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Ôîðìèðîâàíèå äîïîëíèòåëüíîãî ôðàãìîïëàñòà êîìïåíñèðóåò íàðóøåíèå öèòîêèíåçà â ìåéîçå

Îïèñàí îðèãèíàëüíûé ìåõàíèçì êîìïåíñàöèè äèñôóíêöèè ôðàãìîïëàñòà â ìåéîçå ó ïøåíè÷íî-ðæà-
íîãî ãèáðèäà ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ. Ìàòåðèíñêèå êëåòêè ïûëüöû (ÌÊÏ) ýòîãî ãèáðèäà èìåþò îïèñàííûé
íàìè ðàíåå ó ïøåíè÷íî-ïûðåéíûõ (ÏÏÃ) è ïøåíè÷íî-ðæàíûõ (ÏÐÃ) ãèáðèäîâ ôåíîòèï, ïðè êîòîðîì
áëîêèðîâàí âàæíûé ýòàï öèêëà öèòîñêåëåòà: ïåðåõîä îò ñèñòåìû ôèáðèëë öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà (â âèäå
ñïëîøíîãî òÿæà) ê ôðàãìîïëàñòó (â âèäå ïîëîãî öèëèíäðà). Ýòîò áëîê äåëàåò íåâîçìîæíûì öåíòðîáåæ-
íîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà è êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè, â ðåçóëüòàòå ÷åãî öèòîêèíåçà íå ïðîèñõîäèò è ïðî-
äóêòîì äåëåíèÿ ÿâëÿåòñÿ äâóÿäåðíàÿ ìîíàäà èëè ìîíàäà ñ ðåñòèòóöèîííûì ÿäðîì. Â ÌÊÏ ÏÐÃ F1
¹ Ä-144ãï 06r. F1 (T. aestivum ñîðòà 93—60 ò 9 � S. cereale ñîðòà Ñàðàòîâñêàÿ 7) ñ òàêèì ôåíîòèïîì â
ïîçäíåé òåëîôàçå ôîðìèðóåòñÿ äîïîëíèòåëüíûé ôðàãìîïëàñò. Ýòî ïðîèñõîäèò ïîñðåäñòâîì ìåõàíèçìà,
õàðàêòåðíîãî äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ íåïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà â ñèìóëüòàííîì öèòîãåíåçå â ìåéîçå ó
äâóäîëüíûõ, ò. å. çà ñ÷åò ïîëèìåðèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê îò ïîëþñîâ âåðåòåíà. Íîâûé ôðàãìîïëàñò ôîð-
ìèðóåò êëåòî÷íóþ ïëàñòèíêó è, äâèãàÿñü öåíòðîáåæíî, ñîâåðøàåò öèòîêèíåç.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: äåëåíèå êëåòîê, ìàòåðèíñêèå êëåòêè ïûëüöû, ìåéîç, îòäàëåííûå ãèáðèäû çëà-
êîâ, öèòîêèíåç, öèòîñêåëåò, ôðàãìîïëàñò.

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,
ÏÏÃ F1 — ïøåíè÷íî-ïûðåéíûé ãèáðèä ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ, ÏÐÃ F1 — ïøåíè÷íî-ðæàíîé ãèáðèä ïåðâî-
ãî ïîêîëåíèÿ.

Öèòîêèíåç — ôóíäàìåíòàëüíûé çàâåðøàþùèé ïðî-
öåññ êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ, ïðèâîäÿùèé ê íåîáõîäèìîé àâ-
òîíîìèçàöèè ñåãðåãèðîâàâøåãî ãåíåòè÷åñêîãî ìàòåðèàëà
â öèòîïëàçìå äåëÿùåéñÿ êëåòêè. Â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå
ïî ïðè÷èíå íàëè÷èÿ æåñòêîé êëåòî÷íîé ñòåíêè ðàçäåëå-
íèå öèòîïëàçìû îñóùåñòâëÿåòñÿ íå ïóòåì ïåðåòÿæêè, êàê
â êëåòêå æèâîòíîé, à îòëîæåíèåì ìåìáðàííûõ ïóçûðüêîâ
ìåæäó äî÷åðíèìè ãðóïïàìè õðîìîñîì (ñì. îáçîð: Jurgens,
2005). Ýòîò ìîíîñëîé ïóçûðüêîâ (êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà)
ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ èç öåíòðà êëåòêè ê ìàòåðèíñêîé ìåìá-
ðàíå âñëåäñòâèå àêòèâíîñòè ñïåöèàëüíîé öèòîñêåëåòíîé
ñòðóêòóðû — ôðàãìîïëàñòà. Îí ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé «÷àñ-
òîêîë» ìèêðîòðóáî÷åê (ÌÒ), îêðóæàþùèõ êëåòî÷íóþ
ïëàñòèíêó è òðàíñïîðòèðóþùèõ â îáëàñòü åå ðàñòóùåãî
êðàÿ ìåìáðàííûå ïóçûðüêè (ïëàñòîñîìû). ÌÒ ôðàãìîï-
ëàñòà îðèåíòèðîâàíû (+)-êîíöàìè ê ðàñòóùåìó êðàþ êëå-
òî÷íîé ïëàñòèíêè, ãäå ïåðåêðûâàþòñÿ (Gunning, 1982;
Otegui, Staehelin, 2000). Âìåñòå ñ ðàñøèðåíèåì êëåòî÷íîé
ïëàñòèíêè ìèêðîòðóáî÷êè ôðàãìîïëàñòà ñäâèãàþòñÿ èç
öåíòðà êëåòêè ê åå ïåðèôåðèè, ò. å. ñîâåðøàþò öåíòðî-
áåæíîå äâèæåíèå, ïðè÷åì çà ñ÷åò ñîáñòâåííîãî àêòèâíîãî
ìåõàíèçìà (Nishihama, Machida, Shamina et al., 2007).
Ôîðìèðîâàíèå ôðàãìîïëàñòà â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå ïðî-
èñõîäèò ðàçëè÷íûìè ïóòÿìè â çàâèñèìîñòè îò òêàíè.
Â ýíäîñïåðìå ëèëèè ãåìàíòóñ (Haemanthus) è â ìàòåðèí-
ñêèõ êëåòêàõ ïûëüöû (ÌÊÏ) ó äâóäîëüíûõ âèäîâ ÌÒ
ôðàãìîïëàñòà ïîëèìåðèçóþòñÿ îò ïîëþñíûõ ðàéîíîâ òå-

ëîôàçíîãî âåðåòåíà è îáúåäèíÿþòñÿ (+)-êîíöàìè (DeMey
et al., 1982; Traas et al., 1989; Otegui et al., 2001; Øàìèíà,
Äîðîãîâà, 2006). Â ÌÊÏ îäíîäîëüíûõ âèäîâ ôðàãìîïëàñò
ÿâëÿåòñÿ ïðîèçâîäíûì öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà (Øàìèíà è
äð., 2006à). Â ìåðèñòåìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ îí ôîðìèðóåò-
ñÿ de novo íà ýêâàòîðå êëåòêè (Smith, 1999; Granger, Cyr,
2000). Îäíàêî âçàèìíîå ðàñïîëîæåíèå è îðèåíòàöèÿ ìèê-
ðîòðóáî÷åê âî ôðàãìîïëàñòå âî âñåõ ýòèõ ñëó÷àÿõ ñîõðà-
íÿþòñÿ íåèçìåííûìè: (–)-êîíöû îáðàùåíû ê äî÷åðíèì
ÿäðàì, (+)-êîíöû ñîåäèíÿþòñÿ íà ýêâàòîðå.

Â ÌÊÏ çëàêîâ ôèáðèëëû öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà,
ôóíêöèîíèðóþùèå â òåëîôàçå â êà÷åñòâå ôðàãìîïëàñòà,
ôîðìèðóþòñÿ åùå â ñðåäíåé ïðîìåòàôàçå ïóòåì ñîåäèíå-
íèÿ (+)-êîíöîâ ñâîáîäíûõ ÌÒ ïðîìåòàôàçíîé õàîòè÷å-
ñêîé ôèãóðû (Øàìèíà è äð., 2005à). Îáðàçîâàâøèåñÿ â
ðåçóëüòàòå ýòîãî áèïîëÿðíûå ôèáðèëëû ((–)-êîíöû ÌÒ íà
êîíöàõ, (+)-êîíöû â öåíòðå) îðèåíòèðóþòñÿ áèïîëÿðíî â
ïîçäíåé ïðîìåòàôàçå (Øàìèíà è äð., 2005á) è ôîðìèðóþò
öåíòðàëüíîå âåðåòåíî. Ïîñëå ðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì ê
ïîëþñàì ñèñòåìà öåíòðàëüíûõ ôèáðèëë âåðåòåíà íà÷èíà-
åò òðàíñïîðò ìåìáðàííûõ ïóçûðüêîâ ê (+)-êîíöàì ñâîèõ
ÌÒ, ò. å. â ýêâàòîðèàëüíóþ çîíó êëåòêè. Â ðåçóëüòàòå òàì
âîçíèêàåò çà÷àòîê êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè, âîêðóã êîòîðîé
ïåðåðàñïðåäåëÿþòñÿ, îêðóæàÿ åå, ôèáðèëëû öåíòðàëüíî-
ãî âåðåòåíà. Òàêèì îáðàçîì, ñèñòåìà ôèáðèëë íà ýòîì
ýòàïå ïðåôîðìèðóåòñÿ èç «öåëüíîé êîëîííû», èëè
«ñïëîøíîãî ïó÷êà» (öåíòðàëüíîå âåðåòåíî), â «ïîëûé öè-
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ëèíäð» (ôðàãìîïëàñò, ãîòîâûé íà÷àòü öåíòðîáåæíîå äâè-
æåíèå). Öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà â ìåéîçå
ïðîèñõîäèò, ñîãëàñíî íàøèì äàííûì, çà ñ÷åò óäëèíåíèÿ
åãî ôèáðèëë è èõ îäíîâðåìåííîãî èçãèáà. Â ðåçóëüòàòå
ñî÷åòàíèÿ ýòèõ ïðîöåññîâ òî÷êè ïåðåêðûâàíèÿ (+)-êîíöîâ
ÌÒ, êóäà ïîñòóïàþò ìåìáðàííûå ïóçûðüêè, ïåðåìåùàþò-
ñÿ öåíòðîáåæíî (Shamina et al., 2007). Ïðè ýòîì êàæäàÿ
ôèáðèëëà ôðàãìîïëàñòà âåäåò ñåáÿ àâòîíîìíî.

Â íåêîòîðûõ àíîìàëüíûõ ôåíîòèïàõ ñ íàðóøåíèÿìè
öèòîêèíåçà (ïøåíè÷íî-ïûðåéíûå è ïøåíè÷íî-ðæàíûå
ãèáðèäû; ÏÏÃ è ÏÐÃ ñîîòâåòñòâåííî) ïðîñòðàíñòâåííîå
ïåðåðàñïðåäåëåíèå ôèáðèëë öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà ñ ôîð-
ìèðîâàíèåì ïîëîãî öèëèíäðà áëîêèðîâàíî. Â ðåçóëüòàòå
ôðàãìîïëàñò èìååò àíîìàëüíóþ ñòðóêòóðó: åãî ôèáðèëëû
îñòàþòñÿ â êîíôèãóðàöèè öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà è â õîäå
öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ óäëèíÿþòñÿ è èçãèáàþòñÿ êàê
åäèíîå öåëîå. Äðóãèìè ñëîâàìè, òàêîé àíîìàëüíûé ôðàã-
ìîïëàñò ôóíêöèîíèðóåò êàê îäíà-åäèíñòâåííàÿ ôèáðèëëà.
Êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà ïðè ýòîì íå ìîæåò íîðìàëüíî ôîð-
ìèðîâàòüñÿ è ðàñòè, ïîýòîìó ðàçäåëåíèÿ öèòîïëàçìû íå
ïðîèñõîäèò. Ïðîäóêòàìè äåëåíèÿ ÌÊÏ ñ òàêèì ôåíîòè-
ïîì ÿâëÿþòñÿ äâóÿäåðíûå ìîíàäû (Øàìèíà è äð., 2006à).

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå îïèñàí îðèãèíàëüíûé ìåõàíèçì
êîìïåíñàöèè ýòîé àíîìàëèè â ìåéîçå ó ÏÐÃ çà ñ÷åò ôîð-
ìèðîâàíèÿ â ïîçäíåé òåëîôàçå íîâîãî, óæå íîðìàëüíîãî,
ôðàãìîïëàñòà. Åãî ÌÒ ïîëèìåðèçóþòñÿ îò ïîëþñîâ àíî-
ìàëüíîãî èçîãíóòîãî òåëîôàçíîãî âåðåòåíà è ñîåäèíÿþò-
ñÿ êîíöàìè íà ýêâàòîðå. Ïîñëå ýòîãî ïðîöåññ öèòîêèíåçà
íà÷èíàåòñÿ «ñíà÷àëà», óæå ñ ó÷àñòèåì íîâîãî ôðàãìîïëà-
ñòà, êîòîðûé ôîðìèðóåò êëåòî÷íóþ ïëàñòèíêó, äâèæåòñÿ
âìåñòå ñ íåé öåíòðîáåæíî è óñïåøíî ðàçäåëÿåò öèòîïëàç-
ìó. Ýòîò ôåíîòèï âñêðûâàåò ãèáêîñòü öèòîêèíåçà â ðàñòè-
òåëüíîé êëåòêå è çà ñ÷åò ýòîãî âîçìîæíîñòü êîððåêöèè
àíîìàëèé.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äëÿ öèòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà èñïîëüçîâàëè ìàòåðèí-
ñêèå êëåòêè ïûëüöû ïøåíè÷íî-ïûðåéíûõ (ÏÏÃ F1
¹ 9—260, 9—261 (Triticum aestivum L., cv. Novosibirskaya
67 � Agropyron glaucum L.) è ïøåíè÷íî-ðæàíûõ (ÏÐÃ F1
¹ Ä-143ãï 06r. F1 T. aestivum ñîðòà 93—60 ò 9 � S. cereale
ñîðòà Haruichiban, ÏÐÃ F1 ¹ Ä-144ãï 06r. F1 T. aestivum
ñîðòà 93—160 ò 9 � S. cereale ñîðòà Ñàðàòîâñêàÿ 7 è ÏÐÃ
F1 ¹ Ä-147ãï 06r. F1 T. aestivum ñîðòà Êóìà � S. cereale
ñîðòà Haruichiban) àëëîãàïëîèäîâ. Ðàñòåíèÿ âûðàùèâàëè
â ïîëå â êëèìàòè÷åñêèõ óñëîâèÿõ Îìñêîé îáë. (ÏÏÃ) è
Êðàñíîäàðñêîãî êðàÿ (ÏÐÃ). Áóòîíû íà ñòàäèè ìåéîçà
ôèêñèðîâàëè ìîäèôèöèðîâàííûì ôèêñàòîðîì Íàâàøèíà
(Wada, Kusunoki, 1964) ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå â òå-
÷åíèå ñóòîê è çàòåì õðàíèëè â ôèêñàòîðå ïðè 4 °Ñ. Èç ïû-
ëüíèêîâ ïðèãîòîâëÿëè äàâëåíûå àöåòîêàðìèíîâûå ïðåïà-
ðàòû ïî ðóòèííîé ìåòîäèêå. Íàáëþäåíèÿ ïðîâîäèëè íà
ìèêðîñêîïå Olympus 50X.

Ðåçóëüòàòû

Â ìåéîçå ó áîëüøèíñòâà îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ çëàêîâ
ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ öèêë ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïåðåñòðîåê öè-
òîñêåëåòà â õîäå êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ íå îòëè÷àåòñÿ îò äè-
êîãî òèïà (ðèñ. 1, à—ã). Ôðàãìîïëàñò ôîðìèðóåòñÿ èç ñèñ-
òåìû ôèáðèëë öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà (ðèñ. 1, á). Â ñðåä-
íåé òåëîôàçå íà ýêâàòîðå öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà ñòðîèòñÿ

êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà, à ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà óäëèíÿ-
þòñÿ, èçãèáàþòñÿ è ñîâåðøàþò öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå
âìåñòå ñ ðàñòóùåé êëåòî÷íîé ïëàñòèíêîé (ðèñ. 1, â, ã).

Õîä ìåéîçà â ÌÊÏ èçó÷åííîé â íàñòîÿùåé ðàáîòå
ãðóïïû ãèáðèäîâ (ÏÏÃ F1 ¹ 9—261, ÏÐÃ F1 ¹ Ä-143) íå
îòëè÷àëñÿ îò òðèâèàëüíîãî äî íà÷àëà ñðåäíåé òåëîôàçû I.
Íà ýòîé ñòàäèè â 60—70 % ÌÊÏ òåëîôàçíîå âåðåòåíî íà-
÷èíàëî ïîñòåïåííî èçãèáàòüñÿ (ðèñ. 1, ä—ç), è ýòîò ïðî-
öåññ ïðîäîëæàëñÿ âïëîòü äî ïîçäíåé òåëîôàçû I, òàê ÷òî
òåëîôàçíûå ãðóïïû õðîìîñîì íà ïîëþñàõ âåðåòåíà ñáëè-
æàëèñü ñîîáðàçíî ñ åãî èçãèáîì. Íèêàêèõ ïðèçíàêîâ ôîð-
ìèðîâàíèÿ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè íà ýêâàòîðå èçãèáàþùåãî-
ñÿ âåðåòåíà íå íàáëþäàëîñü. Òîëùèíà âåðåòåíà íå óâåëè÷è-
âàëàñü â õîäå òåëîôàçû, íî óâåëè÷èâàëàñü åãî äëèíà. Èíîãäà
â ðåçóëüòàòå èçãèáà âåðåòåíî ïðèîáðåòàëî ôîðìó êîëüöà
èëè ñïèðàëè (ðèñ. 1, è—ë). Ïîçäíÿÿ òåëîôàçà â òàêîì ôåíî-
òèïå õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðåäåëüíûì ñáëèæåíèåì äî÷åðíèõ òå-
ëîôàçíûõ ãðóïï íà ïîëþñàõ èçîãíóòîãî âåðåòåíà
(ðèñ. 1, è—ì), ÷òî ïðèâîäèò ê ðåñòèòóöèè ÿäåð â ïåðâîì
ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè. Âî âòîðîì äåëåíèè ìåéîçà ôðàã-
ìîïëàñò ñòðîèòñÿ è ôóíêöèîíèðóåò, êàê ïðàâèëî, íîðìàëü-
íî. Ïðîäóêòàìè ìåéîçà ÌÊÏ ñ òàêèì ôåíîòèïîì ÿâëÿþòñÿ
íåðåäóöèðîâàííûå ãàìåòû â âèäå äèàä íà ñòàäèè òåòðàä.

Â îòëè÷èå îò ýòîãî â ÌÊÏ ÏÐÃ F1 ¹ Ä-143 è ÏÏÃ F1
¹ 9—260 ïîñëå ïðåäåëüíîãî èçãèáà âåðåòåíà â ïîçäíåé
òåëîôàçå I ïðîèñõîäèëî ñëåäóþùåå. Ïîñëå òîãî êàê ïîëþ-
ñà âåðåòåíà è äî÷åðíèå ãðóïïû õðîìîñîì ñáëèæàëèñü, îò
ïîëþñíûõ ðàéîíîâ âåðåòåíà íà÷èíàëàñü ïîëèìåðèçàöèÿ
ÌÒ ïî íàïðàâëåíèþ äðóã ê äðóãó è îáúåäèíåíèå èõ êîí-
öîâ (ðèñ. 2, à—â). Â ðåçóëüòàòå ôîðìèðîâàëñÿ äîáàâî÷-
íûé ôðàãìîïëàñò, íà ýêâàòîðå êîòîðîãî ñòðîèëàñü êëåòî÷-
íàÿ ïëàñòèíêà, è âñÿ öèòîêèíåçíàÿ ôèãóðà íà÷èíàëà öåíò-
ðîáåæíîå äâèæåíèå (ðèñ. 2, ã—å). Ðàñòóùàÿ êëåòî÷íàÿ
ïëàñòèíêà ïåðåñåêàëà âñþ öèòîïëàçìó, âêëþ÷àÿ è ýêâàòî-
ðèàëüíóþ çîíó èçîãíóòîãî òåëîôàçíîãî âåðåòåíà, çàòåì
ôîðìèðîâàëèñü äî÷åðíèå êëåòî÷íûå ìåìáðàíû, è öèòîêè-
íåç áëàãîïîëó÷íî çàâåðøàëñÿ (ðèñ. 2, æ, ç). Ñôîðìè-
ðîâàííûå â ðåçóëüòàòå ýòîãî ïðîöåññà äèàäû ñ àíåóïëî-
èäíûìè êëåòêàìè-÷ëåíàìè èìåëè õàðàêòåðíûé âèä: ÿäðà
äî÷åðíèõ êëåòîê áûëè àíîìàëüíî ñáëèæåíû, íî äî÷åð-
íèå êëåòî÷íûå ìåìáðàíû èõ, òåì íå ìåíåå, ðàçäåëÿëè
(ðèñ. 2, è). Âî âòîðîì ìåéîòè÷åñêîì äåëåíèè ôîðìèðîâà-
ëèñü ïðÿìûå áèïîëÿðíûå âåðåòåíà, êàðèî- è öèòîêèíåç â
ýòèõ êëåòêàõ ïðîèñõîäèëè íîðìàëüíî. Ïðîäóêòàìè ìåéî-
çà â îïèñàííîì ôåíîòèïå áûëè àíåóïëîèäíûå, íî ìîðôî-
ëîãè÷åñêè íîðìàëüíî ñôîðìèðîâàííûå òåòðàäû ñ ðàâíî-
âåëèêèìè êëåòêàìè-÷ëåíàìè.

Â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ¹ Ä-147 ìû íàáëþäàëè ìîðôîëîãè-
÷åñêóþ âàðèàöèþ ôåíîòèïà ñ áëîêîì ôîðìèðîâàíèÿ
ôðàãìîïëàñòà. Â ýòîì âàðèàíòå èçãèáàþùååñÿ òåëîôàçíîå
âåðåòåíî ïðàêòè÷åñêè íå óäëèíÿëîñü, íî çíà÷èòåëüíî
óòîëùàëîñü (ðèñ. 2, ê—ì). Îäíàêî íîðìàëüíîãî öåíòðî-
áåæíîãî äâèæåíèÿ òàêîé àíîìàëüíûé ôðàãìîïëàñò òàêæå
íå ñîâåðøàë, è êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà â íåì íå ñòðîèëàñü.
Äîïîëíèòåëüíûé ôðàãìîïëàñò â ýòîì ñëó÷àå íå ôîðìèðî-
âàëñÿ. Äî÷åðíèå òåëîôàçíûå ãðóïïû õðîìîñîì òàêæå ñáëè-
æàëèñü çà ñ÷åò èçãèáà òåëà âåðåòåíà. Ïðîäóêòîì äåëåíèÿ
òàêèõ êëåòîê áûëè äâóÿäåðíûå èëè îäíîÿäåðíûå ìîíàäû.

Îáñóæäåíèå

Çíà÷èòåëüíîå ÷èñëî âíóòðèêëåòî÷íûõ ìîðôîëîãè÷å-
ñêèõ ïðîöåññîâ, îñóùåñòâëÿåìûõ ðàñòèòåëüíûì öèòîñêå-
ëåòîì, ïðåäïîëàãàåò íàëè÷èå áîëüøîãî ðàçíîîáðàçèÿ ñèã-
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íàëîâ, êîòîðûå ýòè ïðîöåññû ðåãóëèðóþò (Mayer, Jurgens,
2004; Wasteneys, Yang, 2004). Â õîäå øèðîêîãî èçó÷åíèÿ
ðàçíîîáðàçíûõ ôåíîòèïîâ ñ àíîìàëüíûì öèòîêèíåçîì ìû
óáåäèëèñü â òîì, ÷òî ôàêò áëàãîïîëó÷íîãî çàâåðøåíèÿ
öèòîêèíåçà êîíòðîëèðóåòñÿ è ðåãóëèðóåòñÿ êëåòêîé, ïðè-
÷åì â ðàçëè÷íûõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ àñïåêòàõ.

Âî-ïåðâûõ, îöåíèâàåòñÿ òàêîå ìîðôîëîãè÷åñêîå ñî-
áûòèå, êàê ôîðìèðîâàíèå äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí
èç ïóçûðüêîâ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè. Åñëè ýòîãî ïðîöåññà
ïî êàêîé-ëèáî ïðè÷èíå íå ïðîèñõîäèò, ïðîöåññû öèòîêè-
íåçà (ñèíòåç è òðàíñïîðò ìåìáðàííûõ ïóçûðüêîâ, öåíòðî-
áåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà) íå ïðåêðàùàþòñÿ, äàæå
åñëè ôðàãìîïëàñò/êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà ïîëíîñòüþ ïåðå-
ñåêëè öèòîïëàçìó. Ýòî ÿâëÿåòñÿ ïðè÷èíîé ôåíîìåíà
«÷ðåçìåðíîãî» öèòîêèíåçà, ïðè êîòîðîì öåíòðîáåæíîå
äâèæåíèå öèòîêèíåçíîé ôèãóðû ïðîäîëæàåòñÿ ïîñëå äî-
ñòèæåíèÿ åþ ìåìáðàíû ìàòåðèíñêîé êëåòêè, ÷òî ïðèâî-
äèò ëèáî ê äåôîðìàöèè êëåòêè (áåññòåíî÷íîé), ëèáî ê ïî-
âîðîòó ôðàãìîïëàñòà â ïðîñòðàíñòâå êëåòî÷íîé öèòîïëàç-
ìû (Äîðîãîâà, Øàìèíà, 2001; Øàìèíà è äð., 20006á).
Íóæíî ñêàçàòü, ÷òî è îáñóæäàåìûé çäåñü ôåíîòèï ñ èçãè-
áîì òåëîôàçíîãî âåðåòåíà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ðåçóëüòàò
«÷ðåçìåðíîãî» öèòîêèíåçà, ò. å. äëÿùåãîñÿ ÷ðåçìåðíî

äîëãî ïðîöåññà öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ àíîìàëüíîãî
ôðàãìîïëàñòà â âèäå óäëèíåíèÿ è èçãèáà åãî ôèáðèëë,
ñâÿçàííûõ â åäèíûé êîíãëîìåðàò.

Âî-âòîðûõ, ñîãëàñíî íàøèì íàáëþäåíèÿì, êëåòêîé
êîíòðîëèðóåòñÿ òàêæå çàâåðøåííîñòü ðàçäåëåíèÿ öèòî-
ïëàçìû. Âî ìíîãèõ ôåíîòèïàõ ñ íåïîëíûì öèòîêèíåçîì
(â âèäå íàñå÷êè èëè ïåðôîðàöèè) ïîñëå ôîðìèðîâàíèÿ
ýòèõ íåäîñòàòî÷íî ïðîòÿæåííûõ äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ
ìåìáðàí ïðîöåññû öèòîêèíåçà êàêèì-òî îáðàçîì ïðîäîë-
æàëèñü â èíòåðêèíåçå íà ñëåïûõ êðàÿõ íàñå÷åê. Â ðåçóëü-
òàòå íåïîëíûå äî÷åðíèå ìåìáðàíû äîñòðàèâàëèñü è êëåò-
êè îêàçûâàëèñü ïîëíîñòüþ ðàçäåëåííûìè. Ýòîò ïðîöåññ
ïðîòåêàë àíàëîãè÷íî òàê íàçûâàåìîìó ïîëÿðèçîâàííîìó
öèòîêèíåçó, êîòîðûé ïðîèñõîäèò â íåêîòîðûõ òèïàõ âà-
êóîëèçèðîâàííûõ êëåòîê (Cutler, Ehrhardt, 2002).

Ìåõàíèçì ôîðìèðîâàíèÿ äîïîëíèòåëüíîãî ôðàãìî-
ïëàñòà èññëåäîâàííûõ ÏÐÃ F1 çà ñ÷åò ñèíòåçà ïîëþñíûõ
ÌÒ â ïîçäíåé òåëîôàçå â ÌÊÏ íå ÿâëÿåòñÿ ÷åì-òî ÷óæå-
ðîäíûì äëÿ ïîñëåäîâàòåëüíîãî öèòîêèíåçà â ìåéîçå ó îä-
íîäîëüíûõ âèäîâ. Ïîëþñíûå ÌÒ ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â
ïîñòðîåíèè ôðàãìîïëàñòà â ìåéîçå ó îäíîäîëüíûõ â íå-
êîòîðûõ íåìíîãî÷èñëåííûõ ñëó÷àÿõ. Â õîäå æå öåíòðî-
áåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà èññëåäîâàííûõ ÏÐÃ F1

Ôîðìèðîâàíèå äîïîëíèòåëüíîãî ôðàãìîïëàñòà êîìïåíñèðóåò íàðóøåíèå öèòîêèíåçà â ìåéîçå 299

Ðèñ. 1. Ôåíîòèï ñ èçãèáîì òåëîôàçíîãî âåðåòåíà è íàðóøåíèåì öèòîêèíåçà (ÏÐÃ F1 ¹ Ä-143, ðàñò. 6) â ñðàâíåíèè ñ òðèâèàëüíûì
ôåíîòèïîì (ÏÐÃ F1 ¹ Ä-143, ðàñò. 15).

à—ã — òðèâèàëüíûé ôåíîòèï íà ìîáèëüíûõ ñòàäèÿõ ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà: à — ìåòàôàçà, á — ðàííÿÿ òåëîôàçà, â — öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàã-
ìîïëàñòà / êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè â ñðåäíåé òåëîôàçå, ã — ïîçäíÿÿ òåëîôàçà. ä—ì — ôåíîòèï ñ èçãèáîì òåëîôàçíîãî âåðåòåíà: ä — ðàííÿÿ òåëîôàçà,
å—ç — èçãèá òåëîôàçíîãî âåðåòåíà â ðåçóëüòàòå åãî àíîìàëüíîãî «öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ» â ñðåäíåé òåëîôàçå, è—ë — ïðåäåëüíîå ñáëèæåíèå äî-

÷åðíèõ ÿäåð è èçãèá âåðåòåíà â ïîçäíåé òåëîôàçå, ì — ìîíàäà ñ ðåñòèòóöèîííûì ÿäðîì.



âñåãäà èìååò ìåñòî ñèíòåç ïîëþñíûõ ÌÒ: åãî ôèáðèëëû
óìíîæàþòñÿ çà ñ÷åò äîïîëíèòåëüíûõ ÌÒ, ïîëèìåðèçóþ-
ùèõñÿ îò ïîëþñíûõ ðàéîíîâ âåðåòåíà. Ïðè ýòîì íîâîîá-
ðàçîâàííûå ÌÒ íàõîäÿòñÿ â òåñíîé àññîöèàöèè ñ óæå ñó-
ùåñòâóþùèìè ôèáðèëëàìè ôðàãìîïëàñòà (Øàìèíà è äð.,
2006à). Ñâîåîáðàçèå îïèñàííîãî â äàííîé ðàáîòå ôåíîòè-
ïà ÏÐÃ ¹ Ä-144 ñîñòîèò â òîì, ÷òî ïðîöåññ óìíîæåíèÿ
ÌÒ ôðàãìîïëàñòà, ïðîèñõîäÿùèé â íîðìå â òå÷åíèå âñåãî
õîäà öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ çà ñ÷åò ñèíòåçà ïîëþñíûõ
ÌÒ, çäåñü îñóùåñòâëÿåòñÿ àâòîíîìíî è â ïðîñòðàíñòâå, è
âî âðåìåíè. Â ðåçóëüòàòå ýòîãî ðÿäîì ñ ïðåæíèì, íåôóíê-
öèîíèðóþùèì, ôðàãìîïëàñòîì, ïðåäñòàâëÿþùèì ñîáîé
êîíôèãóðàöèþ èçîãíóòîãî öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà, ôîð-
ìèðóåòñÿ íîâûé ôóíêöèîíàëüíûé ôðàãìîïëàñò, ñîñòîÿ-
ùèé èç ïîëþñíûõ ÌÒ. Î çíà÷èìîñòè ïðîñòðàíñòâåííîãî
îòäåëåíèÿ ïîëþñíûõ ÌÒ îò öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà ñâè-
äåòåëüñòâóþò ôåíîòèïû ñ óòîëùåííûìè èçîãíóòûìè âå-
ðåòåíàìè, êàê ó ÏÐÃ ¹ Ä-147, ãäå ñèíòåçèðóåìûå ïîëþñ-
íûå ÌÒ âõîäÿò â ñîñòàâ âåðåòåíà è ôîðìèðîâàíèå äîïîë-
íèòåëüíîãî ôðàãìîïëàñòà ïîýòîìó íåâîçìîæíî.

Ôóíêöèîíàëåí äîïîëíèòåëüíûé ôðàãìîïëàñò ïî òîé
ïðè÷èíå, ÷òî ïðîöåññû öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ (èçãèá è
óäëèíåíèå ôèáðèëë) íå îòêëþ÷àþòñÿ â ðåçóëüòàòå «÷ðåç-

ìåðíîãî öèòîêèíåçà». Êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà ôîðìèðóåòñÿ
òàêæå, âèäèìî, ïîòîìó, ÷òî ïðîöåññû ñèíòåçà ìåìáðàí-
íûõ ïóçûðüêîâ íå îòêëþ÷àëèñü. Êðîìå òîãî, ôóíêöèîíà-
ëüíîñòü äîïîëíèòåëüíîãî ôðàãìîïëàñòà îáåñïå÷èâàåòñÿ
òåì, ÷òî ïðè ñâîåì ôîðìèðîâàíèè îí íå ïðîõîäèò çàáëî-
êèðîâàííóþ ñòàäèþ ïåðåõîäà öèòîñêåëåòà îò êîíôèãóðà-
öèè öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà ê êîíôèãóðàöèè ôðàãìîïëà-
ñòà. Ïîâåäåíèå öèòîñêåëåòà ïðè ïîñòðîåíèè äîïîëíèòåëü-
íîãî ôðàãìîïëàñòà ïðèíöèïèàëüíî íå îòëè÷àåòñÿ îò
ôîðìèðîâàíèÿ íåïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà â òåëîôàçå I ó
äâóäîëüíûõ, êîãäà ïîëþñíûå ÌÒ îêðóæàþò öåíòðàëüíîå
âåðåòåíî è çàïîëíÿþò âñþ öèòîïëàçìó. Ðàçëè÷èå ñîñòîèò
ëèøü â òîì, ÷òî ó äâóäîëüíûõ öåíòðàëüíîå âåðåòåíî íå
èçãèáàåòñÿ (íî èçîãíóòû çàòî ïî íàïðàâëåíèþ ê ýêâàòîðó
ïîëþñíûå ÌÒ, âèäèìî äëÿ îáëåã÷åíèÿ êîíòàêòà ñ ÌÒ, îò-
õîäÿùèìè îò ïðîòèâîïîëîæíîãî ïîëþñà) è íå ôîðìèðó-
åòñÿ â òåëîôàçå I êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà.

Èòàê, ñîãëàñíî ïðèâåäåííûì äàííûì, ôåíîìåí «÷ðåç-
ìåðíîãî öèòîêèíåçà», à èìåííî íåîòêëþ÷åíèå îñíîâíûõ
ïðîöåññîâ öèòîêèíåçà, äî òåõ ïîð, ïîêà íå áóäóò ñôîðìè-
ðîâàíû äî÷åðíèå êëåòî÷íûå ìåìáðàíû, îáåñïå÷èâàåò â
ôåíîòèïå ÏÐÃ ¹ Ä-144 è ÏÏÃ F1 ¹ 9—260 çàâåðøåíèå
öèòîêèíåçà äàæå ïðè áëîêå ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà
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Ðèñ. 2. Ôîðìèðîâàíèå äîïîëíèòåëüíîãî ôðàãìîïëàñòà â ôåíîòèïå ñ èçãèáîì òåëîôàçíîãî âåðåòåíà, êîððåêöèÿ íàðóøåíèÿ öèòîêè-
íåçà â ìåéîçå ó ÏÐÃ F1 ¹ Ä-144 è âàðèàíò ôåíîòèïà ñ èçîãíóòûì òåëîôàçíûì âåðåòåíîì â ìåéîçå ó ÏÐÃ F1 ¹ Ä-147.

à—ã — ôîðìèðîâàíèå äîïîëíèòåëüíîãî òÿæà ìèêðîòðóáî÷åê (îòìå÷åí ñòðåëêîé) ìåæäó ïîëþñàìè èçîãíóòîãî âåðåòåíà â ïîçäíåé òåëîôàçå I; ä—æ —
öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå äîïîëíèòåëüíîãî ôðàãìîïëàñòà è êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè; ç, è — äèàäà ñ àíîìàëüíî ñáëèæåííûìè ÿäðàìè; ê—ì — àíîìàëüíûé
öèòîêèíåç â ÏÐÃ F1 ¹ Ä-147 — âàðèàíò ôåíîòèïà ñ èçãèáîì òåëîôàçíîãî âåðåòåíà. Â õîäå òåëîôàçû âåðåòåíî óòîëùàåòñÿ è èçãèáàåòñÿ, íî íå óäëèíÿ-

åòñÿ.



èç ôèáðèëë öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà. Ôîðìèðîâàíèå äîïîë-
íèòåëüíîãî ôðàãìîïëàñòà ÿâëÿåòñÿ êàê ðåçóëüòàòîì çàïàç-
äûâàíèÿ ñèíòåçà ïîëþñíûõ ÌÒ â òåëîôàçå, òàê è ðåçóëü-
òàòîì èõ ïðîñòðàíñòâåííîé îòäåëåííîñòè îò òåëà òåëî-
ôàçíîãî âåðåòåíà.

Ðàçëè÷èå ìåæäó äâóìÿ îïèñàííûìè çäåñü ôåíîòèïà-
ìè — áåç ðàçäåëåíèÿ öèòîïëàçìû (ÏÏÃ ¹ 9—261 è ÏÐÃ
¹ Ä-143) è ñ êîìïåíñèðóþùèì öèòîêèíåçîì (ÏÐÃ
¹ Ä-144 è ÏÏÃ ¹ 9—260) — ñîñòîèò â òîì, ÷òî ïåðâûé
ôåíîòèï âäîáàâîê ê íàðóøåíèþ ïåðåõîäà «öåíòðàëüíîå
âåðåòåíî—öèëèíäðè÷åñêèé ôðàãìîïëàñò» èìååò äîïîë-
íèòåëüíóþ àíîìàëèþ — áëîê ôîðìèðîâàíèÿ ïîëþñíûõ
ÌÒ â òåëîôàçå.
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ADDITIONAL PHRAGMOPLAST CORRECTS ABNORMAL CYTOKINESIS

IN WHEAT � RYE HYBRID POLLEN MOTHER CELLS

E. I. Gordeeva, N. V. Shamina,1 L. F. Dudka,2 V. Ya. Kovtunenko,2 E. U. Bolobolova1

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

and 2 P. P. Lukianenko Agricutural Institute, Krasnodar;
1 e-mail: shamina@bionet.nsc.ru

The phragmoplast dysfunction in wheat � rye hybrid F1 male meiosis has been described. The pollen mot-
her cells (PMCs) show the phenotype where transition from central spindle fibers (forming a solid bundle) to a
phragmoplast (hollow cylinder) is blocked. The blockade suppresses centrifugal movement of the phragmoplast
and cell plate formation. The resulting cells occur to be binucleate. Sometimes, the two nuclei join and form one
restitution nucleus. PMCs of wheat � rye F1 hybrid N D-144gp 06r. F1 (T. aestivum c. 93—60 ò 9 � S. cereale
c. Saratovskaya 7) showing this phenotype have an additional phragmoplast at late telophase. This happens like
that in the case of immobile phragmoplast formation in meiosis in bicotyledons: the new phragmoplast arises by
the aid of microtubules polymerization starting from the spindle poles. The new additional phragmoplast builds
a new cell plate and accomplishes cytokinesis.

K e y w o r d s: cell division, pollen mother cells, meiosis, cereal wide hybrids, cytokinesis, cytoskeleton,
phragmoplast.

Ôîðìèðîâàíèå äîïîëíèòåëüíîãî ôðàãìîïëàñòà êîìïåíñèðóåò íàðóøåíèå öèòîêèíåçà â ìåéîçå 301


