àÿ ñòàäèþ òåòðàä.

Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ öèòîëîãè÷åñêàÿ êàðòèíà öè-
òîìèêñèñà ó òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé ñ ìóòàíòíûì ôåíîòè-
ïîì õàðàêòåðèçîâàëàñü çíà÷èòåëüíûì ÷èñëîì ïåðåõîäÿ-
ùèõ õðîìîñîì, â ðåçóëüòàòå ÷åãî óæå íà ñòàäèè ïðîôà-
çû 1 ðåãèñòðèðîâàëèñü î÷åâèäíûå ïîñëåäñòâèÿ ìèãðàöèè
ÿäåð: êëåòêè, ïîëíîñòüþ ëèøåííûå ÿäðà è õðîìîñîì (öè-
òîïëàñòû) (ðèñ. 3, à), à òàêæå êëåòêè ñ ìèêðîÿäðàìè
(ðèñ. 3, á, â). Â äàëüíåéøåì êëåòêè ñ ìèêðîÿäðàìè ïðîõî-
äèëè âñå ñòàäèè ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ñ îáðàçîâàíèåì
ïîëèàä (ðèñ. 3, ã ä).

Òàêèì îáðàçîì, ñðåäè ïðîäóêòîâ ìåéîçà ó ïîëèïëîèä-
íûõ òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé íàðÿäó ñ âíåøíå íîðìàëüíû-
ìè òåòðàäàìè (ðèñ. 3, å) ìîæíî áûëî íàáëþäàòü ïîëèàäû
è öèòîïëàñòû. Èíòåðåñíî îòìåòèòü, ÷òî, íåñìîòðÿ íà îò-
ñóòñòâèå õðîìîñîì, ÷àñòü öèòîïëàñòîâ ïðåòåðïåâàëà áåñ-
ïîðÿäî÷íîå äåëåíèå íà ôðàãìåíòû â ðåçóëüòàòå àíîìàëü-
íîãî öèòîêèíåçà (ðèñ. 3, æ, ç).

Öèòîëîãè÷åñêàÿ êàðòèíà öèòîìèêñèñà â ÌÊÏ íåòðàíñ-
ãåííûõ ïîëèïëîèäíûõ ðàñòåíèé (êîíòðîëü 4) íå èìåëà êà-
êèõ-ëèáî ÿâíûõ îòëè÷èé îò òàêîâîé ó òðàíñãåííûõ ðàñòå-
íèé ñ óäâîåííûì ÷èñëîì õðîìîñîì. Ó ðàñòåíèé êîíòðîëü-
íûõ ãðóïï ñ äèïëîèäíûì íàáîðîì õðîìîñîì (êîíòðîëè
1—3), íåñìîòðÿ íà íàëè÷èå 3—4 % öèòîìèêñèñà â ïðîôà-
çå 1 ìåéîçà, ñðåäè ïðîäóêòîâ ìåéîçà íèêîãäà íå íàáëþäà-
ëè ïîëèàä, à öèòîïëàñòû îáíàðóæèâàëèñü â èñêëþ÷èòåëü-
íî ðåäêèõ, åäèíè÷íûõ, ñëó÷àÿõ.

Îáñóæäåíèå

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçâåñòíî, ÷òî øèðîêèé ñïåêòð ìó-
òàöèîííîé èçìåí÷èâîñòè ó òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé ìîæåò
áûòü âûçâàí êàê íàðóøåíèåì ôóíêöèîíèðîâàíèÿ îòäåëü-
íûõ ãåíîâ â ðåçóëüòàòå âñòðàèâàíèÿ â ãåíîì ýêçîãåííîé
ÄÍÊ (Feldmann, 1991), òàê è èçìåíåíèåì ó íèõ â ïðîöåññå
êóëüòèâèðîâàíèÿ in vitro ÷èñëà õðîìîñîì èëè óðîâíÿ ïëî-
èäíîñòè (Matzke et al., 1994; Choi et al., 2000a, 2000b).
Ñðåäè èçó÷åííûõ íàìè ãðóïï ðàñòåíèé òàáàêà ïîâûøåí-
íûé óðîâåíü öèòîìèêñèñà ðåãèñòðèðîâàëñÿ òîëüêî â ãðóï-
ïàõ, ãäå ðàñòåíèÿ õàðàêòåðèçîâàëèñü óäâîåííûì ÷èñëîì
õðîìîñîì. Òàêèì îáðàçîì, ïîëó÷åííûå äàííûå äåëàþò
î÷åâèäíûì òîò ôàêò, ÷òî îñíîâíîé ïðè÷èíîé, ïðèâîäÿ-
ùåé ê ïîâûøåíèþ ÷àñòîòû öèòîìèêñèñà ó ðàñòåíèé òàáà-
êà, ÿâëÿåòñÿ èçìåíåíèå óðîâíÿ ïëîèäíîñòè. Â ïîëüçó äàí-
íîãî ïðåäïîëîæåíèÿ ñâèäåòåëüñòâóåò òàêæå è îòñóòñòâèå
ïîâûøåííîãî óðîâíÿ öèòîìèêñèñà â ãðóïïàõ ðàñòå-
íèé—ðåãåíåðàíòîâ (êîíòðîëü 2) è òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé
ñ íîðìàëüíîé ìîðôîëîãèåé öâåòêà (êîíòðîëü 3).

Âëèÿíèå óðîâíÿ ïëîèäíîñòè ïîçâîëÿåò îáúÿñíèòü íà-
ëè÷èå öèòîìèêñèñà â êîíòðîëüíûõ ãðóïïàõ ðàñòåíèé ñî
ñòàíäàðòíûì íàáîðîì õðîìîñîì (êîíòðîëè 1—3). Èçâåñò-
íî, ÷òî âèä N. tabacum L. îáúåäèíÿåò ãåíîìû äâóõ ðîäè-
òåëüñêèõ âèäîâ (N. sylvestris è N. tomentosiformis), ò. å. óæå
ÿâëÿåòñÿ àëëîòåòðàïëîèäîì ñ ÷èñëîì õðîìîñîì, ðàâíûì
48 (Lim, 2000). Òàêèì îáðàçîì, íåâûñîêèé «èñõîäíûé»
óðîâåíü öèòîìèêñèñà ìîæåò áûòü îáóñëîâëåí èìåííî àë-
ëîòåòðàïëîèäíîé ïðèðîäîé âèäà N. tabacum L.

Â ëèòåðàòóðå íåîäíîêðàòíî îòìå÷àëàñü çíà÷èòåëüíàÿ
èçìåí÷èâîñòü ïî ÷àñòîòå öèòîìèêñèñà íå òîëüêî ìåæäó
îòäåëüíûìè ðàñòåíèÿìè â èññëåäóåìûõ ïîïóëÿöèÿõ, ìåæ-
äó ðàçíûìè áóòîíàìè, ñîáðàííûìè ñ îäíîãî ðàñòåíèÿ, íî
äàæå ìåæäó ëîêóëàìè îäíîãî ïûëüíèêà (Heslop-Harrison,
1966; Ðîìàíîâ, Îðëîâà, 1971; Øêóòèíà, Êîçëîâñêàÿ,
1974). Ðÿä àâòîðîâ ñâÿçûâàþò ýòî ÿâëåíèå ñ îñîáåííîñòÿ-
ìè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ãåíîâ, êîíòðîëèðóþùèõ äàííûé
ïðèçíàê (Soodan, Wafai, 1987; Feijo, Pais, 1989; Caeta-
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Ðèñ. 3. Ïîñëåäñòâèÿ öèòîìèêñèñà íà êëåòî÷íîì óðîâíå.

à—â — ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ öèòîïëàñòà è ìèêðîÿäåð â ðåçóëüòàòå öèòîìèêñèñà â ïðîôàçå 1: à — öèòîïëàñò, á — ïåðåõîä õðîìàòèíà ïî öèòîìèêòè-
÷åñêîìó êàíàëó â öèòîïëàçìó ñîñåäíåé êëåòêè è îáðàçîâàíèå ìèêðîÿäðà, â — äâà ìèêðîÿäðà â öèòîïëàçìå ðåöèïèåíòíîãî ìåéîöèòà. ã—ç — ïîñëåäñò-

âèÿ öèòîìèêñèñà íà ñòàäèè òåòðàä: ã, ä — ïîëèàäû; å — òåòðàäà íîðìàëüíîãî âèäà; æ, ç — àíîìàëüíûé öèòîêèíåç â öèòîïëàñòàõ.



no-Pereira, Pagliarini, 1997). Îòñóòñòâèå ðàçëè÷èé ïî ÷àñ-
òîòå öèòîìèêñèñà â èçó÷åííûõ íàìè êîíòðîëüíûõ ãðóï-
ïàõ ðàñòåíèé ñî ñòàíäàðòíûì ÷èñëîì õðîìîñîì îòðèöàåò
êàêîé-ëèáî âêëàä ñîìàêëîíàëüíîé èçìåí÷èâîñòè â ýòîò
ïðîöåññ. Â òî æå âðåìÿ ó òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé ñ óäâîåí-
íûì ÷èñëîì õðîìîñîì íàáëþäàëñÿ øèðîêèé ðàçìàõ èç-
ìåí÷èâîñòè ïî ÷àñòîòå öèòîìèêñèñà. Ýòî íàâîäèò íà
ìûñëü î âîçìîæíîì âêëàäå â ïðîÿâëåíèå èññëåäóåìîãî
ïðèçíàêà òåõ èçìåíåíèé, êîòîðûå ìîãëè áûòü èíäóöèðî-
âàíû èíñåðöèÿìè ôðàãìåíòîâ ýêçîãåííîé ÄÍÊ â ðàñòèòå-
ëüíûé ãåíîì ïðè àãðîáàêòåðèàëüíîé òðàíñôîðìàöèè.

Öèòîëîãè÷åñêèå ïðîÿâëåíèÿ öèòîìèêñèñà â ìåéîçå ó
èññëåäîâàííûõ íàìè òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé òàáàêà ñ ìó-
òàíòíûì ôåíîòèïîì âåñüìà ðàçíîîáðàçíû. Ìîæíî ïðåä-
ïîëîæèòü, ÷òî íà ñòàäèè ïðîôàçû 1, âåðîÿòíåå âñåãî, ïðî-
èñõîäèò ïåðåõîä èç êëåòêè â êëåòêó íå îòäåëüíûõ õðîìî-
ñîì, à õðîìîñîì â ñîñòàâå ÿäðà, âêëþ÷àÿ ÿäåðíóþ îáîëî÷êó.
Áóäó÷è ïðèêðåïëåííûìè òåëîìåðàìè ê ÿäåðíîé îáîëî÷-
êå, õðîìîñîìû ìèãðèðóþò âñëåä çà íåé ïî öèòîìèêòè÷å-
ñêèì êàíàëàì. Îäíàêî ïåðåìåùåíèÿ ÿäåðíîãî ìàòåðèàëà
ó èçó÷åííûõ íàìè ðàñòåíèé ïðîèñõîäèëè íå òîëüêî â ïåð-
âîé è âòîðîé ïðîôàçàõ, ò. å. ïðè íàëè÷èè ÿäåðíîé îáîëî÷-
êè, íî òàêæå è âî âðåìÿ ìîáèëüíûõ ôàç ìåéîçà, êîãäà
ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà îòñóòñòâóåò.

Íå ñîâñåì ïîíÿòíà äàëüíåéøàÿ ñóäüáà ïåðåøåäøèõ
õðîìîñîì. Ïîêàçàíî, ÷òî ïîëó÷åííûå êëåòêîé äîáàâî÷-
íûå õðîìîñîìû îñòàþòñÿ â öèòîïëàçìå íà òîé æå ñòàäèè
ñïèðàëèçàöèè, íà êîòîðîé áûëè â ìîìåíò ïåðåíîñà, à çà-
òåì äåãåíåðèðóþò ëèáî îáðàçóþò ïèêíîòè÷åñêèå êàïëè è
òàêæå äåãåíåðèðóþò (Ðîìàíîâ, Îðëîâà, 1971; Êîñòðèöûíà,
Ñîëäàòîâ, 1991). Â ðàáîòå Êëþ÷àðåâîé (1983) îáîñîáëåí-
íîñòü è ñàìîñòîÿòåëüíîñòü îïðåäåëÿþòñÿ êàê õàðàêòåðíûå
÷åðòû öèòîìèêòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà. Îäíàêî íå èñêëþ÷àåò-
ñÿ âîçìîæíîñòü åãî ñëèÿíèÿ ñ îñíîâíûì ÿäðîì êëåòêè-ðå-
öèïèåíòà (Ðîìàíîâ, Îðëîâà, 1971; Bione et al., 2000).

Ñðåäè àâòîðîâ, èçó÷àâøèõ öèòîìèêñèñ, íåò åäèíîãî
ìíåíèÿ î ïîñëåäñòâèÿõ ýòîãî ÿâëåíèÿ. Íàïðèìåð, Øêóòè-
íà è Êîçëîâñêàÿ (1974) ïîëàãàþò, ÷òî öèòîìèêñèñ íà ñòà-
äèè ïàõèòåíû íå âëèÿåò íà ÷àñòîòó ïîÿâëåíèÿ íàðóøåíèé
â òåòðàäàõ. Îäíàêî, ïî ìíåíèþ áîëüøèíñòâà èññëåäîâàòå-
ëåé, íàèáîëåå âåðîÿòíûì ñëåäñòâèåì öèòîìèêñèñà ìîãóò
áûòü àíåóïëîèäèÿ, ïîëèïëîèäèÿ (Basavaiah, Murthy, 1987;
Caetano-Pereira, Pagliarini, 1997) è ðåñòèòóöèÿ ãàìåò (Pre-
machandran et al., 1988; Falistocco et al., 1995).

Âûäåëåííûå íàìè òðàíñãåííûå ðàñòåíèÿ òàáàêà ñ èç-
ìåíåííîé ñòðóêòóðîé öâåòêà è óäâîåííûì ÷èñëîì õðîìî-
ñîì, ïðîÿâëÿþùèå ðàçëè÷íûå óðîâíè öèòîìèêñèñà, õà-
ðàêòåðèçîâàëèñü òàêæå è äðóãèìè íàðóøåíèÿìè ìåéîòè-
÷åñêîãî äåëåíèÿ, òàêèìè êàê äåôîðìàöèÿ ÿäåð â ïðîôàçå 2
è íàðóøåííîå âçàèìîðàñïîëîæåíèå âåðåòåí âòîðîãî äåëå-
íèÿ (Øàìèíà è äð., 2000). Âñå ýòî ïðèâîäèëî ê ïîÿâëå-
íèþ àíîìàëèé ðàçëè÷íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ íà ñòàäèè òåò-
ðàä, è âû÷ëåíèòü íà ýòîé ñòàäèè êëåòêè, íàðóøåíèÿ â êî-
òîðûõ âûçâàíû èñêëþ÷èòåëüíî ìèãðàöèåé õðîìîñîì,
ïðàêòè÷åñêè íåâîçìîæíî. Îäíàêî íàøè íàáëþäåíèÿ ïî-
çâîëÿþò ïîëàãàòü, ÷òî ïîñëåäñòâèÿìè öèòîìèêñèñà íà
êëåòî÷íîì óðîâíå ìîãóò áûòü öèòîïëàñòû è ïîëèàäû.
Êðîìå òîãî, íåëüçÿ èñêëþ÷èòü ñóùåñòâîâàíèå ñðåäè ïðî-
÷èõ ïðîäóêòîâ ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ òàêæå âíåøíå íîð-
ìàëüíûõ òåòðàä, ñîäåðæàùèõ àíåóïëîèäíûå â ðåçóëüòàòå
öèòîìèêñèñà ìèêðîñïîðû.

Îäíîé èç õàðàêòåðèñòèê öèòîëîãè÷åñêîé êàðòèíû öè-
òîìèêñèñà ÿâëÿåòñÿ íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ ÿäåð, èõ ÷àñ-
òåé è õðîìîñîì. Ñîãëàñíî íàáëþäåíèÿì îäíèõ èññëåäîâà-
òåëåé, ÿäðà è ÿäåðíûé ìàòåðèàë ïåðåìåùàþòñÿ íàïðàâ-

ëåííî è îáðàçóþò öåïî÷êè êëåòîê, îáúåäèíåííûõ ìåæäó
ñîáîé ïåðåõîäÿùèìè õðîìîñîìàìè (Øàìèíà è äð., 2000;
Peng et al., 2003). Äðóãèå èññëåäîâàòåëè äåëàþò àêöåíò
íà òîì, ÷òî âñå ìåæêëåòî÷íûå ïåðåìåùåíèÿ ïðîèñõîäÿò
ñëó÷àéíûì îáðàçîì è îïðåäåëèòü íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ
íåâîçìîæíî (Ðîìàíîâ, Îðëîâà, 1971). Ñîãëàñíî íàøèì
íàáëþäåíèÿì, ìîæíî âûÿâèòü íåêîòîðóþ òåíäåíöèþ ê
íàïðàâëåííîñòè ìåæêëåòî÷íûõ ïåðåìåùåíèé. Íà ïðåïà-
ðàòàõ ÷àùå âñåãî ïðèñóòñòâóþò öåïî÷êè êëåòîê, îáúåäè-
íåííûõ â ìåñòàõ êîíòàêòîâ ïåðåõîäÿùèìè õðîìîñîìàìè.
ßäðà â ýòèõ êëåòêàõ ïåðåìåùàþòñÿ â îäíîì íàïðàâëåíèè.
Îäíàêî íàðÿäó ñ ïîäîáíîé êàðòèíîé â íåáîëüøîì ïðî-
öåíòå ñëó÷àåâ ìîæíî íàáëþäàòü êëåòêè, êîòîðûå ÿâëÿþò-
ñÿ ðåöèïèåíòàìè äëÿ äâóõ ñîñåäíèõ êëåòîê, èëè äàæå
ïàðû êëåòîê, «îáìåíèâàþùèõñÿ» ñâîèì ÿäåðíûì ìàòåðè-
àëîì. Íà íàø âçãëÿä, ïðîöåññ öèòîìèêñèñà, íà÷èíàÿñü ëî-
êàëüíî â êàêîì-ëèáî ìåñòå ïûëüíèêà (íå îáÿçàòåëüíî â
îäíîì), ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ ðàäèàëüíî, âîâëåêàÿ â ïåðåìå-
ùåíèÿ âñå íîâûå è íîâûå ìåéîöèòû.

Èòàê, ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå ïîçâîëÿþò óòâåðæ-
äàòü, ÷òî âûñîêèé óðîâåíü öèòîìèêñèñà ó òðàíñãåííûõ
ðàñòåíèé òàáàêà ñ ìóòàíòíûì ôåíîòèïîì îáóñëîâëåí
ñïîíòàííûì ïîâûøåíèåì óðîâíÿ ïëîèäíîñòè. Èíñåðöèè
Ò-ÄÍÊ õîòÿ è íå ÿâëÿþòñÿ îñíîâíîé ïðè÷èíîé âîçíèêíî-
âåíèÿ öèòîìèêñèñà, òåì íå ìåíåå ìîãóò âíîñèòü îïðåäå-
ëåííûé âêëàä â åãî èçìåí÷èâîñòü, âëèÿÿ íà ýêñïðåññèþ
ãåíîâ, êîíòðîëèðóþùèõ äàííûé ïðèçíàê. Ìàêñèìàëüíîé
÷àñòîòû ìåæêëåòî÷íûå ïåðåìåùåíèÿ ÿäåðíîãî ìàòåðèàëà
äîñòèãàëè â ñðåäíåé ïðîôàçå 1, îäíàêî íàáëþäàòü èõ
ìîæíî áûëî è íà âñåõ ïîñëåäóþùèõ ñòàäèÿõ ìåéîçà,
âêëþ÷àÿ ñòàäèþ òåòðàä. Î÷åâèäíûìè ïîñëåäñòâèÿìè öè-
òîìèêñèñà, ðåãèñòðèðóåìûìè íà ñòàäèè òåòðàä, ÿâëÿþòñÿ
öèòîïëàñòû è ïîëèàäû.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå ïðî-
ãðàììû «Âåäóùèå íàó÷íûå øêîëû» (ÍØ-528.2006.4).
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PECULIARITIES OF THE CYTOMIXIS IN THE POLLEN MOTHER CELLS

OF TRANSGENIC TOBACCO PLANTS (NICOTIANA TABACUM L.) WITH MUTANT PHENOTYPE
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This paper represents the frequency characteristics and cytological analysis of cytomixis in the course of
male meiosis in transgenic tobacco plants (Nicotiana tabacum L.) with altered flower morphology and male ste-
rility. The influence of cytomixis on qualitative composition of the meiotic products is shoron (cytoplasts and
polyads formation). It was established that doubling of chromosomes number increased cytomixis frequency in
the investigated plants.
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