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Ïåðåõîä îò äèïëîèäíîãî ñïîðîôèòà ê ãàïëîèäíîìó
ãàìåòîôèòó â ìåéîçå ó ðàñòåíèé îñóùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷åò
òî÷íîãî âçàèìîäåéñòâèÿ õðîìîñîìíîãî öèêëà ñ öèêëîì
ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà. Ýòè âàæíåéøèå àñïåêòû
ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè äî ñèõ ïîð
èçó÷åíû íåäîñòàòî÷íî, òàê æå êàê è èõ âçàèìîäåéñòâèÿ.
Õîðîøåé ìîäåëüþ äëÿ èçó÷åíèÿ ðàñòèòåëüíîãî ìåéîçà
êàê ïðîöåññà âíóòðèêëåòî÷íûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðåîá-
ðàçîâàíèé ÿâëÿþòñÿ ðàçíîîáðàçíûå è ìíîãî÷èñëåííûå
åãî àíîìàëèè ó ìåéîòè÷åñêèõ ìóòàíòîâ, ãàïëîèäîâ, îòäà-
ëåííûõ ãèáðèäîâ, àíåóïëîèäîâ è ò. ä. (Øàìèíà, 2005).
Ñ ïîìîùüþ ýòîé ìîäåëè óäàåòñÿ âñêðûòü íîâûå õàðàêòå-
ðèñòèêè èçó÷àåìîãî ïðîöåññà, âûÿâèòü åãî íåèçâåñòíûå
ñòàäèè, à òàêæå îïðåäåëèòü â íåì ðîëü âçàèìîäåéñòâóþ-
ùèõ âíóòðèêëåòî÷íûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð.

Ñåãðåãàöèÿ ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì â ïåðâîì äåëå-
íèè ìåéîçà îáåñïå÷èâàåòñÿ èõ êîíúþãàöèåé â ïðîôàçå è
ôîðìèðîâàíèåì áèâàëåíòîâ. Äëÿ áîëåå ýôôåêòèâíîãî
îñóùåñòâëåíèÿ ýòîãî ïðîöåññà â çèãîòåíå òåëîìåðíûå
êîíöû õðîìîñîì ëîêàëèçóþòñÿ â îãðàíè÷åííîé îáëàñòè
íà ÿäåðíîé îáîëî÷êå, ÷òî îáëåã÷àåò ñáëèæåíèå ãîìîëî-
ãîâ è ïðîõîæäåíèå ñèíàïñèñà (ñì. îáçîðû: Loidl, 1990;
Zickler, Klechner, 1999; Scherthan, 2001). Â «áóêåòå» õðî-
ìîñîìû îðèåíòèðîâàíû òàêèì îáðàçîì, ÷òî èõ òåëîìåð-
íûå ðàéîíû îáðàùåíû â îäíó ñòîðîíó, à öåíòðîìåðû —
â äðóãóþ. Â õîäå ñëåäóþùåé ñòàäèè — ïàõèòåíû — òå-
ëîìåðû óæå êîíúþãèðîâàííûõ õðîìîñîì âíîâü ðàñïðå-
äåëÿþòñÿ ðàâíîìåðíî ïî ïîâåðõíîñòè ÿäåðíîé îáîëî÷êè
(Zickler, Kleckner, 1998). Ýòîò ïðîöåññ íàçûâàþò âûõî-
äîì èç «áóêåòà». Â ðåçóëüòàòå õðîìîñîìû òåðÿþò òó
âíóòðèÿäåðíóþ îðèåíòàöèþ òåëîìåðíûõ è öåíòðîìåð-
íûõ ðàéîíîâ, êîòîðóþ îíè èìåëè â «áóêåòå». Â äèïëîòå-
íå òåëîìåðû îòäåëÿþòñÿ îò ÿäåðíîé îáîëî÷êè, à ñàìè
õðîìîñîìû çíà÷èòåëüíî óêîðà÷èâàþòñÿ è óòîëùàþòñÿ.
Íà ñòàäèè äèàêèíåçà, çàâåðøàþùåé ïîäñòàäèè ïðîôà-
çû I, êîëüöåâûå áèâàëåíòû ïðàêòè÷åñêè íå îòëè÷àþòñÿ
îò ìåòàôàçíûõ è ðàâíîìåðíî ðàñïðåäåëåíû â îáúåìå

ÿäðà ëèáî ïî îêðóæíîñòè ÿäåðíîé îáîëî÷êè. Ïîêàçàíî,
÷òî êîíãðåãàöèÿ òåëîìåð â çèãîòåíå íå çàâèñèò íè îò ñè-
íàïñèñà ãîìîëîãîâ, íè îò ðåêîìáèíàöèîííîãî ïðîöåññà
(Trelles-Sticken et al., 1999).

Ôèáðèëëû ðàäèàëüíîãî èíòåðôàçíîãî öèòîñêåëåòà
íà ñòàäèè äèàêèíåçà ôîðìèðóþò ïåðèíóêëåàðíóþ êîëü-
öåâóþ ñòðóêòóðó (Øàìèíà, 2003). Îäíîâðåìåííî ñ ðàñ-
ïàäîì ÿäåðíîé îáîëî÷êè ýòà ñòðóêòóðà ðàçäåëÿåòñÿ íà
îòäåëüíûå ôèáðèëëû, êîòîðûå âõîäÿò â çîíó áûâøåãî
ÿäðà, ñîåäèíÿþòñÿ ñ êèíåòîõîðàìè õðîìîñîì è äðóã ñ
äðóãîì è ôîðìèðóþò âåðåòåíî äåëåíèÿ (Øàìèíà è äð.,
2003). Öåíòðîìåðû ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä êàæäîãî ãîìî-
ëîãà ôîðìèðóþò åäèíûé êèíåòîõîð, ÷òî îáåñïå÷èâàåò
òðàíñïîðò èõ ê îäíîìó ïîëþñó â ïåðâîì ìåéîòè÷åñêîì
äåëåíèè (Nicklas, 1977).

Çàäà÷åé íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ ÿâëÿëîñü âûÿâëåíèå
è èçó÷åíèå àíîìàëèé âåðåòåíà äåëåíèÿ, èíôîðìàòèâíûõ ñ
òî÷êè çðåíèÿ åãî ôîðìèðîâàíèÿ. Ïðîâåäåí àíàëèç ìåéîòè-
÷åñêîãî äåëåíèÿ, â êîòîðîì äâå àíîìàëèè õðîìîñîìíîãî
öèêëà — àñèíàïñèñ è áëîê âûõîäà èç «áóêåòà» — ñî÷åòà-
þòñÿ ñ íîðìàëüíûì õîäîì öèêëà öèòîñêåëåòà. Ýòîò ôåíî-
òèï óêàçûâàåò íà íåçàâèñèìîñòü ôîðìèðîâàíèÿ öåíòðàëü-
íûõ ôèáðèëë âåðåòåíà â ïðîìåòàôàçå, à òàêæå îáíàðóæèâà-
åò íå îïèñàííûé ðàíåå ìåõàíèçì ðåñòèòóöèè ÿäåð.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äëÿ öèòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà èñïîëüçîâàëè áóòîíû
ãàïëîèäîâ êóêóðóçû (Zea mays) ¹ 4479.4 (Êð640/3 �
Êð620) è ¹ 1505 (Êð704 � Êð701)F2; ãàïëîèäîâ ðè-
ñà (Oryza sativum) ¹ Ñ45 (ñîðò Ñåðïàíòèí � ñîðò Ëè-
ìàí); ïøåíè÷íî-ïûðåéíîãî ãèáðèäà ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ
(ÏÏÃ F1) ¹ 1-2-1 (Triticum durum ñîðòà Àëòàéêà � Agro-
pyron glaucum). Ãàïëîèäû êóêóðóçû áûëè ïîëó÷åíû ìå-
òîäàìè ãàïëîèíäóêöèè, ãàïëîèäû ðèñà — ìåòîäîì êóëü-
òóðû ïûëüíèêîâ. Áóòîíû íà ñòàäèè ìåéîçà ôèêñèðîâàëè

2 0 0 7 Ö È Ò Î Ë Î Ã È ß Ò î ì 49, ¹ 8

690



ìîäèôèöèðîâàííûì ôèêñàòîðîì Íàâàøèíà (Wada, Ku-
sunoki, 1964) ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå â òå÷åíèå 1 ñóò
è õðàíèëè â ôèêñàòîðå. Äàâëåíûå àöåòîêàìèíîâûå ïðå-
ïàðàòû ïûëüíèêîâ ãîòîâèëè ïî ñòàíäàðòíîé ìåòîäèêå.
Äëÿ íàáëþäåíèé èñïîëüçîâàëè ìèêðîñêîï Olympus
RX50, îá. 100�, îê. 10�. Èçîáðàæåíèÿ ðåãèñòðèðîâàëè
íà êîìïüþòåðå ñ ïîìîùüþ CCD-êàìåðû AxioCam HRC è
ïðîãðàììíîãî îáåñïå÷åíèÿ Axiovision (Carl Zeiss). Èçîá-
ðàæåíèÿ â Photoshop íå îáðàáàòûâàëè.

Ðåçóëüòàòû

Â àíîìàëüíîì ìåéîçå ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ïûëüöû
(ÌÊÏ) ãàïëîèäîâ è îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïîêî-
ëåíèÿ ðàçëè÷íûõ âèäîâ çëàêîâ íàì óäàëîñü âûÿâèòü ëþ-
áîïûòíóþ àíîìàëèþ â ïðîôàçå I — íåñïîñîáíîñòü õðî-
ìîñîì âûéòè èç êîíôèãóðàöèè «áóêåòà» ïðè ïåðåõîäå îò
çèãîòåíû ê ðàííåé ïàõèòåíå, à òàêæå íà ïîñëåäóþùèõ
ïîäñòàäèÿõ ïðîôàçû. Ýòîò ôåíîòèï áûë åäèíîîáðàçíûì
âî âñåõ èçó÷åííûõ íàìè ôîðìàõ êàê â ïåðâè÷íîì ìîðôî-
ëîãè÷åñêîì íàðóøåíèè (àðåñò õðîìîñîì â «áóêåòå»), òàê
è â åãî ïëåéîòðîïíûõ ïîñëåäñòâèÿõ â âèäå ðåçêî íå-
ðàâíîìåðíîãî ðàñõîæäåíèÿ óíèâàëåíòîâ ê ïîëþñàì âå-
ðåòåíà è íåðàâíîãî ðàçäåëåíèÿ öèòîïëàçìû. ×àñòîòà
âñòðå÷àåìîñòè ÌÊÏ ñ áëîêîì õðîìîñîì â êîíôèãóðàöèè
«áóêåòà» â èçó÷åííûõ â íàñòîÿùåé ðàáîòå ãåíîòèïàõ âà-
ðüèðîâàëà îò 30 äî 80 %.

Â ïðîôàçå ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ÌÊÏ
ñðåäíåñòàòèñòè÷åñêèõ, èëè «êîíòðîëüíûõ», ãàïëîèäîâ è
àëëîãàïëîèäîâ (êàêîâûìè ÿâëÿþòñÿ îòäàëåííûå ãèáðè-
äû ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ) áëîêèðîâàíû ïðîöåññû ñèíàïñè-
ñà, íî âíóòðèÿäåðíûå ïåðåìåùåíèÿ õðîìîñîì, êàê ïðà-
âèëî, íå íàðóøåíû. Â çèãîòåíå õðîìîñîìû êîíñîëèäèðó-
þòñÿ â îãðàíè÷åííîé îáëàñòè ÿäðà, âïëîòíóþ ê ÿäåðíîé
îáîëî÷êå, â âèäå ïëîòíîãî êîíãëîìåðàòà (ðèñ. 1, ä). Çà-
òåì, â ðàííåé ïàõèòåíå, ýòîò êîíãëîìåðàò ðàçðûõëÿåòñÿ,
è â ñðåäíåé ïàõèòåíå õðîìîñîìû ðàñïðåäåëÿþòñÿ ïî âñå-
ìó îáúåìó ÿäðà (ðèñ. 1, à). Çàòåì îíè êîìïàêòèçèðóþòñÿ è
â äèàêèíåçå ðàâíîìåðíî ðàñïðåäåëÿþòñÿ â ÿäðå (ðèñ. 1, á;
2, à, ä). Öèòîñêåëåò â ýòî âðåìÿ ôîðìèðóåò ïåðèíóêëåàð-
íóþ ñòðóêòóðó â âèäå ìåðèäèîíàëüíî îðèåíòèðîâàííîãî
êîëüöà (ðèñ. 1, á; 2, ä). Ïîñëå ðàñïàäà ÿäåðíîé îáîëî÷êè,
â ïðîìåòàôàçå, ïåðèíóêëåàðíîå êîëüöî ðàñïàäàåòñÿ íà îò-
äåëüíûå ôèáðèëëû (ðèñ. 2, å), êîòîðûå âõîäÿò â çîíó áûâ-
øåãî ÿäðà. Òàì îíè ïðèêðåïëÿþòñÿ ê êèíåòîõîðàì õðî-
ìîñîì è íà÷èíàþò ôîðìèðîâàíèå âåðåòåíà äåëåíèÿ. Íà
ýòîé ñòàäèè (ñðåäíÿÿ ïðîìåòàôàçà) õðîìîñîìû õàîòè÷íî
ðàçáðîñàíû â öåíòðå êëåòêè, òàê æå õàîòè÷íî îðèåíòèðî-
âàíû ôèáðèëëû öèòîñêåëåòà (ðèñ. 2, æ). Çàòåì èç ýòîé õà-
îòè÷íîé ôèãóðû ïóòåì ïåðåìåùåíèÿ ôèáðèëë â ïðîñòðàí-
ñòâå êëåòêè ôîðìèðóåòñÿ áèïîëÿðíîå âåðåòåíî äåëåíèÿ
(ðèñ. 1, â; 2, ç). Óíèâàëåíòû ïðàêòè÷åñêè âñåãäà îðèåíòè-
ðîâàíû ðåäóêöèîííî, ò. å. íåñóò îäèí íåðàñùåïëåííûé
êèíåòîõîð, òàê ÷òî êàæäûé óíèâàëåíò ñîåäèíÿåòñÿ òîëüêî
ñ îäíèì ïîëþñîì âåðåòåíà. Óíèâàëåíòû ñëó÷àéíûì îá-
ðàçîì ðàñïðåäåëÿþòñÿ ìåæäó ïîëþñàìè, íî ðåçêî íåðàâ-
íîìåðíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ïðè ýòîì íå íàáëþäàåòñÿ
(ðèñ. 1, ã), òàê ÷òî àíåóïëîèäíûå òåëîôàçíûå ãðóïïû õðî-
ìîñîì è äî÷åðíèå ÿäðà èìåþò îäèíàêîâûå ðàçìåðû. Öè-
òîêèíåç ïðîèñõîäèò íà ýêâàòîðå òåëîôàçíîãî âåðåòåíà, è
ôîðìèðóåòñÿ äèàäà. Êëåòêè — ÷ëåíû äèàä — äåëÿòñÿ
óæå áåç âñÿêèõ çàòðóäíåíèé âî âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì äå-
ëåíèè, è ïðîäóêòàìè ìåéîçà ÿâëÿþòñÿ òåòðàäû ñ àíåóï-
ëîèäíûìè êëåòêàìè-÷ëåíàìè. Òàêóþ ñõåìó ïîâåäåíèÿ

õðîìîñîì è öèòîñêåëåòà â ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ìû íå-
èçìåííî íàáëþäàëè â äåñÿòêàõ ðàçëè÷íûõ ãåíîòèïîâ
ãàïëîèäîâ è îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ
ðàçëè÷íûõ âèäîâ çëàêîâ.

Â ìåéîçå ó ãàïëîèäîâ è àëëîãàïëîèäîâ ðàçëè÷íûõ
âèäîâ çëàêîâ ñ àðåñòîì õðîìîñîì â êîíôèãóðàöèè «áóêå-
òà» ìåéîòè÷åñêîå äåëåíèå ïðîèñõîäèò ñëåäóþùèì îáðà-
çîì. Â ìåéîçå ó èçó÷åííûõ ãàïëîèäîâ íàáëþäàåòñÿ ïîë-
íûé àñèíàïñèñ; ó èçó÷åííûõ àëëîãàïëîèäîâ ÷èñëî áèâà-
ëåíòîâ íà êëåòêó íå ïðåâûøàåò 0.05. Íà ñòàäèè çèãîòåíû
ôîðìèðóåòñÿ ìîðôîëîãè÷åñêè íîðìàëüíûé «áóêåò»
(ðèñ. 1, ä). Êàê â ïàõèòåíå, òàê è â äèàêèíåçå õðîìîñîìû
íå ðàñïðåäåëÿþòñÿ ðàâíîìåðíî âíóòðè ÿäðà, íî îñòàþòñÿ
ëîêàëèçîâàííûìè â åãî îãðàíè÷åííîé îáëàñòè â âèäå
ïëîòíîé ãðóïïû (ðèñ. 1, å; 2, á, è). Íàðÿäó ñ ýòèì â äèà-
êèíåçå âñòðå÷àþòñÿ êëåòêè, â êîòîðûõ îäíà (èëè íåñêî-
ëüêî) õðîìîñîìà ëåæèò îòäåëüíî îò ýòîé ãðóïïû. Ðåîð-
ãàíèçàöèÿ öèòîñêåëåòà èç ñèñòåìû ðàäèàëüíûõ ôèáðèëë
â ïåðèíóêëåàðíîå êîëüöî ïðîèñõîäèò íîðìàëüíî
(ðèñ. 2, è). Ïîñëå ðàñïàäà ÿäåðíîé îáîëî÷êè öèòîñêåëåò-
íîå êîëüöî ðàñïàäàåòñÿ íà îòäåëüíûå ôèáðèëëû, êîòî-
ðûå âõîäÿò â çîíó áûâøåãî ÿäðà (ðèñ. 2, ê). Ðàñïàä êîëü-
öà íà÷èíàåòñÿ â îáëàñòè, ïðîòèâîïîëîæíîé òîé çîíå
ÿäðà, ãäå íàõîäÿòñÿ õðîìîñîìû. Âìåñòî õàîòè÷åñêè öè-
òîñêåëåòíîé ôèãóðû â ñðåäíåé ïðîìåòàôàçå â êëåòêàõ ñ
àðåñòîì õðîìîñîì â «áóêåòå» ôîðìèðóåòñÿ êîíè÷åñêàÿ
ìîíîïîëÿðíàÿ ôèãóðà â âèäå ïîëóâåðåòåíà (ðèñ. 2, ê, ë).
Îíà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñîâîêóïíîñòü êèíåòîõîðíûõ
ôèáðèëë ñ ïðèñîåäèíåííûìè íà îäíîì èõ êîíöå óíèâà-
ëåíòàìè. Ïðîòèâîïîëîæíûå êîíöû ôèáðèëë êîíâåðãèðî-
âàíû è îáðàçóþò ïîëþñ ïîëóâåðåòåíà. Ïî êðàÿì ýòîé ôè-
ãóðû ôîðìèðóþòñÿ ôèáðèëëû âåðåòåíà, íå ñîåäèíåííûå
ñ õðîìîñîìàìè (ðèñ. 2, ë). Â õîäå ïðîìåòàôàçû ôîðìèðó-
åòñÿ áèïîëÿðíîå âåðåòåíî äåëåíèÿ ñ ðåçêî íåðàâíîìåð-
íûì ðàñïðåäåëåíèåì óíèâàëåíòîâ ìåæäó ïîëþñàìè
(ðèñ. 1, æ, ç; 2, ì, í). Ñåãðåãàöèÿ óíèâàëåíòîâ â àíàôàçå
ñîîòâåòñòâåííî ïðîèñõîäèò òàêæå íåðàâíîìåðíî, òàê ÷òî
ïîäàâëÿþùåå èõ áîëüøèíñòâî îòõîäèò ê îäíîìó ïîëþñó
(ðèñ. 1, æ, ç; 2, â, í, ï, ð). Â ÷àñòè êëåòîê ê îäíîìó èç ïî-
ëþñîâ ìîãóò îòõîäèòü âñå óíèâàëåíòû (ðèñ. 1, è—ì;
2, î). Â òåëîôàçå íà ýêâàòîðå áèïîëÿðíîãî âåðåòåíà ôîð-
ìèðóåòñÿ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà è íà÷èíàåòñÿ öåíòðîáåæ-
íîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà (ðèñ. 1, ê). Â ðåçóëüòàòå öè-
òîêèíåçà îáðàçóåòñÿ äèàäà ñ ðåçêî ðàçíîâåëèêèìè
êëåòêàìè è ÿäðàìè èëè ñ ðàçëè÷íûì ÷èñëîì ìèêðî-
ÿäåð (ðèñ. 2, ï, ð). Â òåõ æå êëåòêàõ, ãäå ê îäíîìó ïîëþ-
ñó îòîøëè âñå õðîìîñîìû, äèàäà ñîñòîèò èç êëåòêè ñ ðåñ-
òèòóöèîííûì ÿäðîì è áåçúÿäåðíîãî öèòîïëàñòà
(ðèñ. 1, è—ì). Çà÷àñòóþ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà íå ñòðîèò-
ñÿ, õîòÿ öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà ìîæåò
ïðîèñõîäèòü. Â ðåçóëüòàòå òàêîãî íàðóøåíèÿ öèòîêèíåçà
ôîðìèðóþòñÿ äâóÿäåðíûå ìîíàäû ñ ðàçíîâåëèêèìè ÿä-
ðàìè (ðèñ. 1, î; 2, ã, ð). Âòîðîå ìåéîòè÷åñêîå äåëåíèå
ñàìî ïî ñåáå ïðîèñõîäèò áåç îòêëîíåíèé, â ðåçóëüòàòå
ôîðìèðóþòñÿ òåòðàäû ñ ðàçíîâåëèêèìè êëåòêàìè-÷ëåíà-
ìè. Èç êëåòîê ñ ðåñòèòóöèîííûìè ÿäðàìè îáðàçóþòñÿ
ïîòåíöèàëüíî æèçíåñïîñîáíûå ïðîäóêòû ìåéîçà.

Îáñóæäåíèå

Îïèñàííûé â íàñòîÿùåé ðàáîòå õîä àíîìàëüíîãî
ìåéîçà ñ ìîíîïîëÿðíîé ñåãðåãàöèåé óíèâàëåíòîâ â áèïî-
ëÿðíîì âåðåòåíå èíòåðåñåí â äâóõ àñïåêòàõ. Âî-ïåðâûõ,
ýòîò ôåíîòèï èíôîðìàòèâåí ñ òî÷êè çðåíèÿ ìåõàíèçìîâ
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ôîðìèðîâàíèÿ âåðåòåíà äåëåíèÿ â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå
è, êðîìå òîãî, ÿâëÿåòñÿ îñíîâîé îðèãèíàëüíîãî ìåõàíèç-
ìà ìåéîòè÷åñêîé ðåñòèòóöèè.

Ïðèñóòñòâèå â êëåòêàõ âûñøèõ ðàñòåíèé öåíòðîñî-
ìû — ñòðóêòóðû, ðåãóëèðóþùåé öèêë ïåðåñòðîåê öèòî-
ñêåëåòà, — îñòàåòñÿ äî ñèõ ïðåäìåòîì äèñêóññèé (Mazia,
1987; Baluska et al., 2004). Íåîïðåäåëåííîñòü óñóãóáëÿåò-
ñÿ íåäîñòàòêîì èíôîðìàöèè î ïåðåõîäíûõ ñòàäèÿõ ïåðå-
ñòðîåê öèòîñêåëåòà èç îäíîé ñòðóêòóðû â äðóãóþ â õîäå

äåëåíèÿ èëè äèôôåðåíöèðîâêè ðàñòèòåëüíîé êëåòêè.
Â ÷àñòíîñòè, ìíîãèå ýòàïû ïîñòðîåíèÿ àíàñòðàëüíîãî âå-
ðåòåíà îñòàþòñÿ äî ñèõ ïîð íåèçâåñòíûìè. Â ýòèõ óñëî-
âèÿõ àíàëèç ìîðôîãåíåçà ðàçëè÷íûõ òèïîâ àíîìàëüíûõ
âåðåòåí îêàçûâàåòñÿ âåñüìà èíôîðìàòèâíûì (Øàìèíà,
2005). Â ýóêàðèîòíîé êëåòêå âåðåòåíî äåëåíèÿ ñòðîèòñÿ
â ðåçóëüòàòå âçàèìîäåéñòâèÿ öèòîñêåëåòà è õðîìîñîì,
òàê ÷òî àíîìàëèè õðîìîñîìíîãî öèêëà ìîãóò ïðèâîäèòü
ê ôîðìèðîâàíèþ àíîìàëüíûõ âåðåòåí. Òàê, óíèâàëåíò-

692 Í. Â. Øàìèíà, Æ. Ì. Ìóõèíà è äð.

Ðèñ. 1. Ìåéîòè÷åñêîå äåëåíèå â ìàòåðèíñêèõ êëåòêàõ ïûëüöû (ÌÊÏ) ãàïëîèäîâ êóêóðóçû ñ îáû÷íûì ïîâåäåíèåì õðîìîñîì
â ïðîôàçå I (à—ã, ãàïëîèä ¹ 4479-2) è ñ àðåñòîì õðîìîñîì â êîíôèãóðàöèè «áóêåòà» (ä—ð, ãàïëîèä ¹ 4479.4).

à — ñðåäíÿÿ ïàõèòåíà; á — äèàêèíåç; â — âåðåòåíî íà ñòàäèè óñëîâíîé ìåòàôàçû; ã — ñðåäíÿÿ—ïîçäíÿÿ àíàôàçà; ä — çèãîòåíà, êîíôèãóðàöèÿ «áóêå-
òà»; å — äèàêèíåç ñ êîìïàêòíî ëîêàëèçîâàííûìè óíèâàëåíòàìè; æ, ç — äâà ôîêóñíûõ «ñðåçà» îäíîé êëåòêè íà ñòàäèè àíàôàçû; âèäíî ðåçêî íåðàâíî-
ìåðíîå ðàñõîæäåíèå õðîìîñîì ê ïîëþñàì; è — ïîçäíÿÿ àíàôàçà â ÌÊÏ, ãäå âñå óíèâàëåíòû îòõîäÿò ê îäíîìó ïîëþñó; ê — òåëîôàçà I â êëåòêå ñ ìîíî-
ïîëÿðíîé ñåãðåãàöèåé óíèâàëåíòîâ; ïðîèñõîäÿò öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà è ôîðìèðîâàíèå êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè; ë — àíîìàëüíàÿ äèà-
äà — ïðîäóêò äåëåíèÿ ÌÊÏ ñ ìîíîïîëÿðíîé ñåãðåãàöèåé óíèâàëåíòîâ, — ñîñòîÿùàÿ èç êëåòêè ñ ðåñòèòóöèîííûì ÿäðîì è áåçúÿäåðíîãî öèòîïëàñòà;
ì — àíàôàçà II â ðàññå÷åííîé ìîíàäå, ñôîðìèðîâàâøåéñÿ â ðåçóëüòàòå ìîíîïîëÿðíîé ñåãðåãàöèè óíèâàëåíòîâ è íåïîëíîãî öèòîêèíåçà; í — ÌÊÏ íà
ñòàäèè àíàôàçû I ñ ðåçêî íåðàâíîìåðíûì ðàñïðåäåëåíèåì óíèâàëåíòîâ ìåæäó ïîëþñàìè âåðåòåíà; î — äâóÿäåðíàÿ ìîíàäà â èíòåðêèíåçå ñ íåðàâíîâå-

ëèêèìè ÿäðàìè; ï — äèàäà ñ ðàçíîâåëèêèìè êëåòêàìè-÷ëåíàìè è íåðàâíûì ÷èñëîì ìèêðîÿäåð; ð — àíîìàëüíàÿ òåòðàäà.



íîå ñîñòîÿíèå õðîìîñîì â ñî÷åòàíèè ñ òàêèì íàðóøåíè-
åì öèòîñêåëåòíîãî öèêëà, êàê áëîê ñîåäèíåíèÿ (+)-êîí-
öîâ ìèêðîòðóáî÷åê (ÌÒ), ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ ìî-
íîïîëÿðíûõ âåðåòåí â ïåðâîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè
ÌÊÏ îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ (Shamina
et al., 2003). Àñèíàïòè÷åñêèé ìåéîç ïðàêòè÷åñêè âñåãäà
õàðàêòåðèçóåòñÿ ôîðìèðîâàíèåì C- è S-îáðàçíûõ èçîã-
íóòûõ âåðåòåí (Iwanaga, 1984; Øàìèíà è äð., 2003). Ñëè-
ïàíèå õðîìîñîì â ìåéîòè÷åñêîé ïðîôàçå âûçûâàåò ôîð-
ìèðîâàíèå ïîâûøåííîãî ïðîöåíòà òðåõïîëþñíûõ ôèãóð

â ïðîìåòàôàçå è òðåõïîëþñíûõ âåðåòåí (Staiger, Cande,
1993; Øàìèíà è äð., 2005).

Îïèñàííûé â íàñòîÿùåé ðàáîòå àíîìàëüíûé ôåíî-
òèï äåìîíñòðèðóåò âëèÿíèå ñîõðàíåííîé äîïðîìåòàôàç-
íîé îðèåíòàöèè óíèâàëåíòîâ (â êîíôèãóðàöèè «áóêåòà»)
íà ôóíêöèþ âåðåòåíà â àíàôàçå. Ïîñëå çàâåðøåíèÿ ñè-
íàïñèñà, ïðîöåññ êîòîðîãî îñóùåñòâëÿåòñÿ â êîíôèãóðà-
öèè «áóêåòà», õðîìîñîìû âíîâü ðàâíîìåðíî ðàñïðåäåëÿ-
þòñÿ â ïðîñòðàíñòâå ÿäðà, â ðåçóëüòàòå ÷åãî «áóêåò» ðàñ-
ïàäàåòñÿ. Àíàëèç ìåéîçà ó òðèïëîèäîâ ïîêàçàë, ÷òî â
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Ðèñ. 2. Ìåéîç â ìàòåðèíñêèõ êëåòêàõ ïûëüöû (ÌÊÏ) ãàïëîèäà ðèñà ¹ C45 (á—ã) è ïøåíè÷íî-ïûðåéíîãî àëëîãàïëîèäà ÏÏÃ F1
¹ 1-2-1 (è—ð) ñ àðåñòîì õðîìîñîì â êîíôèãóðàöèè «áóêåòà».

à — ÌÊÏ îáû÷íîãî ãàïëîèäà ðèñà íà ñòàäèè äèàêèíåçà: óíèâàëåíòû ðàâíîìåðíî ðàñïðåäåëåíû â ÿäðå; á — ÌÊÏ ãàïëîèäà C45 â äèàêèíåçå: õðîìîñî-
ìû êîíñîëèäèðîâàíû â ïëîòíóþ ãðóïïó; â — ðåçêî íåðàâíîìåðíîå ðàñõîæäåíèå óíèâàëåíòîâ ê ïîëþñàì áèïîëÿðíîãî âåðåòåíà; ã — äâóÿäåðíàÿ ìîíà-
äà ñ ðàçíîâåëèêèìè ÿäðàìè â èíòåðêèíåçå; ä—ç — ïåðâîå ìåéîòè÷åñêîå äåëåíèå â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ñ îáû÷íûì ïîâåäåíèåì õðîìîñîì â ïðîôàçå I; ä — äèà-
êèíåç; å — ðàííÿÿ ïðîìåòàôàçà I; æ — ñðåäíÿÿ ïðîìåòàôàçà, èëè õàîòè÷åñêàÿ ñòàäèÿ; ç — áèïîëÿðíîå âåðåòåíî â ìåòàôàçå I; è—ð — ìåéîç â ÌÊÏ ÏÏÃ
¹ 1-2-1 ñ àðåñòîì õðîìîñîì â êîíôèãóðàöèè «áóêåòà»: è — äèàêèíåç, õðîìîñîìû êîíñîëèäèðîâàíû â êîìïàêòíóþ ãðóïïó; ê, ë — êîíè÷åñêèå ìîíîïî-
ëÿðíûå ôèãóðû â ïðîìåòàôàçå; ì — áèïîëÿðíîå âåðåòåíî â ìåòàôàçå ñ ðåçêî íåðàâíîìåðíûì ðàñïðåäåëåíèåì óíèâàëåíòîâ ìåæäó ïîëþñàìè; í—ï —

íåðàâíîìåðíîå ðàñõîæäåíèå óíèâàëåíòîâ ê ïîëþñàì áèïîëÿðíîãî âåðåòåíà; ð — äâóÿäåðíàÿ ìîíàäà â èíòåðêèíåçå ñ ðàçíîâåëèêèìè ÿäðàìè.



ïåðâóþ î÷åðåäü ïîêèäàþò «áóêåò» ïîëíîñòüþ ñôîðìè-
ðîâàííûå áèâàëåíòû, â òî âðåìÿ êàê óíèâàëåíòíûå õðî-
ìîñîìû çàäåðæèâàþòñÿ â ýòîé êîíôèãóðàöèè (Rasmus-
sen, 1977; Oliveira et al., 1995). Ñîãëàñíî íàøèì íàáëþ-
äåíèÿì, â ìåéîçå ó ãàïëîèäîâ è àëëîãàïëîèäîâ çëàêîâ
ìîðôîëîãè÷åñêàÿ ñòàäèÿ «áóêåòà» ïðàêòè÷åñêè âñåãäà
ïðîäëåíà, íî ïîëíîñòüþ áëîêèðîâàíà ëèøü ó íåñêîëüêèõ
ãåíîòèïîâ, îïèñàííûõ â íàñòîÿùåé ðàáîòå. Ïîêàçàíî,
÷òî íàðóøåíèÿ ñèíàïñèñà ïðîäëåâàþò ñòàäèþ «áóêåòà» â
ìåéîçå ó ìóòàíòîâ äðîææåé è ìûøåé (Scherthan et al.,
1994; Trelles-Sticken et al., 1999), à òàêæå ïðèâîäÿò ê áëî-
êó âûõîäà õðîìîñîì èç ýòîé êîíôèãóðàöèè â àñèíàïòè-
÷åñêîì ìåéîçå ó äðîææåé (Scherthan et al., 1994).

Ðÿä êîñâåííûõ äàííûõ ïîçâîëÿåò ïðåäïîëàãàòü îïðå-
äåëåííóþ ðîëü öèòîñêåëåòà â îáåñïå÷åíèè ñèíàïñèñà ãî-
ìîëîãîâ è ìåéîòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè: ïîêàçàíî, ÷òî
ìèêðîòðóáî÷êîâûå ÿäû âûçûâàþò íàðóøåíèÿ ýòèõ ïðî-
öåññîâ (Bennett, Smith, 1979; Fussell, 1987). Â ñâÿçè ñ
ýòèì íóæíî îòìåòèòü, ÷òî ìû íå íàáëþäàëè èçìåíåíèé â
ïîâåäåíèè öèòîñêåëåòà â ïðîôàçå I ïðè çèãîòåííîì áëî-
êå ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè ôåíîòèïàìè ãàïëîèäîâ è àë-
ëîãàïëîèäîâ çëàêîâ.

Íàøè íàáëþäåíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî îðèåíòèðîâàí-
íîå ðàñïîëîæåíèå óíèâàëåíòîâ â ðàííåé ïðîìåòàôàçå I
(êèíåòîõîðû îáðàùåíû â îäíó ñòîðîíó, òåëîìåðû — â
äðóãóþ) ïðèâîäèò ê ïîÿâëåíèþ íà ýòîé ñòàäèè àíîìàëü-
íûõ ïðîìåòàôàçíûõ ôèãóð, â êîòîðûõ âñå óíèâàëåíòû
ïðèñîåäèíåíû ê ïîëþñó ìîíîïîëÿðíîãî âåðåòåíà. Îäíà-
êî â äàëüíåéøåì âî âñåõ òàêèõ êëåòêàõ ñòðîÿòñÿ áèïî-
ëÿðíûå âåðåòåíà. Ýòî îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî â ñðåäíåé
ïðîìåòàôàçå ïðîèñõîäèò ôîðìèðîâàíèå áèïîëÿðíûõ
öåíòðàëüíûõ ôèáðèëë âåðåòåíà, ïðåäñòàâëÿþùèõ ñîáîé
ïó÷êè ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâëåííûõ ÌÒ, ñîåäèíåííûõ
(+)-êîíöàìè (Shamina, 2005). Â îïèñûâàåìîì ôåíîòèïå
íà ýòî óêàçûâàþò ïðîìåæóòî÷íûå ïðîìåòàôàçíûå ôèãó-
ðû, â êîòîðûõ ìîíîïîëÿðíûé êîíóñ ñîïóòñòâóåò õàîòè÷-
íîé ñèñòåìå ñâîáîäíûõ ôèáðèëë. Äàëåå öåíòðàëüíûå
ôèáðèëëû âåðåòåíà âçàèìîäåéñòâóþò äðóã ñ äðóãîì è
ñ ìîíîïîëÿðíîé ïðîìåòàôàçíîé ôèãóðîé. Â ðåçóëüòàòå
âêëþ÷åíèÿ «êîíóñà» â ñèñòåìó öåíòðàëüíûõ ôèáðèëë
ôîðìèðóåòñÿ áèïîëÿðíîå âåðåòåíî ñ ðåçêî íåðàâíîìåð-
íûì ðàñïðåäåëåíèåì õðîìîñîì ìåæäó ïîëþñàìè. Ýòîò
ôåíîòèï õîðîøî èëëþñòðèðóåò íåçàâèñèìîñòü ôîðìèðî-
âàíèÿ öåíòðàëüíûõ ôèáðèëë àíàñòðàëüíîãî âåðåòåíà îò
õðîìîñîì è êèíåòîõîðíûõ ôèáðèëë. Êðîìå òîãî, îí äå-
ìîíñòðèðóåò íàëè÷èå â ïîçäíåé ïðîìåòàôàçå ïðîöåññà
êîíñîëèäàöèè ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà (Øàìèíà è äð.,
2004), áëàãîäàðÿ êîòîðîìó â äàííîì ôåíîòèïå ôîðìèðó-
åòñÿ îäíî áèïîëÿðíîå âåðåòåíî, à íå ìîíîïîëÿðíîå è áè-
ïîëÿðíîå àâòîíîìíîå (ëèøåííîå õðîìîñîì; Øàìèíà,
2005).

Âàæíåéøèìè ïîñëåäñòâèÿìè îïèñàííûõ àíîìàëèé
äëÿ ãàìåòîãåíåçà ãàïëîèäîâ è àëëîãàïëîèäîâ ÿâëÿþòñÿ
ìåéîòè÷åñêàÿ ðåñòèòóöèÿ ÿäåð è ôîðìèðîâàíèå ïîòåíöè-
àëüíî æèçíåñïîñîáíûõ ïðîäóêòîâ ìåéîçà. Ýòî ïðîèñõî-
äèò áëàãîäàðÿ òðàíñïîðòó âñåõ óíèâàëåíòîâ ê îäíîìó
ïîëþñó áèïîëÿðíîãî âåðåòåíà â àíàôàçå I. Ýòîò ìåõà-
íèçì ðåñòèòóöèè ÿäåð èçâåñòåí äîñòàòî÷íî äàâíî (Bai-
ley, 1940; öèò. ïî: Äàíæàð, 1950), îäíàêî ïðè÷èíà ìîíî-
ïîëÿðíîãî òðàíñïîðòà õðîìîñîì îñòàâàëàñü íåèçâåñò-
íîé. Íå îïðåäåëåíà ýòà ïðè÷èíà òàêæå â ôåíîòèïå
ìåéìóòàíòîâ fusolo è solofuso ó Drosophila (Bucciarelli et
al., 2003). Ðàíåå íàì óäàëîñü ïîêàçàòü, ÷òî â ìåéîçå ó
ÏÏÃ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ è ïøåíè÷íî-ðæàíîé àëëîïëàç-
ìàòè÷åñêîé ëèíèè ìîíîïîëÿðíûé òðàíñïîðò õðîìîñîì

â áèïîëÿðíîì âåðåòåíå îñóùåñòâëÿëñÿ ïî ïðè÷èíå àíî-
ìàëèè â ïðîìåòàôàçå — áëîêà ôîðìèðîâàíèÿ êèíåòî-
õîðíûõ ôèáðèëë âåðåòåíà. Õðîìîñîìû ïðè ýòîì
ïåðåìåùàëèñü åäèíîé ãðóïïîé ê îäíîìó èç ïîëþñîâ âå-
ðåòåíà, ñêîëüçÿ ïî åãî ïîâåðõíîñòè ïëå÷àìè (Ñåðþêîâà è
äð., 2003). Â íàñòîÿùåé ðàáîòå îïèñàí åùå îäèí ìåõà-
íèçì ìîíîïîëÿðíîãî òðàíñïîðòà õðîìîñîì â áèïîëÿð-
íîì âåðåòåíå, íà ýòîò ðàç âûçûâàåìûé ñî÷åòàíèåì äâóõ
àíîìàëèé ìåéîòè÷åñêîé ïðîôàçû: àñèíàïñèñîì è àðåñ-
òîì õðîìîñîì â êîíôèãóðàöèè áóêåòà.

Àâòîðû ïðèçíàòåëüíû Ë. Â. Âûñîöêîé (ÍÃÓ), Ã. Ì. Ñå-
ðþêîâó (ÎìÃÀÓ), Ý. Ð. Çàáèðîâîé, Î. À. Øàöêîé (ÊÍÈ-
ÈÑÕ) è È. Ô. Æèìóëåâó (ÈÖèÃ ÑÎ ÐÀÍ) çà ñîäåéñòâèå â
ïðîâåäåíèè íàñòîÿùåé ðàáîòû.
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BOUQUET ARREST AND ITS CONSEQUENCES FOR ASYNAPTIC MEIOSIS

IN CEREALS — HAPLOIDS AND WIDE HYBRIDS F1
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Arrest of chromosomes at bouquet configuration at zygothene leads to meiotic restitution in some haploids
and allohaploids in cereals: univalents are transported preferentially to one spindle pole in bipolar spindle beca-
use of their oriented position in the beginning of prometaphase.
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