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Ó áîëüøèíñòâà âèäîâ äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé öèòîêèíåç â ÌÊÏ ïðîèñõîäèò îäíîêðàòíî, ïîñëå çàâåð-
øåíèÿ äâóõ öèêëîâ êàðèîêèíåçà, ò. å. ïî ñèìóëüòàííîìó òèïó. Â ñòàòüå ïðåäñòàâëåíû öèòîëîãè÷åñêàÿ
êàðòèíà è ÷àñòîòíûå õàðàêòåðèñòèêè àíîìàëèè, ïðè êîòîðîé öèòîêèíåç â ÷àñòè ÌÊÏ òðàíñãåííûõ ðàñòå-
íèé òàáàêà èíèöèèðîâàëñÿ óæå ïîñëå ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà. Ïîêàçàíî, ÷òî â òàêèõ êëåòêàõ îñíîâíûå
ïðîöåññû ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà, õàðàêòåðíûå äëÿ ñèìóëüòàííîãî òèïà öèòîêèíåçà, îñòàâàëèñü áåç
èçìåíåíèé. Îäíàêî â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïðåæäåâðåìåííîå ðàçäåëåíèå öèòîïëàçìû ïðîèñõîäèëî ñ íà-
ðóøåíèÿìè, ñ îáðàçîâàíèåì ìåìáðàííîãî «òîííåëÿ» èëè «íàäñå÷êè» Óñòàíîâëåíî, ÷òî èíèöèàöèÿ äî-
ïîëíèòåëüíîãî ðàóíäà öèòîêèíåçà íå ÿâëÿåòñÿ ïðåïÿòñòâèåì ê ïðîõîæäåíèþ ÿäåðíîãî öèêëà è öèòîêè-
íåçó ïîñëå âòîðîãî äåëåíèÿ ìåéîçà. Òàêèì îáðàçîì, ïðè äàííîé àíîìàëèè ïðîèñõîäèëà ñìåíà òèïà äåëå-
íèÿ öèòîïëàçìû — ñèìóëüòàííîãî íà ñóêöåññèâíûé.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ìàòåðèíñêèå êëåòêè ïûëüöû, öèòîêèíåç, öèòîñêåëåò, ìèêðîòðóáî÷êè.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÌÊÏ — ìàòåðèíñêèå êëåòêè ïûëüöû, ÌÒ — ìèêðîòðóáî÷êè.

Â õîäå íîðìàëüíîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ó áîëü-
øèíñòâà âèäîâ äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé, ê êîòîðûì îòíîñèò-
ñÿ è òàáàê, öèòîêèíåç ïðîõîäèò ïî ñèìóëüòàííîìó òèïó.
Ïðè òàêîì òèïå öèòîêèíåçà îáðàçîâàíèå äî÷åðíèõ êëå-
òî÷íûõ ìåìáðàí è ðàçäåëåíèå öèòîïëàçìû ÌÊÏ ïðîèñõî-
äÿò îäíîêðàòíî, ïîñëå çàâåðøåíèÿ äâóõ öèêëîâ êàðèîêè-
íåçà, êîãäà â îáùåé öèòîïëàçìå ñôîðìèðóþòñÿ ÷åòûðå
äî÷åðíèõ ÿäðà (Brown, Lemmon, 2001; Äîðîãîâà, Øàìè-
íà, 2005; Øàìèíà, Ñèäîð÷óê, 2006). Ïðàâèëüíàÿ ïðî-
ñòðàíñòâåííàÿ îðèåíòàöèÿ è êîîðäèíàöèÿ äåëåíèÿ ïðè ñè-
ìóëüòàííîì öèòîêèíåçå îáåñïå÷èâàþòñÿ îñîáûì àïïàðà-
òîì, ñîñòîÿùèì èç äî÷åðíèõ ÿäåð â ñîâîêóïíîñòè ñ
ðàäèàëüíîé ñèñòåìîé ÌÒ è îáðàçóþùèì â îáúåìå êëåòêè
ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêèå äîìåíû (Brown, Lemmon,
1996, 2001). Ñ ïîìîùüþ ýòîãî àïïàðàòà ïðîèñõîäÿò äèô-
ôåðåíöèðîâêà öèòîïëàçìû è ìàðêèðîâàíèå îïðåäåëåííûõ
ó÷àñòêîâ öèòîïëàçìû, ãäå äîëæåí ïðîèçîéòè öèòîêèíåç.
Â ñòðóêòóðå ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ äîìåíîâ áîëü-
øîå çíà÷åíèå èìååò àêòèíîâàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ öèòîñêåëå-
òà, êîòîðàÿ, êàê ïðåäïîëàãàåòñÿ, ñëóæèò «ìàòðèöåé» ïðè
ôîðìèðîâàíèè ðàäèàëüíîé ñèñòåìû ÌÒ (Traas et al.,
1989).

Íîðìàëüíîå ïðîõîæäåíèå öèòîêèíåçà êàê ôàçû êëå-
òî÷íîãî öèêëà îáåñïå÷èâàåòñÿ íå òîëüêî ïðàâèëüíîé ïðî-
ñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèåé ïëàíà äåëåíèÿ, ïîëíîöåí-
íûì ôîðìèðîâàíèåì ñèñòåìû ôðàãìîïëàñò—êëåòî÷íàÿ
ïëàñòèíêà, íî è ÷åòêîé âðåìåíí *îé êîîðäèíàöèåé ìåæäó
êàðèî- è öèòîêèíåçîì (Guertin et al., 2002; Äîðîãîâà, Øà-
ìèíà, 2005). Íà÷àëî öèòîêèíåçà äîëæíî áûòü ñîãëàñîâàíî
ñ îêîí÷àíèåì îñíîâíûõ ñîáûòèé ÿäåðíîãî öèêëà. Ðàçîá-
ùåíèå ýòèõ ïðîöåññîâ ìîæåò ïðèâîäèòü ê íàðóøåíèþ
öèêëà êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ è â òîì ÷èñëå ê íåñâîåâðåìåí-

íîìó çàïóñêó öèòîêèíåçà è äàæå ê ñìåíå òèïà äåëåíèÿ öè-
òîïëàçìû (Brown, Lemmon, 1991; Siddiqi et al., 2000;
Magnard et al., 2001).

Ñîâðåìåííûå ìåòîäû âèçóàëèçàöèè ñóáêëåòî÷íûõ
êîìïîíåíòîâ è ìîëåêóëÿðíîãî àíàëèçà ïîçâîëèëè èññëå-
äîâàòü ïðîöåññ öèòîêèíåçà íà âñåõ óðîâíÿõ îðãàíèçàöèè
(Guertin et al., 2002). Òåì íå ìåíåå ìíîãèå ñòðóêòóðíûå è
ôóíêöèîíàëüíûå îñîáåííîñòè öèòîêèíåòè÷åñêîãî àïïà-
ðàòà ðàñòåíèé ïîêà îñòàþòñÿ íåÿñíûìè (Äîðîãîâà, Øàìè-
íà, 2005). Ê ÷èñëó òàêèõ îñîáåííîñòåé îòíîñÿòñÿ, íàïðè-
ìåð, ïðîèñõîæäåíèå è äèíàìèêà ÌÒ ôðàãìîïëàñòà èëè
ìåõàíèçìû âêëþ÷åíèÿ (âûêëþ÷åíèÿ) öèòîêèíåçà íà ñóá-
êëåòî÷íîì è ìîëåêóëÿðíîì óðîâíÿõ. Â ñâÿçè ñ ýòèì àíà-
ëèç ëþáûõ àíîìàëèé êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ ïðåäñòàâëÿåò
èíòåðåñ â ñâåòå ðåøåíèÿ ïðîáëåìû ïðîñòðàíñòâåííî-âðå-
ìåíí *îé ðåãóëÿöèè öèòîêèíåçà.

Â ëàáîðàòîðèè ãåòåðîçèñà ðàñòåíèé âûäåëåíû òðàíñ-
ãåííûå ðàñòåíèÿ òàáàêà Nicotiana tabacum L., ëèíèÿ SR1,
â ÌÊÏ êîòîðûõ íàáëþäàëñÿ ñëîæíûé êîìïëåêñ íàðóøå-
íèé ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ. Îäíî èç òàêèõ íàðóøåíèé —
öèòîêèíåç ïîñëå ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà. Â äàííîé ðàáî-
òå ïðåäñòàâëåíà öèòîëîãè÷åñêàÿ êàðòèíà ýòîãî íàðóøåíèÿ
íà êëåòî÷íîì óðîâíå, à òàêæå èññëåäîâàíû äèíàìèêà ÌÒ
öèòîñêåëåòà â ÌÊÏ òàáàêà è åãî âîçìîæíàÿ ðîëü â ôîð-
ìèðîâàíèè ýòîãî ïðèçíàêà.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ìàòåðèàëîì äëÿ èññëåäîâàíèé ñëóæèëè òðàíñãåííûå
ðàñòåíèÿ òàáàêà ñ ìóòàíòíûì ôåíîòèïîì, îáîçíà÷åííûå
êàê Res61, Res73, Res79, 16.70 è 121.86. Äàííûå ðàñòåíèÿ
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áûëè âûäåëåíû íàìè ðàíåå èç ñåðèè íåçàâèñèìî ïîëó÷åí-
íûõ òðàíñôîðìàíòîâ è ÿâëÿëèñü ñïîíòàííûìè ïîëèïëîè-
äàìè ñ èçìåíåííîé ìîðôîëîãèåé öâåòêîâ è ïîíèæåííûì
óðîâíåì ìóæñêîé ôåðòèëüíîñòè (Äåéíåêî è äð., 2000; Ñè-
äîð÷óê è äð., 2007). Äëÿ ñðàâíèòåëüíîãî àíàëèçà ïðè âû-
ÿâëåíèè îñîáåííîñòåé öèòîêèíåçà ó âûøåîáîçíà÷åííîé
ãðóïïû èñïîëüçîâàëè ðàñòåíèÿ èñõîäíîé ëèíèè SR1 (êîí-
òðîëü 1), ðåãåíåðàíòû (êîíòðîëü 2) , òðàíñôîðìàíòû ñ íå-
èçìåíåííîé ìîðôîëîãèåé öâåòêà (êîíòðîëü 3) è íåòðàíñ-
ãåííûå ðàñòåíèÿ ñ óäâîåííûì ÷èñëîì õðîìîñîì (êîíò-
ðîëü 4). Ðåãåíåðàíòû è òðàíñôîðìàíòû áûëè ïîëó÷åíû èç
ëèñòîâûõ ýêñïëàíòîâ ëèíèè SR1 ïî ñòàíäàðòíîé ìåòîäè-
êå (Horsch et al., 1985). Äëÿ óäâîåíèÿ ÷èñëà õðîìîñîì è
ïîëó÷åíèÿ ïîëèïëîèäíûõ ôîðì ñåìåíà òàáàêà (ëèíèÿ
SR1) îáðàáàòûâàëè êîëõèöèíîì ïî èçâåñòíîé ìåòîäèêå
(Smiley, Stokes, 1966). Ðàñòåíèÿ âûðàùèâàëè â óñëîâèÿõ
ãèäðîïîííîé òåïëèöû ñ ôîòîïåðèîäîì 16 ÷ äåíü è 8 ÷
íî÷ü, ïðè òåìïåðàòóðàõ 22 °Ñ äíåì è 18 °Ñ íî÷üþ.

Äëÿ àíàëèçà ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ áóòîíû öâåòêîâ
òàáàêà ôèêñèðîâàëè ïî Êàðíóà (3 ÷àñòè 96%-íîãî ýòàíîëà
è 1 ÷àñòü ëåäÿíîé óêñóñíîé êèñëîòû) â òå÷åíèå 1 ñóò.
Ôèêñèðîâàííûé ìàòåðèàë äâàæäû ïðîìûâàëè 70%-íûì
ýòàíîëîì ïî 2—3 ÷ è õðàíèëè â 70%-íîì ýòàíîëå ïðè
4 °Ñ. Öèòîëîãè÷åñêèé àíàëèç ñòàäèé ìåéîçà ïðîâîäèëè íà
äàâëåíûõ ïðåïàðàòàõ ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ïûëüöû (ÌÊÏ)
òàáàêà ïðè îêðàøèâàíèè 4%-íûì óêñóñíîêèñëûì êàðìè-
íîì. Äëÿ êàæäîãî ðàñòåíèÿ àíàëèçèðîâàëè ïûëüíèêè èç
3—4 áóòîíîâ. ×àñòîòó êëåòîê ñ ïðåæäåâðåìåííûì ðàçäå-
ëåíèåì öèòîïëàçìû ïîäñ÷èòûâàëè â ïåðâîì äåëåíèè ìåé-
îçà â 1000—2500 ìåéîöèòàõ äëÿ êàæäîãî ïûëüíèêà.

Ñòðóêòóðó òóáóëèíîâîãî öèòîñêåëåòà àíàëèçèðîâàëè â
ìåéîöèòàõ èç ïûëüíèêîâ, îòîáðàííûõ íà íåîáõîäèìîé ñòà-
äèè è çàôèêñèðîâàííûõ 4%-íûì ïàðàôîðìàëüäåãèäîì â
K-ôîñôàòíîì áóôåðíîì ðàñòâîðå (pH 6.8) ïðè êîìíàòíîé
òåìïåðàòóðå â òå÷åíèå 1—2 ÷. Êàëëîçíóþ îáîëî÷êó óäàëÿ-
ëè ñìåñüþ ôåðìåíòîâ (1 % ïåêòèíàçû è 3 % öåëëþëàçû).
Âèçóàëèçàöèþ öèòîñêåëåòà â ÌÊÏ ðàñòåíèé òàáàêà ïðîâî-
äèëè ñ èñïîëüçîâàíèåì ïåðâè÷íûõ àíòèòåë íà á-òóáóëèí
(monoclonal anti-á-tubulin, clone B-5-1-2, SIGMA, product
number T5168) è âòîðè÷íûõ àíòèòåë (anti-mouse IgG FITC
conjugate, SIGMA, product number F0257). Õðîìîñîìû
îêðàøèâàëè DAPI (1 ìêã/ìë) â 20%-íîì ãëèöåðèíå.

Ôîòîãðàôèè â ïðîõîäÿùåì ñâåòå äåëàëè íà ìèêðîñêî-
ïå Aksioskop 2 plus ñ ïîìîùüþ ôîòîíàñàäêè ÌÑ 80 ïðè
óâåëè÷åíèè (îáúåêòèâ � îêóëÿð) 1000�. Ôëóîðåñöåíò-
íûå ôîòîãðàôèè äåëàëè íà ìèêðîñêîïå Aksioskop 2 plus ñ
ïîìîùüþ ôîòîíàñàäêè AxioCam HRc ïðè óâåëè÷åíèè
(îáúåêòèâ � îêóëÿð) 1000�.

Ðåçóëüòàòû

× à ñ ò î ò à ï ð å æ ä å â ð å ì å í í î ã î ö è ò î ê è í å ç à.
Ïðåæäåâðåìåííûé öèòîêèíåç íàáëþäàëñÿ â ÌÊÏ ó âñåõ
ïðîàíàëèçèðîâàííûõ òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé òàáàêà ñ ìó-
òàíòíûì ôåíîòèïîì. Êàê âèäíî èç äàííûõ, ïðåäñòàâëåí-
íûõ â òàáëèöå, ÷àñòîòà ïðîÿâëåíèÿ ýòîãî ïðèçíàêà âàðüè-
ðîâàëà â íåçíà÷èòåëüíûõ ïðåäåëàõ îò ìèíèìàëüíîãî
çíà÷åíèÿ 0.8 % ó ðàñòåíèÿ Res73 äî ìàêñèìàëüíîãî çíà-
÷åíèÿ 3.7 % ó ðàñòåíèÿ Res61. Â ñðåäíåì æå äàííàÿ àíî-
ìàëèÿ âñòðå÷àëàñü â àíàëèçèðóåìîé ãðóïïå ñ ÷àñòîòîé
2.0 ± 0.5 %.

Íè â îäíîé èç êîíòðîëüíûõ ãðóïï ðàñòåíèé ñ íîðìà-
ëüíûì ôåíîòèïîì, õàðàêòåðèçîâàâøèõñÿ ñòàíäàðòíûì
÷èñëîì õðîìîñîì (êîíòðîëè 1—3), ðàâíî êàê è â ãðóïïå

íåòðàíñãåííûõ ðàñòåíèé ñ óäâîåííûì ÷èñëîì õðîìîñîì
(êîíòðîëü 4), äàííîé àíîìàëèè îáíàðóæåíî íå áûëî. Öè-
òîêèíåç â ÌÊÏ ýòèõ ðàñòåíèé ïðîõîäèë îáû÷íûì îáðà-
çîì ïî ñèìóëüòàííîìó òèïó ïîñëå äâóõ ðàóíäîâ êàðèîãå-
íåçà (ñì. òàáëèöó).

Îñîáî ñëåäóåò îòìåòèòü ðàñòåíèå Res61, õàðàêòåðèçî-
âàâøååñÿ ìàêñèìàëüíûì ïðîÿâëåíèåì ïðåæäåâðåìåííîãî
öèòîêèíåçà (ñì. òàáëèöó). Â îòäåëüíûõ ïûëüíèêàõ äàííî-
ãî ðàñòåíèÿ öèòîêèíåç ïîñëå ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà íà-
áëþäàëñÿ ñ ÷àñòîòîé áîëåå 60 %. Îäíàêî ÿâëåíèå ýòî íî-
ñèëî ñïîðàäè÷åñêèé õàðàêòåð, è ïðè÷èíû åãî íå âïîëíå
ïîíÿòíû.

Ö è ò î ë î ã è ÷ å ñ ê à ÿ ê à ð ò è í à ï ð å æ ä å â ð å ì å í -
í î ã î ö è ò î ê è í å ç à. Â áîëüøåé ÷àñòè ÌÊÏ ó èçó÷åííûõ
íàìè ðàñòåíèé òàáàêà ñ ìóòàíòíûì ôåíîòèïîì ïåðâûé ðà-
óíä êàðèîêèíåçà, êàê è ïîëîæåíî, íå çàâåðøàëñÿ ðàçäåëå-
íèåì öèòîïëàçìû (ñì. ðèñóíîê, à). Îäíàêî â ÷àñòè êëåòîê
ýêâàòîðèàëüíàÿ çîíà ìåæäó äî÷åðíèìè ÿäðàìè íåîæèäàí-
íî íà÷èíàëà çàïîëíÿòüñÿ ìåìáðàííûìè ïóçûðüêàìè, íà-
áëþäàëîñü ôîðìèðîâàíèå êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè è äî÷åð-
íèõ ìåìáðàí óæå ïîñëå ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ
(ñì. ðèñóíîê, á). Â íåçíà÷èòåëüíîé ÷àñòè êëåòîê äåëåíèå
ïðîõîäèëî ïîëíîñòüþ è çàêàí÷èâàëîñü ôîðìèðîâàíèåì
îáû÷íîé äèàäû (ñì. ðèñóíîê, â). Îäíàêî â áîëüøèíñòâå
ñëó÷àåâ â ÌÊÏ, ãäå íàáëþäàëñÿ äàííûé ôåíîìåí, äëÿ
ôîðìèðîâàíèÿ ïîëíîöåííîé êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè, âåðî-
ÿòíî, íå áûëî âñåõ íåîáõîäèìûõ óñëîâèé, è îíà áûëà íå
ñïîñîáíà ðàâíîìåðíî ïåðåñå÷ü âñþ öèòîïëàçìó. Äî÷åð-
íèå ìåìáðàíû ÷àùå âñåãî îáðàçîâûâàëèñü â âèäå ïîëîãî
öèëèíäðà, ïðîíèçûâàþùåãî îáúåì öèòîïëàçìû, â ðåçóëü-
òàòå ÷åãî ìû íàçâàëè ýòîò ôåíîìåí «òîííåëüíûé» öèòî-
êèíåç (ñì. ðèñóíîê, ã—å).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî íàëè÷èå ìåìáðàííîãî «òîííå-
ëÿ», ñôîðìèðîâàâøåãîñÿ â ÌÊÏ â êîíöå ïåðâîãî äåëåíèÿ
ìåéîçà, íèêàê íå âëèÿëî íà ïðîõîæäåíèå âòîðîãî äåëå-
íèÿ. Ïîñòðîåíèå ìåòàôàçíûõ ïëàñòèíîê, àíàôàçíîå äâè-
æåíèå õðîìîñîì è ôîðìèðîâàíèå òåëîôàçíûõ ÿäåð ïðîèñ-
õîäèëè îáû÷íûì îáðàçîì áåç îòêëîíåíèé îò íîðìû (ñì.
ðèñóíîê, ã, ä).

Êàê ïðàâèëî, «òîííåëü» ôîðìèðîâàëñÿ ïî öåíòðó
êëåòêè, ðàçäåëÿÿ åå íà óñëîâíûå êîìïàðòìåíòû, â êîòî-
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×àñòîòà ïðîÿâëåíèÿ ïðåæäåâðåìåííîãî öèòîêèíåçà
â ÌÊÏ ðàñòåíèé òàáàêà

Ãðóïïû ðàñòåíèé
Âñåãî
ðàñòå-

íèé

×àñòîòà ïðåæ-
äåâðåìåííîãî
öèòîêèíåçà, %

Òðàíñãåííûå ðàñòåíèÿ
ñ ìóòàíòíûì ôåíî-
òèïîì

Res61 1 3.7

Res79 1 2.6

121.86 1 1.6

16.70 1 1.5

Res73 1 0.8

Ñðåäíåå 7 2.0 � 0.5

Êîíòðîëü 1 (SR1) 3 0

Êîíòðîëü 2 (ðàñòåíèÿ-ðåãåíåðàíòû) 10 0

Êîíòðîëü 3 (òðàíñôîðìàíòû ñ íåèç-
ìåííîé ñòðóêòóðîé öâåòêà)

8 0

Êîíòðîëü 4 (ðàñòåíèÿ ñ óäâîåííûì
÷èñëîì õðîìîñîì, 2n = 96)

3 0
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ðûõ ðàñïîëàãàëèñü äî÷åðíèå ÿäðà. Â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ ôîð-
ìèðîâàíèå äî÷åðíèõ ìåìáðàí ïðîèñõîäèëî íå ïî öåíòðó
ÌÊÏ, à ñî çíà÷èòåëüíûì ñìåùåíèåì ê åå ïåðèôåðèè (ñì.
ðèñóíîê, å). Ðåçóëüòàòîì òàêîãî ñìåùåíèÿ áûëî îáðàçîâà-
íèå íå «òîííåëÿ», à «íàäñå÷êè» ñ îäíîé èç ñòîðîí êëåòêè
(ñì. ðèñóíîê, æ).

Òàêèì îáðàçîì, îáðàçîâàííûå â ðåçóëüòàòå äîïîëíè-
òåëüíîãî ðàóíäà êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ äâóÿäåðíûå êëåòêè
ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ðàçíîâèäíîñòü àíîìàëüíûõ
äèàä ñ íåïîëíûì ðàçäåëåíèåì öèòîïëàçìû.

Ä è í à ì è ê à 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 Ì Ê Ï ñ ï ð å æ ä å â ð å ì å í í û ì ö è ò î ê è í å ç î ì.
Ïðîöåññ ïîñòðîåíèÿ õàðàêòåðíîé äëÿ ìåéîçà äâóäîëüíûõ
áèïîëÿðíîé ñèñòåìû ôèáðèëë íà ñòàäèè òåëîôàçû 1, èí-
òåðçîíàëüíîé ñèñòåìû ÌÒ, ïðîõîäèë åäèíîîáðàçíî êàê â
êëåòêàõ ñ ïðåæäåâðåìåííûì öèòîêèíåçîì, òàê è â êëåòêàõ
êîíòðîëüíûõ ðàñòåíèé (ñì. ðèñóíîê, è). Ôîðìèðîâàíèå
âåðåòåí âòîðîãî äåëåíèÿ, à òàêæå êàðèîêèíåç â êàæäîì èç
óñëîâíûõ êîìïàðòìåíòîâ ïðîõîäèëè íåçàâèñèìî è áåç âè-
äèìûõ íàðóøåíèé (ñì. ðèñóíîê, ê). Öèêë êàðèîêèíåçà,
êàê è â íîðìå, çàêàí÷èâàëñÿ îáðàçîâàíèåì ÷åòûðåõ ÿäåð,
ðàñïîëîæåííûõ ñèììåòðè÷íî âîêðóã ìåìáðàííîãî «òîí-
íåëÿ» ïåðâîãî äåëåíèÿ (ñì. ðèñóíîê, ë, ì).

Äàëüíåéøåå ðàçâèòèå êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ â òàêèõ
êëåòêàõ â öåëîì ïðîèñõîäèëî â ñîîòâåòñòâèè ñ íîðìîé è
çàêàí÷èâàëîñü öèòîêèíåçîì. Îäíàêî íàëè÷èå â öèòîïëàç-
ìå êëåòêè âî âðåìÿ âòîðîãî äåëåíèÿ ìåéîçà ìåìáðàííîãî
«òîííåëÿ» íàêëàäûâàëî ñâîé îòïå÷àòîê íà äèíàìèêó ìèê-
ðîòðóáî÷êîâîãî öèòîñêåëåòà â òåëîôàçå 2.

Â òåëîôàçå 2 â ÌÊÏ ñ «òîííåëüíûì» öèòîêèíåçîì äî-
÷åðíÿÿ ìåìáðàíà, ñôîðìèðîâàííàÿ ïîñëå ïåðâîãî äåëåíèÿ
ìåéîçà, ìåõàíè÷åñêè ïðåïÿòñòâîâàëà îáðàçîâàíèþ ÷àñòè
âòîðè÷íûõ âåðåòåí è èíòåðçîíàëüíîé ñèñòåìû ÌÒ. Â ðå-
çóëüòàòå ýòîãî ÷åòûðå ÿäðà îêàçûâàëèñü ñâÿçàííûìè äðóã
ñ äðóãîì èíòåðçîíàëüíûìè ïó÷êàìè ÌÒ íå òåòðàýäðè÷å-
ñêè, êàê â íîðìå, à ïî êîëüöó (ñì. ðèñóíîê, ë, ì). Êàê ñëåä-
ñòâèå â ÌÊÏ âìåñòî øåñòè îáðàçîâûâàëèñü ÷åòûðå ôðàã-
ìîïëàñòà. Îáëàñòè ïåðåêðûâàíèÿ èíòåðçîíàëüíûõ ôèá-
ðèëë çàïîëíÿëèñü ïóçûðüêàìè êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè.
Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â ÷àñòè êëåòîê, â ñëó÷àå åñëè
ôîðìèðîâàíèå ñèñòåìû ôðàãìîïëàñò—êëåòî÷íàÿ ïëàñ-
òèíêà ïðîèñõîäèëî ïðàâèëüíî, ïóçûðüêè êëåòî÷íîé ïëàñ-
òèíêè äîñòèãàëè êîðòèêàëüíîé çîíû è îáðàçîâûâàëè äî-
÷åðíþþ ìåìáðàíó, ñëèâàÿñü ñ ìàòåðèíñêîé. Â ðåçóëüòàòå
äâóõ ðàóíäîâ öèòîêèíåçà â òàêèõ êëåòêàõ ôîðìèðîâàëàñü
òåòðàäà ìèêðîñïîð, âûäåëèòü êîòîðóþ â îáùåé ìàññå òåò-
ðàä äîâîëüíî òðóäíî. Åñëè æå ôîðìèðîâàíèå ñèñòåìû
ôðàãìîïëàñò—êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà ïðîèñõîäèëî ñ îòêëî-
íåíèÿìè, íàïðèìåð ñî ñìåùåíèåì ê ïåðèôåðèè ÌÊÏ, òî
ðàçäåëåíèå öèòîïëàçìû ïðîèñõîäèëî íå ïîëíîñòüþ, à â
âèäå «íàäñå÷åê». Â äàííîì ñëó÷àå ðåçóëüòàòîì äâóõ ðàóí-
äîâ öèòîêèíåçà ÿâëÿëàñü ÷åòûðåõúÿäåðíàÿ ìîíàäà ñâîåîá-
ðàçíîé ôîðìû (ñì. ðèñóíîê, ç).

Îáñóæäåíèå

Ó âèäîâ äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé, â òîì ÷èñëå è ó òàáàêà,
ïåðâîå äåëåíèå ìåéîçà çàêàí÷èâàåòñÿ ôîðìèðîâàíèåì èí-
òåðçîíàëüíîé öèòîñêåëåòíîé ñèñòåìû, êîòîðàÿ èãðàåò
ðîëü íåïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà è îäíîâðåìåííî âû-
ïîëíÿåò ôóíêöèþ ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà â èíòåðêèíåçå
(Äîðîãîâà, Øàìèíà, 2005; Øàìèíà è äð., 2006; Øàìèíà,
Ñèäîð÷óê, 2006). Â íîðìå îòñóòñòâèå öèòîêèíåçà íà äàí-
íîì ýòàïå êëåòî÷íîãî öèêëà îáåñïå÷èâàåòñÿ, ïî-âèäèìî-

ìó, çàïðîãðàììèðîâàííûì áëîêîì îáðàçîâàíèÿ êëåòî÷-
íîé ïëàñòèíêè (Äîðîãîâà, Øàìèíà, 2005; Øàìèíà è äð.,
2006). Îïèñàííàÿ íàìè àíîìàëèÿ ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì,
÷òî èíòåðçîíàëüíàÿ ñèñòåìà ÌÒ, ñôîðìèðîâàííàÿ â ÌÊÏ
òàáàêà ïîñëå ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà, âïîëíå ôóíêöèîíà-
ëüíà, ÷òîáû îáåñïå÷èòü ôîðìèðîâàíèå êëåòî÷íîé ïëàñ-
òèíêè è äàëüíåéøåå åå ïðåîáðàçîâàíèå â äî÷åðíþþ ìåì-
áðàíó. Îäíàêî ýôôåêòèâíîñòü ýòîé ñèñòåìû â áîëüøèíñò-
âå ñëó÷àåâ íåäîñòàòî÷íà, ÷òîáû êîîðäèíèðîâàòü ïðîöåññ
öèòîêèíåçà â ïîëíîé ìåðå, î ÷åì è ñâèäåòåëüñòâóåò ïîÿâ-
ëåíèå ÌÊÏ ñ íåïîëíûì ðàçäåëåíèåì öèòîïëàçìû ó
òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé òàáàêà ñ ìóòàíòíûì ôåíîòèïîì.

Ïîÿâëåíèå ÌÊÏ ñ íåïîëíûì ðàçäåëåíèåì öèòîïëàç-
ìû ïî òèïó «òîííåëüíîãî» öèòîêèíåçà îòìå÷åíî ó ìåæðî-
äîâûõ ãèáðèäîâ çëàêîâ (Øàìèíà è äð., 2003). Àíîìàëü-
íûé âèä êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè â äàííîì ñëó÷àå áûë âû-
çâàí áëîêîì öèòîêèíåçà â òåëîôàçå 1 ìåéîçà. Îäíàêî ñàìî
ïî ñåáå ðàçäåëåíèå öèòîïëàçìû â ïåðâîì äåëåíèè ìåéîçà
ÿâëÿåòñÿ íîðìîé äëÿ çëàêîâ. Ó òðàíñãåííûõ æå ðàñòåíèé
òàáàêà àíîìàëüíûé «òîííåëüíûé» âèä ôîðìèðóþùåéñÿ
êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè ÿâëÿåòñÿ âòîðè÷íûì íàðóøåíèåì,
òåì áîëåå ÷òî â ÷àñòè êëåòîê ðàçäåëåíèå öèòîïëàçìû ïðî-
èñõîäèò ïîëíîñòüþ. Îñíîâíûì íàðóøåíèåì â äàííîì
ñëó÷àå ÿâëÿåòñÿ èíèöèàöèÿ äîïîëíèòåëüíîãî ðàóíäà öè-
òîêèíåçà â ïåðâîì äåëåíèè ìåéîçà, ÷òî íåõàðàêòåðíî äëÿ
äâóäîëüíûõ. Òàêèì îáðàçîì, ïðè äàííîé àíîìàëèè ïðîèñ-
õîäèò ñìåíà òèïà äåëåíèÿ öèòîïëàçìû — ñèìóëüòàííîãî
íà ñóêöåññèâíûé. Ïî-âèäèìîìó, â ÷àñòè ÌÊÏ ìóòàíòíûõ
ðàñòåíèé íàðóøàåòñÿ ìåõàíèçì, îáåñïå÷èâàþùèé ñîïðÿ-
æåíèå ìåæäó äåëåíèåì ÿäðà è äåëåíèåì öèòîïëàçìû âî
âðåìåíè, âñëåäñòâèå ÷åãî ïðîöåññ îáðàçîâàíèÿ êëåòî÷íîé
ïëàñòèíêè è äî÷åðíèõ ìåìáðàí çàïóñêàåòñÿ óæå ïîñëå
ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà. Ïðè ýòîì, êàê íàìè ïîêàçàíî,
ïðåæäåâðåìåííûé öèòîêèíåç íå îòìåíÿåò è íå ïðåïÿòñò-
âóåò öèòîêèíåçó ïîñëå âòîðîãî äåëåíèÿ ìåéîçà. Ïðè÷åì
âñå ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðîöåññû, õàðàêòåðíûå äëÿ ñèìóëü-
òàííîãî òèïà öèòîêèíåçà è ëåæàùèå â îñíîâå ôîðìèðîâà-
íèÿ ñèñòåìû ôðàãìîïëàñò—êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà, îñòàþò-
ñÿ áåç èçìåíåíèé.

Èçâåñòíî íåñêîëüêî ìóòàöèé, îäíèì èç ôåíîòèïè÷å-
ñêèõ ýôôåêòîâ êîòîðûõ ÿâëÿåòñÿ âíåïëàíîâàÿ àêòèâàöèÿ
äåëåíèÿ öèòîïëàçìû â õîäå ìåéîçà è ñìåíà òèïà äåëåíèÿ
öèòîïëàçìû. Òàê, ìóòàöèÿ dyad ó àðàáèäîïñèñà ïðèâîäè-
ëà ê áëîêèðîâàíèþ âòîðîãî äåëåíèÿ ìåéîçà ïðè ðàçâèòèè
ìåãàãàìåòîôèòà, íî ïåðâîå äåëåíèå çàâåðøàëîñü ðàçäåëå-
íèåì öèòîïëàçìû è ôîðìèðîâàíèåì äèàä (Siddiqi et al.,
2000). Ìóòàöèÿ tam ó àðàáèäîïñèñà õàðàêòåðèçîâàëàñü
çíà÷èòåëüíîé çàäåðæêîé ïðîõîæäåíèÿ ôàç ìåéîòè÷åñêîãî
äåëåíèÿ â ÷àñòè ÌÊÏ. Ýòî ïðèâîäèëî ê ñèëüíîé àñèíõ-
ðîííîñòè ìåéîçà è äâóì ïîñëåäîâàòåëüíûì ðàóíäàì öè-
òîêèíåçà â ïåðâîì è âòîðîì äåëåíèÿõ, ò. å. ïî ñóòè ê ïåðå-
êëþ÷åíèþ â ÷àñòè êëåòîê ñèìóëüòàííîãî òèïà öèòîêèíåçà
íà ñóêöåññèâíûé (Magnard et al., 2001). Ñìåíà òèïà öèòî-
êèíåçà áûëà òàêæå îáíàðóæåíà ïðè èçó÷åíèè ðîëè öèòî-
ñêåëåòà â îïðåäåëåíèè ïëàíà äåëåíèÿ ÌÊÏ ó ãèáðèäîâ
îðõèäåé (Brown, Lemmon, 1991).

Ñîãëàñíî èìåþùèìñÿ íà ñåãîäíÿøíèé äåíü â íàó÷-
íîé ëèòåðàòóðå äàííûì, ïðåæäåâðåìåííîå îáðàçîâàíèå
äî÷åðíèõ ìåìáðàí ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î ñóùåñòâî-
âàíèè ñïåöèàëüíîãî ìåõàíèçìà çàïóñêà öèòîêèíåçà. È
õîòÿ ýòîò ìåõàíèçì ñîïðÿæåí ñ ÿäåðíûì öèêëîì, ýòà
ñâÿçü äàëåêî íå æåñòêàÿ, è ïîýòîìó äàæå êîãäà ÿäåðíûé
öèêë íå çàêîí÷åí èëè áëîêèðîâàí, öèòîêèíåç âñå ðàâíî
ìîæåò èíèöèèðîâàòüñÿ è çàâåðøèòüñÿ îáðàçîâàíèåì äî-
÷åðíèõ ìåìáðàí (Siddiqi et al., 2000; Magnard et al., 2001;
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Äîðîãîâà, Øàìèíà, 2005). Ïîýòîìó åäèíñòâåííîé ïðè÷è-
íîé îïèñàííîãî ôåíîòèïà ìîæåò áûòü, íà íàø âçãëÿä, íà-
ðóøåíèå â ðåãóëÿòîðíîé ñèñòåìå öèòîêèíåçà, êîòîðîå âû-
çûâàåò ïðåæäåâðåìåííóþ, «âíåïëàíîâóþ», àêòèâàöèþ
ñèãíàëà, îáóñëîâëèâàþùåãî çàïóñê ïðîöåññà îáðàçîâàíèÿ
äî÷åðíåé ìåìáðàíû.

Èòàê, çàâåðøàþùèé ýòàï ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà ó
òðàíñãåííûõ ðàñòåíèé òàáàêà ñ ìóòàíòíûì ôåíîòèïîì õà-
ðàêòåðèçîâàëñÿ ðàçîáùåíèåì âðåìåíí *îé êîîðäèíàöèè
ìåæäó êàðèî- è öèòîêèíåçîì â íåáîëüøîé ÷àñòè êëåòîê.
Ôåíîòèïè÷åñêè ýòî íàðóøåíèå ïðîÿâëÿëîñü â ïðåæäåâðå-
ìåííîì çàïóñêå öèòîêèíåçà ïîñëå ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéî-
çà. Ïîêàçàíî, ÷òî â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïðåæäåâðåìåí-
íîå ðàçäåëåíèå öèòîïëàçìû ïðîèñõîäèëî ñ íàðóøåíèÿìè.
Êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà ñòðîèëàñü íå ïîëíîñòüþ, à îáðàçî-
âûâàëà ìåìáðàííûé «òîííåëü» èëè «íàäñå÷êó». Ïðåæäå-
âðåìåííûé öèòîêèíåç íå ÿâëÿëñÿ ïðåïÿòñòâèåì ê ïðîõîæ-
äåíèþ ÿäåðíîãî öèêëà è öèòîêèíåçó ïîñëå âòîðîãî äåëå-
íèÿ ìåéîçà.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå ïðî-
ãðàììû ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé ïðåçèäèóìà
ÐÀÍ «Áèîðàçíîîáðàçèå è äèíàìèêà ãåíîôîíäîâ».
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PREMATURE CYTOKINESIS IN POLLEN MOTHER CELLS OF TRANSGENIC

TOBACCO PLANTS NICOTIANA TABACUM L.
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In majority species of dicotyledonous plants cytokinesis in PMCs occurs once after completion of two cary-
okinesis cycles, that is a simultaneous type. This paper represents cytological picture and frequency characteris-
tics of abnormality which resulted in cytokinesis triggering after first meiotic division in a part of transgenic to-
bacco PMCs. It was shown that the main process of cytoskeleton reorganization typical for simultaneous cytoki-
nesis remained without any alterations in such cells. However, in most cases premature cell division occurred
with abnormalities such as membrane «tunnel» or «gash» formation. It was ascertained that initiation of additio-
nal round of cytokinesis did not block nuclear cycle and cytokinesis after second meiotic division. Thus, transiti-
on of cell division from simultaneous type to successive one occurs under this abnormality.
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