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Õàîòèçàöèÿ âåðåòåíà äåëåíèÿ, ôðàãìîïëàñòà è òåëîôàçíûõ ãðóïï õðîìîñîì

Îïèñàí ôåíîìåí ðàñïàäà ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàííûõ ñèñòåìíûõ ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà — âåðåòåíà
äåëåíèÿ è ôðàãìîïëàñòà — íà ñîñòàâëÿþùèå ýëåìåíòû è ïðåâðàùåíèå èõ â ñåòü äåçîðèåíòèðîâàííûõ
ôèáðèëë â õîäå êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ. Îïèñàíî òàêæå ÿâëåíèå ðàñïàäà è äèñïåðñèè â öèòîïëàçìå ïîëíî-
ñòüþ ñôîðìèðîâàííûõ òåëîôàçíûõ ãðóïï õðîìîñîì, íå ñâÿçàííîå ñ õàîòèçàöèåé ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà.
Òàêèå àíîìàëèè îáíàðóæåíû â ìåéîçå ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ïûëüöû ïøåíè÷íî-ïûðåéíûõ ãèáðèäîâ ïåð-
âîãî ïîêîëåíèÿ. Õàîòèçàöèÿ öèòîñêåëåòíûõ ñòðóêòóð ÿâëÿåòñÿ íîðìàëüíûì ÿâëåíèåì â äåëåíèè ðàñòè-
òåëüíîé êëåòêè ëèøü â ïîçäíåé ïðîôàçå—ðàííåé ïðîìåòàôàçå. Íà ñòàäèÿõ æå ìåòàôàçû è òåëîôàçû îíà
ìîæåò óêàçûâàòü íà íàðóøåíèå âðåìåííóé ðåãóëÿöèè öèêëà öèòîñêåëåòà â õîäå ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ.
Ðàñïàä òåëîôàçíûõ ãðóïï õðîìîñîì è èõ âîçâðàòíîå äâèæåíèå ê ýêâàòîðó âåðåòåíà ìîãóò óêàçûâàòü íà
íåñâîåâðåìåííîå âêëþ÷åíèå ïðîöåññîâ ïðîìåòàôàçû, â ÷àñòíîñòè àêòèâàöèþ õðîìîêèíåçèíîâ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ìåéîç, äåëåíèå êëåòêè, ôðàãìîïëàñò, ìàòåðèíñêèå êëåòêè ïûëüöû, âåðåòåíî
äåëåíèÿ, òåëîôàçà, öèòîêèíåç, öèòîñêåëåò.

Â õîäå äåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè öèòîñêåëåò ïðå-
òåðïåâàåò ñåðèþ ñóùåñòâåííûõ ïåðåñòðîåê èç îäíîé ñèñ-
òåìíîé ñòðóêòóðû â äðóãóþ â çàâèñèìîñòè îò ôóíêöèé,
âûïîëíÿåìûõ èì íà ðàçëè÷íûõ ýòàïàõ ìèòîçà èëè ìåéîçà.
Â îòëè÷èå îò æèâîòíîé êëåòêè ðàñòèòåëüíàÿ êëåòêà õà-
ðàêòåðèçóåòñÿ ãîðàçäî áîëüøèì ðàçíîîáðàçèåì ñòðóêòóð
öèòîñêåëåòà, ñìåíÿþùèõ äðóã äðóãà â õîäå êëåòî÷íîãî
äåëåíèÿ. Ýòî îáúÿñíÿåòñÿ ïðåæäå âñåãî íàëè÷èåì êëåòî÷-
íîé ñòåíêè, òåñíî ñâÿçàííîé â ñâîåì ôîðìèðîâàíèè ñ öè-
òîñêåëåòîì, à òàêæå îïðåäåëÿþùåé èíîé, ÷åì â æèâîòíîé
êëåòêå, òèï ðàçäåëåíèÿ öèòîïëàçìû. Âûäåëÿþò íåñêîëüêî
îñíîâíûõ ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà â äåëåíèè ðàñòèòåëüíîé
êëåòêè: ðàäèàëüíûå ôèáðèëëû, ðàñïðîñòðàíÿþùèåñÿ îò
ïîâåðõíîñòè ÿäåðíîé îáîëî÷êè, êîðòèêàëüíûå èíòåðôàç-
íûå ñïèðàëè, ïðåïðîôàçíûé ïó÷îê, ïåðèíóêëåàðíàÿ ïðî-
ôàçíàÿ ñèñòåìà öèòîñêåëåòà, âåðåòåíî äåëåíèÿ è ôðàã-
ìîïëàñò (Goddard et al., 1994). Ñðåäè ïåðå÷èñëåííûõ
ñòðóêòóð åäèíñòâåííîé, îáùåé ñ æèâîòíîé êëåòêîé ñòðóê-
òóðîé ÿâëÿåòñÿ âåðåòåíî äåëåíèÿ, íî è îíî îòëè÷àåòñÿ
ìîðôîëîãè÷åñêè ñòðóêòóðîé ïîëþñîâ. Ìåõàíèçìû, îñó-
ùåñòâëÿþùèå õîä öèòîñêåëåòíîãî öèêëà â äåëåíèè ðàñòè-
òåëüíîé êëåòêè, èçó÷åíû íåäîñòàòî÷íî, â òîì ÷èñëå èç-çà
îòñóòñòâèÿ â íåé ìîðôîëîãè÷åñêè èäåíòèôèöèðóåìûõ
öåíòðîñîìàëüíûõ ñòðóêòóð (Mazia, 1987; Baluska et al.,
2001).

Ðÿä èññëåäîâàòåëåé â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñ÷èòàþò, ÷òî
öèêë ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà â äåëåíèè ðàñòèòåëüíîé
êëåòêè îñóùåñòâëÿåòñÿ ïîñðåäñòâîì ñàìîîðãàíèçàöèè
ïó÷êîâ ìèêðîòðóáî÷åê (ÌÒ) çà ñ÷åò àêòèâíîñòè àññîöèè-
ðîâàííûõ ñ íèìè áåëêîâ (Smirnova, Bajer, 1994, 1998;

Franklin, Cande, 1999; Øàìèíà, Ñèäîð÷óê, 2006). Ìíîãèå
àíîìàëèè öèòîñêåëåòíîãî öèêëà, îáíàðóæèâàåìûå â ìåé-
îçå ó âûñøèõ ðàñòåíèé, ñëóæàò ïîäòâåðæäåíèåì ýòîé òî÷-
êè çðåíèÿ (Øàìèíà, 2005). Íà íåêîòîðûõ ýòàïàõ äåëåíèÿ
êëåòêè ïîñëåäóþùèå ñòðóêòóðû öèòîñêåëåòà ñòðîÿòñÿ ïî-
ñëå (è â ðåçóëüòàòå) ðàçáîðêè ïðåäûäóùèõ, ò. å. ïðåâðà-
ùåíèÿ èõ â õàîòè÷åñêóþ ñåòü ôèáðèëë. Òàê ïðîèñõîäèò â
ïîçäíåé ïðîôàçå—ðàííåé ïðîìåòàôàçå, êîãäà ðàñïàäàåòñÿ
ïðîôàçíîå âåðåòåíî â ìèòîçå (DeMey et al., 1982; Wang et
al., 1991; Smirnova, Bajer, 1994, 1998) èëè ïåðèíóêëåàðíîå
êîëüöî â ìåéîçå (Øàìèíà, 2003; Øàìèíà è äð., 2003). Èç
õàîòè÷åñêîé ñèñòåìû ïó÷êîâ ÌÒ ñòðîèòñÿ çàòåì, ïîñëå
ðàñïàäà ÿäåðíîé îáîëî÷êè, áèïîëÿðíîå âåðåòåíî äåëåíèÿ.

Â íàñòîÿùåé ñòàòüå îïèñàí àíîìàëüíûé ðàñïàä íà
ïó÷êè ÌÒ (ñ èõ îäíîâðåìåííîé äåçîðèåíòàöèåé) äâóõ
êëþ÷åâûõ äëÿ äåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè ñòðóêòóð öè-
òîñêåëåòà — âåðåòåíà äåëåíèÿ è ôðàãìîïëàñòà. Ìîæíî
ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ýòà àíîìàëèÿ ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì íå-
ñâîåâðåìåííîãî «âêëþ÷åíèÿ» ãèïîòåòè÷åñêîãî ñèãíàëà ê
ðàçáîðêå ñèñòåìíîé ñòðóêòóðû öèòîñêåëåòà. Îáñóæäàåòñÿ
çíà÷èìîñòü ïðîöåññà õàîòèçàöèè öèòîñêåëåòà â áèîëîãèè
ðàñòèòåëüíîé êëåòêè.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ïðîâåäåí öèòîëîãè÷åñêèé àíàëèç õîäà àíîìàëüíîãî
ìóæñêîãî ìåéîçà â ìàòåðèíñêèõ êëåòêàõ ïûëüöû ïøåíè÷-
íî-ïûðåéíûõ ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ (ÏÏÃ F1)
¹ 27-511, 27-513, 27-587, 27-537 è 27-645 (T. aestivum
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cîðòà Àëòàéñêàÿ Íèâà�E. elongatum), ìåéîòè÷åñêîãî ìó-
òàíòà ms4 êóêóðóçû Zea mays.

Áóòîíû íà ñòàäèè ìåéîçà ôèêñèðîâàëè ìîäèôèöèðî-
âàííûì ôèêñàòîðîì Íàâàøèíà (Wada, Kusunoki, 1964),
äàâëåíûå àöåòîêàðìèíîâûå ïðåïàðàòû ïûëüíèêîâ ïðèãî-
òîâëÿëè ïî îáû÷íîé ìåòîäèêå. Íàáëþäåíèÿ âåëè ñ èñïî-
ëüçîâàíèåì ìèêðîñêîïà Olympus ïðè óâåëè÷åíèè10�100.
Ðåòóøè èçîáðàæåíèé ñ ïîìîùüþ ãðàôè÷åñêèõ ðåäàêòîðîâ
íå ïðîâîäèëè.

Ðåçóëüòàòû

Õ î ä ö è ê ë à ö è ò î ñ ê å ë å ò à â ò ð è â è à ë ü í îì
ô å í î ò è ï å ì å é î ç à ó î ò ä à ë å í í û õ ã è á ð è ä î â
ç ë à ê î â. Â ìåéîçå ó ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà èññëå-
äîâàííûõ íàìè îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ çëàêîâ ïåðâîãî ïî-
êîëåíèÿ öèêë öèòîñêåëåòà ïðîèñõîäèò àíàëîãè÷íî òîìó,
êàê îí ïðîèñõîäèò â ìåéîçå äèêîãî òèïà. Âñòðå÷àþòñÿ òå
æå âàðèàöèè ïîâåäåíèÿ öèòîñêåëåòà, íàïðèìåð ôîðìèðî-
âàíèå ðàçâèòîãî ïåðèíóêëåàðíîãî öèòîñêåëåòíîãî êîëüöà
â ïîçäíåé ïðîôàçå (ôåíîòèï, õàðàêòåðíûé äëÿ ìåéîçà ó
ïûðåÿ) èëè æå ðåäóêöèÿ ïåðèíóêëåàðíîé ñèñòåìû (ìåéîç
ó ïøåíèöû) (Øàìèíà, 2003). Äëÿ òîãî ÷òîáû îáëåã÷èòü
ïîíèìàíèå àíîìàëüíûõ ôåíîòèïîâ, îïèñûâàåìûõ â äàí-

íîé ñòàòüå, ìû ïîìåñòèëè èëëþñòðàöèþ õîäà öèêëà öèòî-
ñêåëåòà â îáû÷íîì ôåíîòèïå ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ïûëüöû
(ÌÊÏ) ïøåíè÷íî-ïûðåéíîãî ãèáðèäà ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ
(ðèñ. 1). Â ïîçäíåé ïðîôàçå (õðîìîñîìû ñîõðàíÿþò áîëåå
ðàííþþ ìîðôîëîãèþ èç-çà êîíòðîëüíîé òî÷êè â ñòàäèè
ïàõèòåíû) âîêðóã ÿäðà â ìåðèäèîíàëüíîé ïëîñêîñòè ñòðî-
èòñÿ öèòîñêåëåòíîå êîëüöî (ðèñ. 1, à). Ïîñëå ðàñïàäà
ÿäåðíîé îáîëî÷êè ýòà õîðîøî îðãàíèçîâàííàÿ ñòðóêòóðà
ðàñïàäàåòñÿ íà îòäåëüíûå ïó÷êè ÌÒ, êîòîðûå ïðåâðàùà-
þòñÿ â õàîòè÷íóþ ñåòü â ïðîìåòàôàçå (ðèñ. 1, á—ã). Çàòåì
ôèáðèëëû öèòîñêåëåòà ñ ïðèñîåäèíèâøèìèñÿ õðîìîñî-
ìàìè (â äàííîì ñëó÷àå — ñ ðåäóêöèîííî îðèåíòèðîâàí-
íûìè óíèâàëåíòàìè) ïðèîáðåòàþò áèïîëÿðíóþ îðèåíòà-
öèþ, è ôîðìèðóåòñÿ âåðåòåíî äåëåíèÿ (ðèñ. 1, ä), êîòîðîå
ïðîèçâîäèò ñåãðåãàöèþ õðîìîñîì â àíàôàçå (ðèñ. 1, å, æ).
Öåíòðàëüíûå ôèáðèëëû âåðåòåíà â òåëîôàçå ñòàíîâÿòñÿ
áàçîé äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà, íà ýêâàòîðå ñòðî-
èòñÿ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà (ðèñ. 1, ç), è ôðàãìîïëàñò-êëå-
òî÷íàÿ ïëàñòèíêà ñîâåðøàþò öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå
(ðèñ. 1, è, ê). Ïîñëå òîãî êàê öèòîêèíåçíûé àïïàðàò äî-
ñòèãíåò ìåìáðàíû ìàòåðèíñêîé êëåòêè è ñîïðèêîñíåòñÿ ñ
íåé, ôîðìèðóþòñÿ äî÷åðíèå êëåòî÷íûå ìåìáðàíû. Ïðî-
äóêò ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà â ÌÊÏ îòäàëåííûõ ãèáðè-
äîâ çëàêîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ ñ îáû÷íûì ôåíîòèïîì —
äèàäà ñ àíåóïëîèäíûìè ÿäðàìè (ðèñ. 1, ë, ì).
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Ðèñ. 1. Õîä öèêëà öèòîñêåëåòà â òðèâèàëüíîì ôåíîòèïå ìåéîçà ó ïøåíè÷íî-ïûðåéíîãî ãèáðèäà ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ.

à — ïåðèíóêëåàðíîå êîëüöî öèòîñêåëåòà â ïðîôàçå I; á — ðàñïàä ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà íà ñîñòàâëÿþùèå ïó÷êè ÌÒ; â — õàîòè÷åñêàÿ ïîäñòàäèÿ
ïðîìåòàôàçû I; ã — ïîçäíÿÿ ïðîìåòàôàçà I; ä — ìåòàôàçà I; å — ðàííÿÿ àíàôàçà I; æ — ïîçäíÿÿ àíàôàçà I; ç — ðàííÿÿ òåëîôàçà I; è, ê — öåíòðîáåæíîå

äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà/êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè; ë — ïîçäíÿÿ òåëîôàçà I; ì — äèàäà.
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Õîä ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà â ÌÊÏ ó ÏÏÃ F1 ¹ 27-511,
27-513 (T. aestivum è Àëòàéñêàÿ Íèâà�E. elongatum) ïðî-
òåêàåò áåç âèäèìûõ íà ñâåòîâîì óðîâíå àíîìàëèé ëèøü
äî ñòàäèè ïàõèòåíû. Ñèíàïñèñ õðîìîñîì, êàê îáíàðóæè-
âàåòñÿ çàòåì â äèàêèíåçå, ïîëíîñòüþ íàðóøåí, áèâàëåíòû
íå ôîðìèðóþòñÿ. Ïî-âèäèìîìó, ïî ýòîé ïðè÷èíå â ÌÊÏ
íà ñòàäèè ïàõèòåíû ïðîèñõîäèò àðåñò õðîìîñîì â êîíôè-
ãóðàöèè áóêåòà âïëîòü äî íàñòóïëåíèÿ ñòàäèè äèàêèíåçà
(ðèñ. 2, à). Ïåðèíóêëåàðíîå êîëüöî öèòîñêåëåòà â äàííîì
ôåíîòèïå ðåäóöèðîâàíî (ò. å. ôåíîòèï íå äåâèàíòíûé).
Äåâèàíòíûìè ôåíîòèïàìè ïî öèêëó öèòîñêåëåòà ìû íà-
çûâàåì òå, ó êîòîðûõ íå ïðîèñõîäèò óêîðî÷åíèÿ ôèáðèëë
ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà ïðè ïåðåõîäå ê ïåðèíóêëåàðíîé
ñèñòåìå (ðèñ. 1, à, á). Ïîñëå ðàñïàäà ÿäåðíîé îáîëî÷êè
ñòðîèòñÿ âíåøíå íîðìàëüíîå áèïîëÿðíîå âåðåòåíî äåëå-
íèÿ (ðèñ. 2, á, â). Óíèâàëåíòû, êàê è â ïðî÷èõ ñëó÷àÿõ àñè-
íàïòè÷åñêîãî ìåéîçà, âíà÷àëå êîíöåíòðèðóþòñÿ â îáëàñ-
òè ýêâàòîðèàëüíîé çîíû âåðåòåíà, à çàòåì îêàçûâàþòñÿ
ðàçáðîñàííûìè âäîëü âåðåòåíà íà óñëîâíûõ ñòàäèÿõ ìå-
òàôàçû I—àíàôàçû I (ðèñ. 2, â, ã). Çàòåì âåðåòåíî íà÷è-
íàåò ðàçðûõëÿòüñÿ, åãî ôèáðèëëû ïîñòåïåííî òåðÿþò áè-
ïîëÿðíóþ îðèåíòàöèþ, è â óñëîâíîé ïîçäíåé àíàôàçå âå-
ðåòåíî ïðèîáðåòåò âèä õàîòè÷íîé ñåòè ôèáðèëë ñ

ðàçáðîñàííûìè âíóòðè íåå óíèâàëåíòàìè (ðèñ. 2, ä, å).
Â ðåçóëüòàòå òåëîôàçà êàê ìîðôîëîãè÷åñêàÿ ñòàäèÿ íå
èäåíòèôèöèðóåòñÿ: îòñóòñòâóþò òåëîôàçíûå ãðóïïû õðî-
ìîñîì, íå íàáëþäàåòñÿ íèêàêèõ ïðèçíàêîâ öèòîêèíåçà
(ôðàãìîïëàñò è êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà îòñóòñòâóþò äàæå â
àíîìàëüíîé ôîðìå) (ðèñ. 2, æ). Ðåçóëüòàòîì òàêîãî äåëå-
íèÿ ÿâëÿþòñÿ ìîíàäû ñ ìèêðîÿäðàìè (ðèñ. 2, ç). Âòîðîå
äåëåíèå ìåéîçà â òàêèõ êëåòêàõ ïðîòåêàåò ñ ôîðìèðîâà-
íèåì îáùåãî âåðåòåíà â öèòîïëàçìå ìîíàäû ëèáî íåñ-
êîëüêèõ àâòîíîìíûõ âåðåòåí. ×àñòîòà àíîìàëèè — îò 40
äî 60 % ÌÊÏ â ðàçëè÷íûõ ïûëüíèêàõ.

Àíàëîãè÷íûé (åñëè íå ñ÷èòàòü ñèíàïñèñà ãîìîëîãè÷-
íûõ õðîìîñîì) àíîìàëüíûé ôåíîòèï îáíàðóæåí íàìè â
ÌÊÏ ìåéîòè÷åñêîãî ìóòàíòà ms4 êóêóðóçû Zea mays. Äî
ñòàäèè ìåòàôàçû I âêëþ÷èòåëüíî ìåéîç ó ìóòàíòà ïðîõî-
äèò íîðìàëüíî. Ôîðìèðóåòñÿ áèïîëÿðíîå âåðåòåíî ñ ìå-
òàôàçíîé ïëàñòèíêîé. Îäíàêî ñ íàñòóïëåíèåì àíàôàçû âî
ìíîãèõ êëåòêàõ (äî 25 %) íàáëþäàþòñÿ ðåçêèå íàðóøåíèÿ
ïðîöåññà ñåãðåãàöèè õðîìîñîì. Âíà÷àëå îíè âûðàæàþòñÿ
â íåñêîîðäèíèðîâàííîì äâèæåíèè õðîìîñîì, êîòîðûå ïå-
ðåìåùàþòñÿ ñ ðàçíîé ñêîðîñòüþ, íå ôîðìèðóþò àíàôàç-
íûõ ãðóïï è îêàçûâàþòñÿ ðàçáðîñàííûìè â òåëå âåðåòåíà
(ðèñ. 2, è). Çàòåì âåðåòåíî ðàñïàäàåòñÿ íà îòäåëüíûå ôèá-
ðèëëû, êàê ñâîáîäíûå (ôèáðèëëû öåíòðàëüíîãî âåðåòå-
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Ðèñ. 2. Ðàñïàä è õàîòèçàöèÿ ñôîðìèðîâàííîãî âåðåòåíà äåëåíèÿ.

à—ç — õîä ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà â ìàòåðèíñêèõ êëåòêàõ ïûëüöû (ÌÊÏ) ó ÏÏÃ F1 ¹ 27-511; à — ïðîôàçà I; á — ïðîìåòàôàçà I; â, ã — ñôîðìèðîâàí-
íîå áèïîëÿðíîå âåðåòåíî äåëåíèÿ íà ñòàäèÿõ óñëîâíûõ ìåòàôàçû I-àíàôàçû I; ä, å — õàîòèçàöèÿ âåðåòåíà â õîäå àíàôàçû I; æ — ïîñëåäñòâèÿ õàîòèçà-
öèè âåðåòåíà â òåëîôàçå I; ç — ìîíàäà ñ ìèêðîÿäðàìè â èíòåðêèíåçå; è—ì — õàîòèçàöèÿ àíàôàçíîãî âåðåòåíà â ÌÊÏ ìåéìóòàíòà ms4; è — íåêîîðäèíè-
ðîâàííàÿ àíàôàçà I; ê, ë — äâà îïòè÷åñêèõ «ñðåçà» îäíîé êëåòêè ñ ðàñïàâøèìñÿ àíàôàçíûì âåðåòåíîì; ñòðåëêîé îòìå÷åí ïó÷îê öåíòðàëüíûõ ôèáðèëë

âåðåòåíà; ì — ðàçáðîñàííûå õðîìîñîìû â òåëîôàçå I.



íà), òàê è ñ ïðèêðåïëåííûìè õðîìîñîìàìè (ðèñ. 2, ê, ë).
Ôèáðèëëû òåðÿþò ïàðàëëåëüíóþ êîîðèåíòàöèþ â ñîñòàâå
âåðåòåíà, äåçîðèåíòèðóþòñÿ è ïðåâðàùàþòñÿ â õàîòè÷-
íóþ ñåòü. Õðîìîñîìû îêàçûâàþòñÿ ðàçáðîñàííûìè ïî
âñåìó îáúåìó êëåòêè (ðèñ. 2, ì). Ïðîäóêòîì òàêîãî äåëå-
íèÿ ÿâëÿåòñÿ ìîíàäà ñ ìèêðîÿäðàìè. Âî âòîðîì äåëåíèè
ìåéîçà â òàêèõ ìîíàäàõ ôîðìèðóåòñÿ ëèáî íåñêîëüêî âå-
ðåòåí äåëåíèÿ, ëèáî îäíî îáùåå. Àíîìàëüíûé ðàñïàä âå-
ðåòåíà ïðîèñõîäèò è âî âòîðîì äåëåíèè ìåéîçà ñ òîé æå
÷àñòîòîé, ÷òî è â ïåðâîì. Ýòî ìîæåò ïðîèñõîäèòü è â òåõ
ÌÊÏ, êîòîðûå íîðìàëüíî ïðîøëè ïåðâîå ìåéîòè÷åñêîå
äåëåíèå.

Ð à ñ ï à ä è õ à î ò è ç à ö è ÿ ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò à. Â ÌÊÏ
ÏÏÃ F1 ¹ 27-587 (T. aestivum cîðòà Àëòàéñêàÿ Íèâà x E.
elongatum) ìåéîç ïðîèñõîäèò òàê æå, êàê â îáû÷íîì ôåíî-
òèïå îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ çëàêîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ (ñì.
ðèñ. 1), âïëîòü äî ñòàäèè ñðåäíåé òåëîôàçû (ðèñ. 3, à—ã).
Íà ýòîé ñòàäèè íà÷èíàåòñÿ öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàã-
ìîïëàñòà—êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè (ðèñ. 3, ã).

Ïîñëå íà÷àëà öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñò
òåðÿåò öåëîñòíîñòü, ðàñïàäàÿñü íà ôðàãìåíòû (ðèñ. 3,
ä—ë). Ýòè ôðàãìåíòû ìîãóò ñîñòîÿòü êàê èç ãðóïï öåëûõ
ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà (ðèñ. 3, ä, å, è), òàê è èç ñîñòàâëÿ-
þùèõ èõ ïó÷êîâ ÌÒ (ðèñ. 3, æ, ç, ë). Âî âòîðîì ñëó÷àå
ôèáðèëëû ðàçäåëÿþòñÿ ïîïåðåê â çîíå ïåðåêðûâàíèÿ
(+)-êîíöîâ ÌÒ. Ôðàãìåíòû, íà êîòîðûå ðàñïàäàåòñÿ ôðàã-

ìîïëàñò, ïðèîáðåòàþò ñëó÷àéíóþ îðèåíòàöèþ, è ôðàã-
ìîïëàñò êàê öåëîñòíàÿ öèòîñêåëåòíàÿ ñòðóêòóðà èñ÷åçàåò,
çàìåíÿÿñü õàîòè÷íîé ñåòüþ ôèáðèëë. Êëåòî÷íàÿ ïëàñòèí-
êà â ýòîì ñëó÷àå íå ñòðîèòñÿ èëè èìååò àíîìàëüíóþ ôîð-
ìó. Äî÷åðíèå êëåòî÷íûå ìåìáðàíû ëèáî àíîìàëüíû
(â âèäå íàñå÷åê íà ìåìáðàíå ìàòåðèíñêîé êëåòêè), ëèáî
íå ôîðìèðóþòñÿ. Òåëîôàçíûå ãðóïïû õðîìîñîì òàêæå
ìîãóò ðàñïàäàòüñÿ (ðèñ. 3, ê). Ïðîäóêò äåëåíèÿ êëåòêè ñ
òàêèì ôåíîòèïîì — äâóÿäåðíàÿ ìîíàäà èëè ìîíàäà ñ
ìèêðîÿäðàìè, èíîãäà ñ òóííåëüíûì öèòîêèíåçîì (äî÷åð-
íèå êëåòî÷íûå ìåìáðàíû èìåþò âèä ñêâîçíîãî îòâåðñòèÿ,
ðàññåêàþùåãî öèòîïëàçìó ìàòåðèíñêîé êëåòêè) (ðèñ. 3,
ì). Âî âòîðîì äåëåíèè ìåéîçà â òàêèõ êëåòêàõ ôîðìèðó-
åòñÿ îáùåå âåðåòåíî ëèáî äâà âåðåòåíà â îáùåé öèòîïëàç-
ìå. ×àñòîòà àíîìàëèè — äî 20 %.

Ð à ñ ï à ä è õ à î ò è ç à ö è ÿ ò å ë î ô à ç í û õ ã ð ó ï ï
õ ð î ì î ñ î ì. Â ìåéîçå ó ÏÏÃ F1 ¹ 27-537 è 27-645
(T. aestivum cîðòà Àëòàéñêàÿ Íèâà�E. elongatum) ïåðâîå
äåëåíèå ïðîèñõîäèò áåç àíîìàëèé (åñëè íå ñ÷èòàòü óíèâà-
ëåíòíîãî ñîñòîÿíèÿ õðîìîñîì) âïëîòü äî ðàííåé òåëîôà-
çû (ðèñ. 4, à, á). Íà ýòîé ñòàäèè, êàê è â òðèâèàëüíîì ôå-
íîòèïå, õðîìîñîìû ôîðìèðóþò íà ïîëþñàõ âåðåòåíà êîì-
ïàêòíûå àíåóïëîèäíûå ãðóïïû. Öåíòðàëüíûå ôèáðèëëû
âåðåòåíà ïðåîáðàçóþòñÿ âî ôðàãìîïëàñò. Âñëåä çà ýòèì
òåëîôàçíûå ãðóïïû õðîìîñîì íà÷èíàþò ðàçðûõëÿòüñÿ,
õðîìîñîìû îòõîäÿò äðóã îò äðóãà (ðèñ. 4, â—ä), ÷åãî íå

934 Í. Â. Øàìèíà, Í. Ñ. Èëþùåíêîâà è äð.

Ðèñ. 3. Ðàñïàä è õàîòèçàöèÿ ñôîðìèðîâàííîãî ôðàãìîïëàñòà â ïðîöåññå åãî öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ â ìåéîçå ó ÏÏÃ F1 ¹27-587.

à—â — õîä àíàôàçû I â íîðìàëüíî ñôîðìèðîâàííîì áèïîëÿðíîì âåðåòåíå; ã — íîðìàëüíî ñôîðìèðîâàííûé ôðàãìîïëàñò â òåëîôàçå I â íà÷àëå öåíòðî-
áåæíîãî äâèæåíèÿ; ä—ë — õàîòèçàöèÿ ôðàãìîïëàñòà â ïðîöåññå öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ, ðàñïàä åãî íà îòäåëüíûå ôèáðèëëû è èõ äåçîðèåíòàöèÿ;

ì — ìîíàäà.



íàáëþäàåòñÿ â ìåéîçå äèêîãî òèïà èëè â òðèâèàëüíîì ôå-
íîòèïå ÏÏÃ F1. ×àùå âñåãî õðîìîñîìû äâèæóòñÿ âäîëü
ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà íàçàä, ê ýêâàòîðèàëüíîé îáëàñòè
êëåòêè (ðèñ. 4, å—ç). Ïðè ýòîì îíè íå ñîåäèíåíû ñ êèíå-
òîõîðíûìè ôèáðèëëàìè, à ñêîëüçÿò ïî ïîâåðõíîñòè ôðàã-
ìîïëàñòà, âçàèìîäåéñòâóÿ ñ íèì, ïî-âèäèìîìó, ñâîèìè
ïëå÷àìè. Ôðàãìîïëàñò íå äâèæåòñÿ öåíòðîáåæíî è íå
ôîðìèðóåò êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè, õîòÿ åãî ôèáðèëëû óâå-
ëè÷èâàþòñÿ â ÷èñëå (ðèñ. 4, å—ç). Ïîñëå òîãî êàê òåëîôàç-
íûå ãðóïïû ïîëíîñòüþ ðàñïàäàþòñÿ è õðîìîñîìû ñëó-
÷àéíûì îáðàçîì ðàñïðåäåëÿþòñÿ â öèòîïëàçìå, ôðàãìîï-
ëàñò òàêæå ðàñïàäàåòñÿ è ïðåâðàùàåòñÿ â õàîòè÷íóþ ñåòü
ôèáðèëë (ðèñ. 4, è—ë). Ïðîäóêòîì òàêîãî àíîìàëüíîãî
äåëåíèÿ ÿâëÿþòñÿ ìîíàäû ñ ìèêðîÿäðàìè (ðèñ. 4, ì). ×àñ-
òîòà àíîìàëèè — äî 30 % ÌÊÏ. Ýòîò æå àíîìàëüíûé ôå-
íîòèï ìû íàáëþäàëè òàêæå â ìåéîçå ó ïøåíè÷íî-ðæàíî-
ãî ãèáðèäà ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ D-143-6.

Îáñóæäåíèå

Àíîìàëèè äåëåíèÿ ÌÊÏ, îáíàðóæèâàþùèåñÿ â ìåéî-
çå ó îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ, ìåéîòè÷åñêèõ ìóòàíòîâ, ãàï-
ëîèäîâ è àíåóïëîèäîâ âûñøèõ ðàñòåíèé, ñëóæàò õîðîøåé
ìîäåëüþ äëÿ èçó÷åíèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ ìåõàíèçìîâ
ïðîöåññà äåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè. Âåñüìà èíôîðìà-

òèâåí ïîäõîä, çàêëþ÷àþùèéñÿ â àíàëèçå àíîìàëèé ìåéî-
çà äëÿ âûÿâëåíèÿ íåèçâåñòíûõ ñòàäèé öèêëà
ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà (Shamina, 2005). Íàèëó÷øèì
ìåòîäîì äëÿ òàêîãî àíàëèçà ÿâëÿåòñÿ ôèêñàöèÿ ïî Íàâà-
øèíó ñ ïîñëåäóþùåé îêðàñêîé äàâëåíûõ ïðåïàðàòîâ ïû-
ëüíèêîâ àöåòîêàðìèíîì èëè èíûì îáùèì êðàñèòåëåì íà
áåëîê. Ýòîò ìåòîä âèçóàëèçèðóåò îäíîâðåìåííî õðîìîñî-
ìû, öèòîñêåëåò, ÿäåðíóþ îáîëî÷êó, çîíó ÿäðà, êëåòî÷íóþ
ïëàñòèíêó è ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû. Ýòî ñîâåðøåííî íå-
îáõîäèìî íå òîëüêî äëÿ âîçìîæíî áîëåå ïîëíîãî îïèñà-
íèÿ ôåíîòèïà, íî è äëÿ îïðåäåëåíèÿ ñòàäèè àíîìàëüíîãî
äåëåíèÿ â ÌÊÏ. Âåñüìà âàæíûì ïðåèìóùåñòâîì ýòîãî
ìåòîäà äëÿ äåòàëüíîãî àíàëèçà õîäà àíîìàëüíîãî äåëåíèÿ
ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå òàê íàçûâàåìîé ìåòîäè÷åñêîé ïðîá-
ëåìû (sampling problem), ò. å. ïîòåðè ìàòåðèàëà è èíôîð-
ìàöèè â ïðîöåññå ïðèãîòîâëåíèÿ ïðåïàðàòà. Àöåòîêàðìè-
íîâûå äàâëåíûå ïðåïàðàòû ïîçâîëÿþò àíàëèçèðîâàòü âñå
ÌÊÏ âíóòðè îäíîãî ïûëüíèêà. Ýòî äàåò âàæíûå ñâåäåíèÿ
î ñàìûõ êðàòêîâðåìåííûõ ïðîìåæóòî÷íûõ ñòàäèÿõ äåëå-
íèÿ ñèíõðîíèçîâàííûõ êëåòîê, ïîçâîëÿåò ïðàâèëüíî
ïðåäñòàâèòü ñåáå ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ýòàïîâ àíîìàëüíîãî
äåëåíèÿ, à òàêæå àíàëèçèðîâàòü ìåéîç ñ íèçêèì ïðîöåí-
òîì àíîìàëèé. Âåñüìà öåííûì ïðåèìóùåñòâîì, îñîáåííî
äëÿ àíàëèçà àíîìàëüíîãî êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ, ÿâëÿåòñÿ
åäèíîîáðàçíàÿ îðèåíòàöèÿ âñåõ ÌÊÏ íà êëàññè÷åñêîì
äàâëåíîì ïðåïàðàòå, òàê ÷òî îñü äåëåíèÿ êëåòêè âñåãäà
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Ðèñ. 4. Ðàñïàä è õàîòèçàöèÿ ñôîðìèðîâàííûõ òåëîôàçíûõ ãðóïï õðîìîñîì â àíîìàëüíîì ìåéîçå ó ÏÏÃ F1 ¹ 27-645.

à — àíàôàçà I â áèïîëÿðíîì âåðåòåíå; á — òåëîôàçà I ñ íîðìàëüíî ñôîðìèðîâàííûìè òåëîôàçíûìè ãðóïïàìè õðîìîñîì; â—ä — ðàçðûõëåíèå è ðàñïàä
òåëîôàçíûõ ãðóïï â òåëîôàçå I; å—ç — âîçâðàòíîå äâèæåíèå óíèâàëåíòîâ îò ïîëþñîâ ê ýêâàòîðó êëåòêè â òåëîôàçå I; è—ë — äåçîðãàíèçàöèÿ ôðàãìî-

ïëàñòà; ì — ìîíàäà ñ ìèêðîÿäðàìè.



ðàñïîëàãàåòñÿ ïàðàëëåëüíî ïîâåðõíîñòè ïðåäìåòíîãî
ñòåêëà. Ýòîãî íåâîçìîæíî äîñòè÷ü ïðè ïðèãîòîâëåíèè
ïðåïàðàòîâ íà ïîëèëèçèíîâûõ ñòåêëàõ. Èòàê, èíôîðìà-
òèâíîñòü êëàññè÷åñêèõ ìåòîäîâ öèòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà
â äàííîì ñëó÷àå è äëÿ äàííûõ çàäà÷ çíà÷èòåëüíî ïðåâû-
øàåò òàêîâóþ ïðè èñïîëüçîâàíèè ýëåêòðîííîé ìèêðîñêî-
ïèè è èììóíîîêðàøèâàíèÿ, ó êîòîðûõ ìåòîäè÷åñêàÿ
ïðîáëåìà âåñüìà îùóòèìà.

Ïðåäñòàâëåííûå â íàñòîÿùåé ñòàòüå àíîìàëüíûå ôå-
íîòèïû äåìîíñòðèðóþò îäèíàêîâûé ôåíîìåí: ðàñïàä
ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàííîé ñòðóêòóðû öèòîñêåëåòà äî
òîãî, êàê îíà îñóùåñòâèò ñâîþ ôóíêöèþ è áóäåò çàìåíåíà
äðóãîé â õîäå êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ. ×òî ìîæåò îçíà÷àòü
ýòî ÿâëåíèå, ïðîèñõîäÿùåå â äâóõ ðàçëè÷íûõ ñòðóêòóðàõ
(âåðåòåíå è ôðàãìîïëàñòå), êîòîðûå â íîðìàëüíîì äåëå-
íèè ñìåíÿþò îäíà äðóãóþ, íî íå ïðåòåðïåâàþò ïðè ýòîì
ðàçðóøåíèÿ â âèäå õàîòèçàöèè?

Â áèîëîãèè ðàñòèòåëüíîé êëåòêè èçâåñòíû ïðîöåññû,
ñâÿçàííûå ñ ðàçáîðêîé ñôîðìèðîâàííûõ ñèñòåì èëè
ñòðóêòóð öèòîñêåëåòà íà ñîñòàâëÿþùèå ýëåìåíòû (ôèá-
ðèëëû èëè ïó÷êè ÌÒ) â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà âîçíèêàåò ïî-
òðåáíîñòü ñîçäàíèÿ íîâîé ñòðóêòóðû èëè íåîáõîäèìîñòü
èçìåíåíèÿ îðèåíòàöèè ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà âíóòðè
êëåòêè. Òàê, õàîòèçàöèÿ èëè ðàíäîìèçàöèÿ ïó÷êîâ ÌÒ
êîðòèêàëüíîãî öèòîñêåëåòà ïðîèñõîäèò ïðè èõ ïåðåîðè-
åíòàöèè â ðåçóëüòàòå ðàçëè÷íûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ âîçäåé-
ñòâèé (Yuan et al., 1994; Wymer et al., 1996), ïîä âëèÿíèåì
ãîðìîíîâ (Takahashi et al., 2003b), èçìåíåíèÿ ñâåòîâîãî ðå-
æèìà (Ueda, Matsuyama, 2000), â îòâåò íà ïîðàíåíèå. Âñëåä
çà ýòèì èç íàáîðà ñëó÷àéíî îðèåíòèðîâàííûõ ïó÷êîâ ÌÒ
ôîðìèðóåòñÿ ñèñòåìà êîðòèêàëüíûõ ÌÒ èíîé îðèåíòàöèè.
Õàîòèçàöèÿ êîðòèêàëüíûõ ÌÒ ïðîèñõîäèò ïðè ìîðôîãåíå-
çå ðÿäà îðãàíîâ (Mathur, Chua, 2000; Takahashi et al.,
2003à); ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû, ëåæàùèå â åå îñíîâå,
èçó÷àþòñÿ (ñì. îáçîð: Dixit, Cyr, 2004).

Â äåëåíèè ðàñòèòåëüíîé êëåòêè îïèñàíû ïðîöåññû
ðàñïàäà è õàîòèçàöèè ïðîôàçíûõ ïåðèíóêëåàðíûõ ñèñòåì
öèòîñêåëåòà ïåðåä ïîñòðîåíèåì âåðåòåíà äåëåíèÿ (DeMey
et al., 1982; Wang et al., 1991; Smirnova, Bajer, 1994, 1998).
Â ìåéîçå ÌÊÏ îáíàðóæåíî, ÷òî ýëåìåíòû õàîòèçèðîâàí-
íîãî ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà èñïîëüçóþòñÿ äëÿ ïîñòðîå-
íèÿ ñëåäóþùåé çà íèì öèòîñêåëåòíîé ñòðóêòóðû — âåðå-
òåíà äåëåíèÿ (Øàìèíà, 2003; Øàìèíà è äð., 2003).

Õàîòèçàöèÿ öèòîñêåëåòíûõ ñòðóêòóð ÿâëÿåòñÿ îäíèì
èç óñëîâèé ðåîðãàíèçàöèè öèòîñêåëåòà â öèêëå äåëåíèÿ
ðàñòèòåëüíîé êëåòêè, â îíòîãåíåçå èëè ïðè îòâåòå íà ðàç-
ëè÷íûå âíåøíèå è âíóòðåííèå âîçäåéñòâèÿ. Íàëè÷èå ýòî-
ãî ïðîöåññà â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå ïîäòâåðæäàåò ãèïîòåçó
î òîì, ÷òî â íåé ðåîðãàíèçàöèÿ öèòîñêåëåòà ïðîèñõîäèò
ïîñðåäñòâîì ñàìîñáîðêè åãî ýëåìåíòîâ. Ýòà áîëåå âûñî-
êàÿ «ñòåïåíü ñâîáîäû» äèíàìèêè öèòîñêåëåòà ïî ñðàâíå-
íèþ ñ êëåòêàìè, îáëàäàþùèìè öåíòðîñîìîé, ìîæåò îáú-
ÿñíÿòüñÿ îáðàçîì æèçíè îðãàíèçìà ðàñòåíèÿ. Îòñóòñòâèå
òåìïåðàòóðíîãî ãîìåîñòàçà ïðèâîäèò ê ÷àñòîìó ðàçðóøå-
íèþ öèòîñêåëåòà ïîä äåéñòâèåì ïîíèæåííûõ òåìïåðàòóð
è ê íåîáõîäèìîñòè åãî âîññòàíîâëåíèÿ ïðè ïîâûøåíèè
òåìïåðàòóðû. Ìåõàíè÷åñêèå òðàâìû, èçìåíåíèÿ ôîòîðå-
æèìà è ìíîãèå äðóãèå ôàêòîðû âûçûâàþò íåîáõîäèìîñòü
áûñòðîé ïåðåîðèåíòàöèè ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà. Ïî-âè-
äèìîìó, äëÿ ðåøåíèÿ âñåõ ýòèõ çàäà÷ èñïîëüçóåòñÿ åäè-
íûé ìåõàíèçì — ôîðìèðîâàíèå íóæíîé êîíôèãóðàöèè
öèòîñêåëåòà èç õàîòè÷åñêîé ôèãóðû.

Òàêèì îáðàçîì, åñëè õàîòèçàöèÿ ñèñòåì öèòîñêåëåòà
ÿâëÿåòñÿ îáû÷íûì ïðîöåññîì â õîäå åãî ðåîðãàíèçàöèè,
òî îïèñàííûå íàìè àíîìàëèè ìîæíî îáúÿñíèòü íåñâîå-

âðåìåííûì äåéñòâèåì ñèãíàëà, çàïóñêàþùåãî ïðîöåññ
ðàñïàäà öèòîñêåëåòíîé ñòðóêòóðû è äåçîðèåíòàöèþ åå
ýëåìåíòîâ. Â íîðìå ýòîò ïðîöåññ ïðîèñõîäèò, êàê îòìå÷å-
íî âûøå, â ïîçäíåé ïðîôàçå—ðàííåé ïðîìåòàôàçå ïðè
ðàñïàäå ïåðèíóêëåàðíûõ ñèñòåì öèòîñêåëåòà — ïðîôàç-
íîãî âåðåòåíà èëè ïîëÿðíûõ øàïîê â ìèòîçå (Lambert, Ba-
jer, 1975; DeMey et al., 1982; Wang et al., 1991) ëèáî ïåðè-
íóêëåàðíîãî êîëüöà â ìåéîçå (Øàìèíà è äð., 2003) ïåðåä
ôîðìèðîâàíèåì èç èõ ýëåìåíòîâ (ìèêðîòðóáî÷êîâûõ ïó÷-
êîâ) âåðåòåíà äåëåíèÿ.

Íàðóøåíèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ñîáûòèé â õîäå äåëå-
íèÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè áûëè îïèñàíû, íàïðèìåð íå-
ñâîåâðåìåííûé çàïóñê öèòîêèíåçà (Mok, Peloquin, 1975;
Æàðêîâ, 1990). Õàîòèçàöèÿ ìåòàôàçíîãî âåðåòåíà îïèñàíà
â àíîìàëüíîì ìåéîçå ó çëàêà Paspalum; ïðàâäà, öèòîëîãè-
÷åñêèé àíàëèç àâòîðû ïðîâåëè áåç âèçóàëèçàöèè öèòîñêå-
ëåòà, îñíîâûâàÿ ñâîè âûâîäû ëèøü íà àíîìàëüíîì ïîâå-
äåíèè õðîìîñîì (Pagliarini et al., 1998).

Ðàñïàä òåëîôàçíûõ ãðóïï õðîìîñîì è âîçâðàòíîå äâè-
æåíèå õðîìîñîì îò ïîëþñîâ ê ýêâàòîðó âåðåòåíà äåëåíèÿ,
íàáëþäàþùèåñÿ â ÌÊÏ ÏÏÃ ¹ 27-537 è 27-645, òàêæå
âåñüìà ëþáîïûòíû. Äâèæåíèå õðîìîñîì â îáëàñòü ôîð-
ìèðîâàíèÿ ìåòàôàçíîé ïëàñòèíêè — êîíãðåññèÿ — ïðî-
èñõîäèò â ïîçäíåé ïðîìåòàôàçå. Ïîìèìî àêòèâíîñòè êè-
íåòîõîðíûõ ôèáðèëë âåðåòåíà â ýòîì ïðîöåññå ñóùåñòâó-
åò òàêæå êîìïåíñàòîðíûé ìåõàíèçì, ïåðåìåùàþùèé
õðîìîñîìû è èõ ôðàãìåíòû ê ýêâàòîðó âåðåòåíà ïîñðåä-
ñòâîì àêòèâíîñòè áåëêîâ — õðîìîêèíåçèíîâ. Ýòè òðàíñ-
ïîðòíûå áåëêè ëîêàëèçóþòñÿ íà ïëå÷àõ õðîìîñîì è
òðàíñïîðòèðóþò èõ ïî íàïðàâëåíèþ ê (+)-êîíöàì ìèêðî-
òðóáî÷åê (Mazumdar, Misteli, 2005). Ðåçóëüòàò äåéñòâèÿ
ýòîãî ìåõàíèçìà êîíãðåññèè ìû ìíîãîêðàòíî íàáëþäàëè
â ïðîìåòàôàçå àñèíàïòè÷åñêîãî ìåéîçà, êîãäà ðåäóêöèîí-
íî îðèåíòèðîâàííûå óíèâàëåíòû, íåñóùèå òîëüêî îäíó
êèíåòîõîðíóþ ôèáðèëëó, ïîñòåïåííî ãðóïïèðîâàëèñü íà
ýêâàòîðå âåðåòåíà â ïîäîáèå ìåòàôàçíîé ïëàñòèíêè. Òà-
êèì îáðàçîì, ðàñïàä òåëîôàçíûõ ãðóïï â àíîìàëüíîì ôå-
íîòèïå ÏÏÃ F1 òàêæå ìîæíî îáúÿñíèòü íàðóøåíèåì
âðåìåííóé ðåãóëÿöèè ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ, «âíåî÷å-
ðåäíîé ïðîìåòàôàçîé» — ïî àíàëîãèè ñ âíåî÷åðåäíûì
öèòîêèíåçîì.

Âûÿâëåíèå áîëüøåãî êîëè÷åñòâà àíîìàëüíûõ ôåíîòè-
ïîâ, çàòðàãèâàþùèõ âðåìåíí*óþ ðåãóëÿöèþ ìåéîçà, èõ äå-
òàëüíûé àíàëèç è ñîïîñòàâëåíèå äàäóò âîçìîæíîñòü èçó-
÷èòü ýòè ïðîöåññû è èõ çàêîíîìåðíîñòè. Òàêàÿ óñïåøíàÿ
ïîïûòêà áûëà ñäåëàíà, â ÷àñòíîñòè, â èçó÷åíèè âðåìåí-
íóé ðåãóëÿöèè öèòîêèíåçà ðàñòèòåëüíîé êëåòêè (Shamina
et al., 2009).
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CHAOTIZATION OF DIVISION SPINDLE, PHRAGMOPLAST, AND TELOPHASE CHROMOSOME

GROUPS IN WHEAT�WHEATGRASS F1 HYBRIDS MEIOSIS
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The paper describes the phenomenon of disorganization of completely formed subcellular structures: divisi-
on spindle, phragmoplast and chromosome telophase groups. These structures disintegrate into their elements
(cytoskeletal fibers, chromosomes) that transform into chaotic system. Chaotization of cytoskeleton structures
such as prophase spindle in mitosis or perinuclear ring in meiosis is a normal step of wild type plant cell divisi-
on. Disintegration of division spindle and phragmoplast presumably indicate the abnormality of temporal regu-
lation of cytoskeleton cycle during meiosis. Disintegration of telophase chromosome groups and the migration
of the chromosomes backward to the equatorial area might mean the abnormal start of some prometaphase me-
chanisms, in particular, chromokinesins activation.

K e y w o r d s : cytokinesis, cytoskeleton, division spindle, meiosis, phragmoplast, plant cell division, pol-
len mother cells (PMCs).
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