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Â ñòàòüå ïðèâîäèòñÿ ãðóïïà íå îïèñàííûõ ðàíåå àíîìàëèé ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ìàòåðèíñêèõ êëå-
òîê ïûëüöû çëàêîâ, çàòðàãèâàþùèõ ïðîöåññû öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà â ïîñëåäîâàòåëü-
íîì öèòîêèíåçå. Ýòè ôåíîòèïû ïðåäîñòàâëÿþò íîâóþ èíôîðìàöèþ î ôóíêöèè ïîäâèæíîãî ôðàãìîïëà-
ñòà è ïîäòâåðæäàþò âûäâèíóòóþ íàìè ðàíåå ìîäåëü öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ êàê ìîäèôèêàöèþ ïðî-
öåññà Â-àíàôàçû.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: öèòîñêåëåò, ìåéîç, ìàòåðèíñêèå êëåòêè ïûëüöû (ÌÊÏ), ôðàãìîïëàñò, ìèêðî-
òðóáî÷êè, öèòîêèíåç, äåëåíèå ðàñòèòåëüíîé êëåòêè.

Ïðîöåññ ðàçäåëåíèÿ öèòîïëàçìû (öèòîêèíåç) â äåëÿ-
ùèõñÿ êëåòêàõ âûñøèõ ðàñòåíèé ïðèíöèïèàëüíî îòëè÷àåò-
ñÿ îò öèòîêèíåçà æèâîòíîé êëåòêè. Ýòî îáúÿñíÿåòñÿ íàëè-
÷èåì ó ðàñòèòåëüíîé êëåòêè æåñòêîé öåëëþëîçíîé êëåòî÷-
íîé ñòåíêè, ÷òî ñèëüíî çàòðóäíÿåò îñóùåñòâëåíèå
öèòîêèíåçà ñïîñîáîì ïåðåòÿæêè. Â õîäå ýâîëþöèè ðàñòå-
íèÿ âûðàáîòàëè ñïîñîá öèòîêèíåçà, ïðåäñòàâëÿþùèé ñî-
áîé ìîäèôèöèðîâàííûé ýêçîöèòîç. Ïðè ýòîì ìåìáðàííûå
ïóçûðüêè èç àïïàðàòà Ãîëüäæè òðàíñïîðòèðóþòñÿ â ýêâà-
òîðèàëüíóþ çîíó öèòîïëàçìû, îáðàçóþò òàì ìîíîñëîé
(êëåòî÷íóþ ïëàñòèíêó), çàòåì ñëèâàþòñÿ è ôîðìèðóþò
ìåìáðàíû äî÷åðíèõ êëåòîê (Staehelin, Hepler, 1996). Òðàíñ-
ïîðò ìåìáðàííûõ ïóçûðüêîâ ê ýêâàòîðó îñóùåñòâëÿåò âðå-
ìåííàÿ öèòîñêåëåòíàÿ ñòðóêòóðà — ôðàãìîïëàñò. Îí ñî-
ñòîèò èç ïó÷êîâ ïðîòèâîïîëîæíî îðèåíòèðîâàííûõ ìèêðî-
òðóáî÷åê (ÌÒ), ñîåäèíåííûõ (+)-êîíöàìè íà ýêâàòîðå è
íàõîäÿùèõñÿ â êîìïëåêñå ñ ôèáðèëëàìè àêòèíà è ìåìá-
ðàííûìè êîìïîíåíòàìè (ñì. îáçîð: Segui-Simarro et al.,
2007). Â îáëàñòü ïåðåêðûâàíèÿ (+)-êîíöîâ ÌÒ, ñîñòàâëÿþ-
ùèõ ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà, îñóùåñòâëÿåòñÿ òðàíñïîðò
ìåìáðàííûõ ïóçûðüêîâ (ïëàñòîñîì) — ïðîèçâîäíûõ àïïà-
ðàòà Ãîëüäæè. Ïëàñòîñîìû ôîðìèðóþò â ýêâàòîðèàëüíîé
îáëàñòè ìîíîñëîé — êëåòî÷íóþ ïëàñòèíêó, ÿâëÿþùóþñÿ
çà÷àòêîì äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí. Ôèáðèëëû ôðàã-
ìîïëàñòà îêðóæàþò ðàñòóùèé êðàé êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè,
íåïðåðûâíî òðàíñïîðòèðóÿ â ýòó îáëàñòü ìåìáðàííûå ïó-
çûðüêè. Êîìïëåêñ ôðàãìîïëàñò—êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà ðàñ-
øèðÿåòñÿ öåíòðîáåæíî, ïîêà íå äîñòèãíåò ìåìáðàíû ìàòå-
ðèíñêîé êëåòêè. Ïîñëå ñîïðèêîñíîâåíèÿ êëåòî÷íîé ïëàñ-
òèíêè ñ ìåìáðàíîé ìàòåðèíñêîé êëåòêè ïëàñòîñîìû
ñëèâàþòñÿ äðóã ñ äðóãîì ñ îáðàçîâàíèåì äî÷åðíèõ êëåòî÷-
íûõ ìåìáðàí, à ïðîöåññû öèòîêèíåçà (ñèíòåç ïëàñòîñîì,
öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôðàãìîïëàñòà) ïðåêðàùàþòñÿ.

Êîíêðåòíûå êëåòî÷íûå è ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèç-
ìû öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ öèòîêèíåçíîé ôèãóðû â äå-

ëÿùåéñÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêå â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñëóæàò
ïðåäìåòîì äèñêóññèè. Ãèïîòåçà î òîì, ÷òî äâèæóùåé ñè-
ëîé öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ÿâëÿåòñÿ ðàñòóùàÿ êëåòî÷-
íàÿ ïëàñòèíêà, ðàçäâèãàþùàÿ â ñòîðîíû ôèáðèëëû ôðàã-
ìîïëàñòà (Staehelin, Hepler, 1996), ïðîòèâîðå÷èò íà-
øèì äàííûì î öåíòðîáåæíîì äâèæåíèè ôðàãìîïëàñòà â
îòñóòñòâèå êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè (Øàìèíà è äð., 2006á).
Ñóùåñòâóåò ïðåäñòàâëåíèå î òîì, ÷òî ðàñøèðåíèå ìè-
òîòè÷åñêîãî ôðàãìîïëàñòà îñóùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷åò ïîëè-
ìåðèçàöèè äîïîëíèòåëüíûõ ÌÒ íà åãî âíåøíåé ïîâåðõ-
íîñòè è ïàðàëëåëüíîé äåïîëèìåðèçàöèè èõ íà âíóò-
ðåííåé, ñî ñòîðîíû êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè (ñì. îáçîð:
Assaad et al., 1997). Ïðåäëîæåí òàêæå ìåõàíèçì öåíòðî-
áåæíîãî äâèæåíèÿ, îñóùåñòâëÿþùèéñÿ ïðåäïîëîæè-
òåëüíî çà ñ÷åò ñîêðàùåíèÿ àêòèíîâûõ ôèáðèëë, ñîåäèíÿ-
þùèõ ðàñòóùèé êðàé ôðàãìîïëàñòà—êëåòî÷íîé ïëàñòèí-
êè ñ ìåìáðàíîé ìàòåðèíñêîé êëåòêè (Pickett-Heaps et al.,
1999; Molchan et al., 2002). Ýòî ðàçíîîáðàçèå ãèïîòåç è
ìîäåëåé îòðàæàåò, ïî-âèäèìîìó, ðàçíîîáðàçèå ìåõàíèç-
ìîâ öèòîêèíåçà â ðàçëè÷íûõ òèïàõ ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê:
ìåéîòè÷åñêèõ è ñîìàòè÷åñêèõ, ñíàáæåííûõ êëåòî÷íîé
ñòåíêîé è áåññòåíî÷íûõ, âàêóîëèçèðîâàííûõ è íåò, îñó-
ùåñòâëÿþùèõ äåëåíèå ñ ó÷àñòèåì ôðàãìîñîìû è áåç íåå
è ò. ä. Îäíàêî íà óðîâíå ñîâðåìåííûõ çíàíèé ïðåäñòàâëÿ-
åòñÿ, ÷òî âñå ýòè âàðèàöèè èìåþò â îñíîâå áàçîâûé íàáîð
îñíîâíûõ ìåõàíèçìîâ öèòîêèíåçà. Èíôîðìàòèâíûì ïîä-
õîäîì ê èõ èçó÷åíèþ ÿâëÿåòñÿ àíàëèç øèðîêîãî ñïåêòðà
àíîìàëèé öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà â ìåéî-
çå. Ìàòåðèíñêèå êëåòêè ïûëüöû (ÌÊÏ) âûñøèõ ðàñòå-
íèé — èäåàëüíûé öèòîëîãè÷åñêèé îáúåêò áëàãîäàðÿ
èõ êðóïíûì ðàçìåðàì, ìíîãî÷èñëåííîñòè è ñèíõðîíèçà-
öèè ïî ñòàäèÿì äåëåíèÿ. Êðîìå òîãî, áîëüøîå êîëè÷åñòâî
ôåíîòèïîâ ñ ðàçíîîáðàçíûìè àíîìàëèÿìè ìåéîòè÷åñêîãî
äåëåíèÿ ëåãêî äîñòóïíî ó ðàñòåíèé â èìåþùèõñÿ îáøèð-
íûõ êîëëåêöèÿõ ìåéîòè÷åñêèõ ìóòàíòîâ, ãàïëîèäîâ, àë-
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ëîãàïëîèäîâ, ïîëèïëîèäîâ, àëëîïëàçìàòè÷åñêèõ ëèíèé
è ò. ï.

Ñîãëàñíî íàøèì íàáëþäåíèÿì (Øàìèíà è äð., 2006à),
ôðàãìîïëàñò â ÌÊÏ îäíîäîëüíûõ âèäîâ ñ ïîñëåäîâàòåëü-
íûì öèòîêèíåçîì ôîðìèðóåòñÿ íà áàçå öåíòðàëüíûõ ôèá-
ðèëë âåðåòåíà è ïðîõîäèò â ñâîåì ðàçâèòèè íåñêîëüêî
ýòàïîâ: ðåîðãàíèçàöèÿ ôèáðèëë öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà èç
öåëüíîãî ïó÷êà â êîíôèãóðàöèþ ïîëîãî öèëèíäðà, çàòåì
èçãèá ôèáðèëë è ïåðåìåùåíèå èõ ñðåäèííûõ òî÷åê ê ïå-
ðèôåðèè êëåòêè. Íà ýòèõ ýòàïàõ ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà
íåïðåðûâíî òðàíñïîðòèðóþò ê ñâîèì ñðåäèííûì òî÷êàì
(ìåñòàì ïåðåêðûâàíèÿ (+)-êîíöîâ ÌÒ) ìåìáðàííûå ïóçû-
ðüêè, ñîçäàâàÿ êëåòî÷íóþ ïëàñòèíêó.

Ïîäâèæíûé ôðàãìîïëàñò â ìåéîçå ñ ïîñëåäîâàòåëü-
íûì öèòîêèíåçîì â âèäå ïîëîãî öèëèíäðà, ñîñòîÿùåãî èç
äëèííûõ ôèáðèëë, îòõîäÿùèõ îò ïîëþñîâ òåëîôàçíîãî
âåðåòåíà è èçãèáàþùèõñÿ â õîäå öåíòðîáåæíîãî äâèæå-
íèÿ, íå ÿâëÿåòñÿ óíèêàëüíûì äëÿ ñïîðîãåííîé òêàíè.
Ôðàãìîïëàñò òàêîé ìîðôîëîãèè ôîðìèðóåòñÿ òàêæå è â
ìèòîçå öåëîãî ðÿäà òèïîâ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê. Îí îïè-
ñàí â äåëåíèè êëåòîê ýíäîñïåðìà (DeMey et al., 1982), ñóñ-
ïåíçèîííûõ êëåòîê àðàáèäîïñèñà (Smertenko et al., 2004;
Chan et al., 2005), çàìûêàþùèõ êëåòîê óñòüèö (Palevitz,
Hepler, 1974), êëåòîê òàïåòóìà è îáîëî÷åê ïûëüíèêà. Ïîý-
òîìó èçó÷åíèå ìåõàíèçìà åãî äåéñòâèÿ èìååò áîëåå øèðî-
êîå çíà÷åíèå, ÷åì ñïåöèàëüíî äëÿ ìåéîçà ñ ïîñëåäîâà-
òåëüíûì öèòîêèíåçîì.

Àíàëèçèðóÿ àíîìàëèè öèòîêèíåçà â ìåéîçå ÌÊÏ îò-
äàëåííûõ ãèáðèäîâ, ìåéîòè÷åñêèõ ìóòàíòîâ è ãàïëîèäîâ
çëàêîâ, ìû ïðåäëîæèëè ãèïîòåçó î öåíòðîáåæíîì äâèæå-
íèè ôðàãìîïëàñòà êàê ìîäèôèêàöèè Â-àíàôàçû (Shamina
et al., 2007). Ñåãðåãàöèÿ õðîìîñîì â êàðèîêèíåçå îñóùåñò-
âëÿåòñÿ êàê çà ñ÷åò óêîðî÷åíèÿ ïðèêðåïëåííûõ ê íèì êè-
íåòîõîðíûõ ôèáðèëë (À-àíàôàçà), òàê è çà ñ÷åò óäëèíå-
íèÿ ôèáðèëë öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà è ðàçäâèæåíèÿ ïîëþ-
ñîâ âåðåòåíà (Â-àíàôàçà) (Ñànde, 1982; Snyder et al., 1985;
Brust-Mascher, Scholey, 2002; Brust-Mascher et al., 2004).
Â-àíàôàçà õàðàêòåðíà íå òîëüêî äëÿ æèâîòíûõ, íî è äëÿ
ðàñòèòåëüíûõ êëåòîê (Yu, Russel, 1993; Hayashi et al.,
2007). Äëÿ ðàñïðîñòðàíåíèÿ âøèðü êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè
íåîáõîäèìî, ÷òîáû öåíòðîáåæíî ïåðåìåùàëèñü òî÷êè ïå-
ðåêðûâàíèÿ ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâëåííûõ ÌÒ â ñîñòàâå
ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà, ïîñêîëüêó èìåííî â ýòè òî÷êè íà-
ïðàâëåí òðàíñïîðò ïëàñòîñîì. Ìû ïðåäïîëîæèëè, ÷òî òà-
êîå ïåðåìåùåíèå ñðåäèííûõ òî÷åê ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò
òîãî, ÷òî êàæäàÿ ôèáðèëëà óäëèíÿåòñÿ (îñíîâíîé ïðîöåññ
Â-àíàôàçû) è îäíîâðåìåííî ïðîãðåññèâíî èçãèáàåòñÿ (äî-
áàâëåííûé ïðîöåññ). Ïîëþñà òåëîôàçíîãî âåðåòåíà è äî-
÷åðíèå ãðóïïû õðîìîñîì ïðè ýòîì íå ñìåùàþòñÿ. Â íà-
ñòîÿùåé ðàáîòå îïèñàíû íîâûå àíîìàëèè öèòîêèíåçà â
ìåéîçå ÌÊÏ ãàïëîèäîâ è àëëîãàïëîèäîâ çëàêîâ, ïîä-
òâåðæäàþùèå âûäâèíóòóþ íàìè ìîäåëü öåíòðîáåæíîãî
äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äëÿ öèòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà ìåéîçà èñïîëüçîâà-
ëè ïûëüíèêè ïøåíè÷íî-ïûðåéíûõ ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïî-
êîëåíèÿ (ÏÏÃ F1) ¹ 31 (Triticum aestivum cîðòà Ñàðà-
òîâñêàÿ 29�Aropyron glaucum), ¹ 27-575 (T. durum cîð-
òà Àëòàéñêàÿ Íèâà � Elytrigia elongatum) è ¹ 328
(Triticum aestivum cîðòà Àëüáèäóì � Agropyron glaucum),
ïøåíè÷íî-ðæàíûõ ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ (ÏÐÃ F1)
(Triticum aestivum cîðòà Ñàðàòîâñêàÿ � Secale cereale), à

òàêæå ãàïëîèä êóêóðóçû Zea mays ¹ 4485 (Êð82 �

Êð633).
Áóòîíû íà ñòàäèè ìåéîçà ôèêñèðîâàëè ìîäèôèöèðî-

âàííûì ôèêñàòîðîì Íàâàøèíà â òå÷åíèå 1 ñóò (Wada, Ku-
sunoki, 1964), ìàòåðèàë õðàíèëè â ôèêñàòîðå. Âðåìåííûå
äàâëåíûå àöåòîêàðìèíîâûå ïðåïàðàòû ïûëüíèêîâ ïðèãî-
òîâëÿëè ïî îáû÷íîé ìåòîäèêå. Íàáëþäåíèÿ ïðîâîäèëè ñ
ïîìîùüþ ìèêðîñêîïà Olympus ïðè óâåëè÷åíèè 100 � 10.
Ðåòóøü èçîáðàæåíèé ñ ïîìîùüþ ãðàôè÷åñêèõ ðåäàêòîðîâ
íå ïðîâîäèëè.

Ðåçóëüòàòû
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( î á û ÷ í û é ô å í î ò è ï). Äëÿ òîãî, ÷òîáû ëó÷øå îðèåí-
òèðîâàòüñÿ â ñòàäèÿõ öèòîñêåëåòíîãî öèêëà â ðàñòèòåëü-
íîì ìåéîçå, ìû ïðåäâàðÿåì îïèñàíèå àíîìàëüíûõ ôåíî-
òèïîâ èëëþñòðàöèåé òðèâèàëüíîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëå-
íèÿ ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì öèòîêèíåçîì ìàòåðèíñêèõ
êëåòîê ïûëüöû (ÌÊÏ) àëëîãàïëîèäîâ çëàêîâ (Shamina,
2005a, 2005b; Shamina et al., 2007). Ýòî íåîáõîäèìî òàêæå
äëÿ ñðàâíåíèÿ àíîìàëüíûõ êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð ñ íîðìà-
ëüíûìè. Îáû÷íûì ìû îáîçíà÷àåì ôåíîòèï, â êîòîðîì íå
íàáëþäàåòñÿ èíûõ àíîìàëèé ïî ñðàâíåíèþ ñ ìåéîçîì äè-
êîãî òèïà, êðîìå îòñóòñòâèÿ ñèíàïñèñà ãîìîëîãè÷íûõ
õðîìîñîì è åãî ïîñëåäñòâèé.

Õîä âíóòðèêëåòî÷íûõ ðåîðãàíèçàöèé öèòîñêåëåòà,
îáåñïå÷èâàþùèé ðàçâèòèå è ôóíêöèþ ôðàãìîïëàñòà, âû-
ãëÿäèò ñëåäóþùèì îáðàçîì. Â äèïëîòåíå-äèàêèíåçå âî-
êðóã ÿäðà â ìåðèäèîíàëüíîé ïëîñêîñòè ôîðìèðóåòñÿ öè-
òîñêåëåòíîå êîëüöî (ðèñ. 1, à). Äàëåå, îäíîâðåìåííî ñ
ðàñïàäîì ÿäåðíîé îáîëî÷êè è íà÷àëîì ïðîìåòàôàçû, ïå-
ðèíóêëåàðíîå êîëüöî òàêæå ðàñïàäàåòñÿ íà ñîñòàâëÿþùèå
ýëåìåíòû — ïó÷êè ìèêðîòðóáî÷åê (ðèñ. 1, á, â), êîòîðûå
âõîäÿò â çîíó áûâøåãî ÿäðà (Øàìèíà, 2003). Â ðåçóëüòàòå
ôîðìèðóåòñÿ õàîòè÷íàÿ ñåòü ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà (ïó÷-
êîâ ÌÒ) (ðèñ. 1, ã), êîòîðûå ñîåäèíÿþòñÿ ñ êèíåòîõîðàìè
õðîìîñîì, ôîðìèðóÿ êèíåòîõîðíûå ôèáðèëëû âåðåòåíà.
Ñâîáîäíûå ïó÷êè ÌÒ íà ýòîé ñòàäèè ñîåäèíÿþòñÿ
(+)-êîíöàìè äðóã ñ äðóãîì, ôîðìèðóÿ áèïîëÿðíûå öåíò-
ðàëüíûå ôèáðèëëû âåðåòåíà. Â ïîçäíåé ïðîìåòàôàçå
(ðèñ. 1, ä) ñôîðìèðîâàííûå êèíåòîõîðíûå ôèáðèëëû ñ
ïðèêðåïëåííûìè óíèâàëåíòàìè, à òàêæå öåíòðàëüíûå
ôèáðèëëû âåðåòåíà (ÿâëÿþùèåñÿ è ôèáðèëëàìè áóäóùå-
ãî ôðàãìîïëàñòà) îðèåíòèðóþòñÿ áèïîëÿðíî, êîíâåðãèðó-
þò íà ïîëþñàõ è ôîðìèðóþò âåðåòåíî äåëåíèÿ (ðèñ. 1, å).
Óíèâàëåíòû, êàê ïðàâèëî, îðèåíòèðîâàíû ðåäóêöèîííî,
ò. å. êàæäûé íåñåò îäèí êèíåòîõîð è ñîåäèíåí ëèøü ñ îä-
íèì èç ïîëþñîâ. Â àíàôàçå óíèâàëåíòû îêàçûâàþòñÿ ðàç-
áðîñàííûìè âäîëü âåðåòåíà è ïîñòåïåííî äîñòèãàþò ïî-
ëþñîâ (ðèñ. 1, æ). Êèíåòîõîðíûå ôèáðèëëû ïðè ýòîì
óêîðà÷èâàþòñÿ è èñ÷åçàþò. Âåðåòåíî â ðàííåé òåëîôàçå
ñîñòîèò èç ñïëîøíîãî ïó÷êà öåíòðàëüíûõ ôèáðèëë (ð à í -
í è é ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò), êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ îñíîâîé ôîð-
ìèðóþùåãîñÿ ôðàãìîïëàñòà, è àíåóïëîèäíûõ òåëîôàç-
íûõ ãðóïï õðîìîñîì (ðèñ. 1, ç). Çàòåì íà ýêâàòîðå òåëî-
ôàçíîãî âåðåòåíà ôîðìèðóåòñÿ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà (ðèñ.
1, è), ôèáðèëëû öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà îêðóæàþò åå, ïðè-
íèìàÿ êîíôèãóðàöèþ ïîëîãî öèëèíäðà. Ìû íàçâàëè ýòó
êîíôèãóðàöèþ ñ ð å ä í è ì ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò î ì. Çàòåì
ôèáðèëëû åãî ïðîãðåññèâíî èçãèáàþòñÿ è óäëèíÿþòñÿ, â
ðåçóëüòàòå ÷åãî èõ öåíòðàëüíûå òî÷êè ïåðåìåùàþòñÿ
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öåíòðîáåæíî ê ïåðèôåðèè êëåòêè. Ðàñøèðÿþùèéñÿ öåíò-
ðîáåæíî ïîëûé öèëèíäð, à òî÷íåå, ñôåðè÷åñêóþ ôèãóðó,
îãðàíè÷åííóþ èçîãíóòûìè ôèáðèëëàìè, ìû îáîçíà÷àåì
êàê ï î ç ä í è é ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò (ðèñ. 1, ê, ë). Äîñòèãíóâ
ìåìáðàíû ìàòåðèíñêîé êëåòêè, ìåìáðàííûå ïóçûðüêè
êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè ñëèâàþòñÿ ñ îáðàçîâàíèåì äî÷åð-
íèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí, è öèòîêèíåç ïðåêðàùàåòñÿ
(ðèñ. 1, ì). Ïðîäóêòîì äåëåíèÿ ÿâëÿåòñÿ äèàäà ñ àíåóïëî-
èäíûìè ÷ëåíàìè (ðèñ. 1, í, î). Âòîðîå äåëåíèå ìåéîçà â

îáû÷íîì ôåíîòèïå àëëîãàïëîèäà ïðîèñõîäèò ñàìî ïî
ñåáå íîðìàëüíî (ðèñ. 1, ï), ïðîäóêòîì ìåéîçà ÿâëÿåòñÿ
òåòðàäà àíåóïëîèäíûõ íåæèçíåñïîñîáíûõ ìèêðîñïîð
(ðèñ. 1, ð).

À í î ì à ë ü í î ó ä ë è í å í í û é ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò.
Â ðÿäå ãåíîòèïîâ îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ çëàêîâ ïåðâîãî
ïîêîëåíÿ â ìåéîçå ÌÊÏ íàáëþäàåòñÿ íàëîæåíèå ýëåìåí-
òîâ öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ íà ñòðóêòóðó ðàííåãî ôðàã-
ìîïëàñòà. Â ýòîì ñëó÷àå ôðàãìîïëàñò, íå èìåþùèé êîí-

144 Í. Â. Øàìèíà, Î. Â. Áåëûõ è äð.

Ðèñ. 1. Õîä ìåéîçà â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 îáû÷íîãî ôåíîòèïà.

à — çèãîòåíà, õðîìîñîìû íàõîäÿòñÿ â êîíôèãóðàöèè «áóêåòà»; á — ïàõèòåíà, âûõîä õðîìîñîì èç «áóêåòà»; â — äèàêèíåç, ôîðìèðóåòñÿ ïåðèíóêëåàð-
íîå öèòîñêåëåòíîå êîëüöî; ã — ðàñïàä ÿäåðíîé îáîëî÷êè è ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà ïðè íà÷àëå ïðîìåòàôàçû; ä — õàîòè÷åñêàÿ ñòàäèÿ ïðîìåòàôàçû;
å — ïîçäíÿÿ ïðîìåòàôàçà I, óíèâàëåíòû ñîáèðàþòñÿ íà ýêâàòîðå âåðåòåíà, èìèòèðóÿ ìåòàôàçíóþ ïëàñòèíêó; æ — óñëîâíàÿ ìåòàôàçà I—àíàôàçà I;
ç — ïîçäíÿÿ àíàôàçà I—ðàííÿÿ òåëîôàçà I; è—ì — ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè òåëîôàçû I ñ öåíòðîáåæíûì äâèæåíèåì ôðàãìîïëàñòà—êëåòî÷íîé ïëàñ-

òèíêè; í — äèàäà â ïðîôàçå II; î — äèàäà â ïðîìåòàôàçå II; ï — ìåòàôàçà II; ð — êëåòêà — ÷ëåí òåòðàäû (ìîëîäàÿ ìèêðîñïîðà).
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Ðèñ. 2. Ãàììà-ôåíîòèï è ôåíîòèï ñ óäëèíåííûì ôðàãìîïëàñòîì.

à—ã — ãàììà-ôåíîòèï â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ¹ 31: à, á — ïîçäíÿÿ àíàôàçà I; â — ïðîãðåññèâíûé èçãèá è óäëèíåíèå ðàííåãî ôðàãìîïëàñòà â õîäå òåëîôàçû I;
ã — ñáëèæåíèå òåëîôàçíûõ ãðóïï õðîìîñîì è ïåòëåîáðàçíûé èçãèá ðàííåãî ôðàãìîïëàñòà â ïîçäíåé òåëîôàçå I. ä—ì — ôîðìèðîâàíèå óäëèíåííîãî
ôðàãìîïëàñòà â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ¹ 31: ä — ðàííèé ôðàãìîïëàñò â ðàííåé òåëîôàçå; å—æ — ïðîãðåññèâíîå óäëèíåíèå ôðàãìîïëàñòà â õîäå òåëîôàçû I;
ç — äåôîðìèðîâàííûå ÌÊÏ ñ óäëèíåííûì ôðàãìîïëàñòîì; è, ê — óäëèíåííûå ôðàãìîïëàñòû ñî ñëàáûì èçãèáîì ôèáðèëë; ë, ì — óäëèíåííûå ôðàã-

ìîïëàñòû ñ àñèììåòðè÷íûì èçãèáîì ôèáðèëë â ðàìêàõ îäíîãî ïîëóâåðåòåíà.

Ðèñ. 3. Àíîìàëüíûé ïðîôèëü ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ¹ 27-575.

à — ïðÿìûå ôèáðèëëû ðàííåãî ôðàãìîïëàñòà; á — ÷àñòü ôèáðèëë ðàííåãî ôðàãìîïëàñòà ïðèîáðåòàåò âîëíèñòûé ïðîôèëü; â, ã — âîëíèñòûå ôèáðèë-
ëû â ñîñòàâå ïîçäíåãî ôðàãìîïëàñòà.



ôèãóðàöèè ïîëîãî öèëèíäðà, âåäåò ñåáÿ êàê îäíà ôèáðèë-
ëà, óäëèíÿÿñü è èçãèáàÿñü êàê åäèíîå öåëîå (ðèñ. 2, à—ã).
Ýòà àíîìàëèÿ, íàçâàííàÿ ãàììà-ôåíîòèïîì, áûëà îïèñàíà
íàìè ðàíåå (Ãîðäååâà è äð., 2009).

Â ôåíîòèïå ÏÏÃ F1 ¹ 31 (Triticum aestivum cîðòà Ñà-
ðàòîâñêàÿ 29 � Aropyron glaucum) ÌÊÏ ñ ãàììà-ôåíîòè-
ïîì ñîñòàâëÿþò îêîëî 70 %, è îêîëî 10 % ÌÊÏ èìåþò
ôåíîòèï, ãäå ôðàãìîïëàñò àíîìàëüíî óäëèíåí (ðèñ. 2,
ä—ì). Â ýòîì ñëó÷àå õîä öèòîñêåëåòíîãî öèêëà òðèâèàëåí
äî ñòàäèè ðàííåé òåëîôàçû I, êîãäà ôîðìèðóåòñÿ ðàííèé
ôðàãìîïëàñò â âèäå öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà ñ äî÷åðíèìè
ãðóïïàìè õðîìîñîì íà ïîëþñàõ (ðèñ. 2, ä). Çàòåì ýòî âå-
ðåòåíî íà÷èíàåò àíîìàëüíî óäëèíÿòüñÿ, òàê ÷òî äåôîð-
ìèðóåò êëåòêó, êîòîðàÿ ïðèíèìàåò âûòÿíóòóþ ôîðìó
(ðèñ. 2, å—ç). Ïîëþñíûå ðàéîíû âåðåòåíà ñ òåëîôàçíûìè
ãðóïïàìè õðîìîñîì çíà÷èòåëüíî ðàçäâèãàþòñÿ, ïîëíî-
ñòüþ èìèòèðóÿ Â-àíàôàçó. Ïðèçíàêîâ ôîðìèðîâàíèÿ
ñðåäíåãî ôðàãìîïëàñòà (ïîëîãî öèëèíäðà) íå îáíàðóæè-
âàåòñÿ. Êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà íå ôîðìèðóåòñÿ. Ïðîäóêò äå-
ëåíèÿ — äâóÿäåðíàÿ ìîíàäà. Íàáëþäàþòñÿ òàêæå íåêîòî-
ðûå íàðóøåíèÿ â ñåãðåãàöèè óíèâàëåíòîâ â àíàôàçå I:
÷àñòü èç íèõ íå äîõîäèò äî ïîëþñîâ è îñòàåòñÿ â òåëå âåðå-
òåíà; ýòî íàáëþäàåòñÿ â ÷àñòè êëåòîê è íå âëèÿåò íà ïîâå-
äåíèå öèòîñêåëåòà â òåëîôàçå. Â íåêîòîðûõ êëåòêàõ ñ óä-
ëèíåííûì ôðàãìîïëàñòîì ïðîèñõîäèò åãî ñëàáûé èçãèá,
÷àñòî èçãèáàåòñÿ ëèøü îäíî èç «ïîëóâåðåòåí» (ðèñ. 2,
è—ì). ÌÊÏ ñ óäëèíåííûì ôðàãìîïëàñòîì âñòðå÷àþòñÿ â
âèäå ïðèìåñè è â äðóãèõ àëëîãàïëîèäàõ çëàêîâ ñ ãàììà-ôå-
íîòèïîì, â ÷àñòíîñòè â ðÿäå èññëåäîâàííûõ íàìè ÏÐÃ F1
(Triticum aestivum cîðòà Ñàðàòîâñêàÿ � Secale Cereale).

Â î ë í è ñ ò û é ï ð î ô è ë ü ô è á ð è ë ë ï î ç ä í å ã î
ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò à. Ýòî äîâîëüíî ðåäêî âñòðå÷àþùååñÿ
ñðåäè àíîìàëüíûõ ôåíîòèïîâ íàðóøåíèå, íàáëþäàåìîå ñ
÷àñòîòîé îêîëî 20 % â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ¹ 27-575 (T. durum
cîðòà Àëòàéñêàÿ Íèâà � Elytrigia elongatum) è â ÌÊÏ
ãàïëîèäà êóêóðóçû Zea mays ¹ 4485 (Êð82 � Êð633). Ïî-
ñëå ôîðìèðîâàíèÿ ñðåäíåãî ôðàãìîïëàñòà (ïîëîãî öèëèí-
äðà), êîòîðîå ïðîèñõîäèò íîðìàëüíî, â íà÷àëå èëè â õîäå
öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ïîçäíåãî ôðàãìîïëàñòà ôèá-
ðèëëû ïðèîáðåòàþò àíîìàëüíûé ïðîôèëü. Âìåñòî ðàâíî-
ìåðíî èçîãíóòûõ îíè ñòàíîâÿòñÿ èçâèòûìè è âîëíèñòûìè
(ðèñ. 3, à, á). Èõ öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå íàðóøàåòñÿ,
ôðàãìîïëàñò îñòàíàâëèâàåòñÿ. Êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà ëèáî
îòñóòñòâóåò, ëèáî èìååò àíîìàëüíóþ ôîðìó — èñêðèâ-
ëåííóþ, ôðàãìåíòàðíóþ (ðèñ. 3, â, ã). Ôðàãìîïëàñò ñ èç-
âèòûìè ôèáðèëëàìè íå äîñòèãàåò ìåìáðàíû ìàòåðèíñêîé
êëåòêè (ðèñ. 3, ã), è äî÷åðíèå êëåòî÷íûå ìåìáðàíû íå

ôîðìèðóþòñÿ, äàæå â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà êëåòî÷íàÿ ïëàñ-
òèíêà ïðèñóòñòâóåò. Ïðîäóêò äåëåíèÿ êëåòîê ñ òàêèì ôå-
íîòèïîì — äâóÿäåðíûå ìîíàäû â èíòåðêèíåçå.

× ð å ç ì å ð í û é è ç ã è á ô è á ð è ë ë ô ð à ã ì î ï ë à-
ñ ò à â õ î ä å ö å í ò ð î á å æ í î ã î ä â è æ å í è ÿ. Â ÌÊÏ
ÏÏÃ F1 ¹ 328 (Triticum aestivum cîðòà Àëüáèäóì � Agro-
pyron glaucum) â ñðåäíåé—ïîçäíåé òåëîôàçå ïåðâîãî
ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ìîðôîëîãèÿ íîðìàëüíî ñôîðìè-
ðîâàííîãî ïîçäíåãî ôðàãìîïëàñòà ðåçêî èçìåíÿåòñÿ. Â
õîäå öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ åãî ôèáðèëëû ïðèîáðåòà-
þò ÷ðåçìåðíûé èçãèá, â ðåçóëüòàòå ÷åãî òåëîôàçíûå ãðóï-
ïû õðîìîñîì, íàõîäÿùèåñÿ íà ïîëþñàõ ôðàãìîïëàñòà,
àíîìàëüíî ñáëèæàþòñÿ (ðèñ. 4, à—ã). Ñáëèæàþòñÿ òàêæå
ïîëþñíûå êîíöû ôðàãìîïëàñòíûõ ôèáðèëë, à ñàìè ôèá-
ðèëëû ïðèîáðåòàþò ôîðìó íåçàìêíóòûõ êîëåö. Â ïîäàâ-
ëÿþùåì áîëüøèíñòâå êëåòîê ñ òàêèì ôåíîòèïîì êëåòî÷-
íàÿ ïëàñòèíêà îòñóòñòâóåò ëèáî èìååò ôðàãìåíòàðíûé
âèä (ðèñ. 4, á, â). Ñáëèæåííûå òåëîôàçíûå ãðóïïû õðîìî-
ñîì (ðèñ. 4, ã) ìîãóò îáúåäèíÿòüñÿ íà ýêâàòîðå, îêðóæàòü-
ñÿ îáùåé ÿäåðíîé îáîëî÷êîé è ôîðìèðîâàòü ðåñòèòóöè-
îííîå ÿäðî. Ôðàãìîïëàñò, êàê ïðàâèëî, íå äîñòèãàåò ìåì-
áðàíû ìàòåðèíñêîé êëåòêè è íå ñîïðèêàñàåòñÿ ñ íåé ëèáî
äîñòèãàåò åå íå îäíîâðåìåííî ïî âñåé îêðóæíîñòè, à êà-
êîé-òî ñâîåé ÷àñòüþ. ×àñòîòà àíîìàëèè äîñòèãàåò 30 %.
Ïðîäóêòîì äåëåíèÿ ÌÊÏ ñ òàêèì ôåíîòèïîì ÿâëÿþòñÿ
îäíî- èëè äâóÿäåðíûå ìîíàäû íà ñòàäèè äèàä, èíîãäà — ñ
íåïîëíûì öèòîêèíåçîì â âèäå íàñå÷êè íà ìåìáðàíå ìàòå-
ðèíñêîé êëåòêè.

Îáñóæäåíèå

Ïðåæäå ÷åì ïðèñòóïèòü ê îáñóæäåíèþ âûøåîïèñàí-
íûõ àíîìàëüíûõ ôåíîòèïîâ, ìû ñ÷èòàåì íåîáõîäèìûì
îòìåòèòü ïðåèìóùåñòâî ïðèìåíÿåìîãî â ýòîé ðàáîòå
êëàññè÷åñêîãî ìåòîäà âèçóàëèçàöèè öèòîñêåëåòà è äðóãèõ
ñóáêëåòî÷íûõ ñòðóêòóð äëÿ îáîçíà÷åííîãî êðóãà çàäà÷.
Ìåòîä çàêëþ÷àåòñÿ â àöåòîôîðìàëèíîâîé ôèêñàöèè ìàòå-
ðèàëà è ïîñëåäóþùåé åãî îêðàñêå îáùèì êðàñèòåëåì íà
áåëîê (àöåòîêàðìèí, àöåòîîðñåèí è äð.). Â ïðîöåññå ïðè-
ãîòîâëåíèÿ äàâëåíûõ ïðåïàðàòîâ èç ìàòåðèàëà, çàôèêñè-
ðîâàííîãî òàêèì îáðàçîì, ñìåùåíèå âíóòðèêëåòî÷íûõ
ìîðôîëîãè÷åñêèõ ñòðóêòóð îòíîñèòåëüíî äðóã äðóãà, à
òàêæå èçìåíåíèå èõ ôîðìû íåâîçìîæíî. Ýòî âûãîäíî îò-
ëè÷àåò ýòîò ìåòîä îò àöåòîàëêîãîëüíîé ôèêñàöèè (ïî
Êàðíóà, Íüþêîìåðó è ò. ï.), êîòîðàÿ ðàññ÷èòàíà èìåííî
íà âîçìîæíîñòü ðàñïëàñòûâàíèÿ êëåòêè, ñìåùåíèÿ è ïðî-

146 Í. Â. Øàìèíà, Î. Â. Áåëûõ è äð.
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à — íîðìàëüíàÿ èñõîäíàÿ ôîðìà ôðàãìîïëàñòà è òåëåôàçíîé ôèãóðû â ñðåäíåé òåëîôàçå; á—ã — ïðîãðåññèâíûé ÷ðåçìåðíûé èçãèá ôèáðèëë ôðàãìî-
ïëàñòà, ïðèâîäÿùèé ê àíîìàëüíîìó ñáëèæåíèþ òåëîôàçíûõ ãðóïï õðîìîñîì è ñîïðîâîæäàþùèéñÿ àíîìàëèÿìè êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè (ñðåä-

íÿÿ—ïîçäíÿÿ òåëîôàçà).



ñòðàíñòâåííîãî ðàçäåëåíèÿ îðãàíåëë (ãëàâíûì îáðàçîì
õðîìîñîì) äëÿ èõ ïîäñ÷åòà è èíäèâèäóàëüíîãî èçó÷åíèÿ.
Òàêèì îáðàçîì, âûøåîïèñàííûå àíîìàëèè ôðàãìîïëàñòà
è åãî ýëåìåíòîâ íå ìîãóò áûòü ðåçóëüòàòîì äåôîðìàöèé â
ïðîöåññå ïðèãîòîâëåíèÿ äàâëåíîãî ïðåïàðàòà.

Ïðåäñòàâëåííûå â íàñòîÿùåé ñòàòüå àíîìàëüíûå ôå-
íîòèïû ïîäòâåðæäàþò âûäâèíóòóþ íàìè ìîäåëü öåíòðî-
áåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà â ÌÊÏ ñ ïîñëåäîâàòåëü-
íûì öèòîêèíåçîì. Ýòà ìîäåëü ïîëàãàåò îñíîâîé öåíòðî-
áåæíîãî äâèæåíèÿ ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà (ôèáðèëë
öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà) èõ óäëèíåíèå â õîäå Â-àíàôàçû ñ
îäíîâðåìåííûì èõ ïðîãðåññèâíûì èçãèáîì (Shamina
et al., 2007). Ïðèâåäåì ðåçóëüòàòû íàøèõ èññëåäîâàíèé,
ëåãøèå â îñíîâó ýòîé ìîäåëè: 1) ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïåðåôîðìèðîâàííûå öåíòðàëüíûå
ôèáðèëëû âåðåòåíà äåëåíèÿ (Øàìèíà è äð., 2006à);
2) ôðàãìîïëàñò ñïîñîáåí ê ñàìîñòîÿòåëüíîìó öåíòðîáåæ-
íîìó äâèæåíèþ â îòñóòñòâèå êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè, íà ýòî
óêàçûâàþò àíîìàëèÿ «ïóñòîé ôðàãìîïëàñò» è åãî ñïîñîá-
íîñòü ïåðåìåùàòüñÿ áåç êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè (Øàìèíà è
äð., 2006á); 3) â ïðîöåññå öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôèá-
ðèëëû ôðàãìîïëàñòà èçãèáàþòñÿ (Øàìèíà è äð., 2006à).

Ó ä ë è í å í í û é ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò. Ìîðôîëîãè÷åñêè
ýòîò ôåíîòèï ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïîëíóþ àíàëîãèþ
Â-àíàôàçû. Èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî â õîäå Â-àíàôàçû
ïðîèñõîäèò çíà÷èòåëüíîå óäëèíåíèå öåíòðàëüíûõ ôèá-
ðèëë âåðåòåíà çà ñ÷åò ïðèñîåäèíåíèÿ ñóáúåäèíèö òóáóëè-
íà ê (+)-êîíöàì ÌÒ â îáëàñòè èõ ïåðåêðûâàíèÿ íà ýêâàòî-
ðå è âçàèìíîãî (+)-íàïðàâëåííîãî ñêîëüæåíèÿ çà ñ÷åò
äåéñòâèÿ ìîòîðíûõ áåëêîâ (êèíåçèíû) (Ñànde, 1982;
Brust-Mascher, Scholey, 2002). Â ðåçóëüòàòå è âåðåòåíî, è
êëåòêà ðàñòÿãèâàþòñÿ â äëèíó è ðàññòîÿíèå ìåæäó äî÷åð-
íèìè ãðóïïàìè õðîìîñîì óâåëè÷èâàåòñÿ.

Èññëåäîâàíèÿ ìîëåêóëÿðíûõ ïðîöåññîâ, ïðîèñõîäÿ-
ùèõ âî ôðàãìîïëàñòå, ïîêàçàëè, ÷òî â îáëàñòè ïåðåêðûâà-
íèÿ (+)-êîíöîâ ÌÒ â öåíòðàëüíûõ òî÷êàõ ôèáðèëë íà ýê-
âàòîðå ôðàãìîïëàñòà ïðîèñõîäèò àêòèâíîå âêëþ÷åíèå äè-
ìåðîâ òóáóëèíà (Vantard et al., 1990; Zang et al., 1990).
Óñòàíîâëåíî òàêæå, ÷òî ôðàãìîïëàñò ñîäåðæèò ìîòîðíûå
áåëêè, îáåñïå÷èâàþùèå (+)-íàïðàâëåííîå ñêîëüæåíèå
ïðîòèâîïîëîæíî îðèåíòèðîâàííûõ ïó÷êîâ ÌÒ è, ñëåäî-
âàòåëüíî, óäëèíåíèå ôèáðèëë (Asada et al., 1997; Lee, Liu,
2001; Smith, 2002; Pan et al., 2004). Ñîãëàñíî íàøåé ìîäå-
ëè, îáåñïå÷èòü öåíòðîáåæíîå ïåðåìåùåíèå òî÷êè ïåðå-
êðûâàíèÿ (+)-êîíöîâ ÌÒ êàæäîé ôèáðèëëû ìîæåò ñî÷å-
òàíèå äâóõ ïðîöåññîâ — óäëèíåíèÿ ôèáðèëë è èõ èçãèáà.
Î÷åâèäíî, â ôåíîòèïå «óäëèíåííûé ôðàãìîïëàñò» áëîêè-
ðîâàí ïðîöåññ ïðîãðåññèâíîãî èçãèáà ÌÒ. Ýòà àíîìàëèÿ
õîðîøî èëëþñòðèðóåò êëþ÷åâóþ ðîëü ïðîöåññà èçãèáà
ôèáðèëë â èõ öåíòðîáåæíîì äâèæåíèè. Èçìåíåíèå ïðî-
ôèëÿ ïó÷êîâ ÌÒ ñ óìåíüøåíèåì ðàäèóñà èçãèáà ìîæåò
îñóùåñòâëÿòüñÿ ñïåöèàëüíûìè àññîöèèðîâàííûìè ñ ìèê-
ðîòðóáî÷êàìè áåëêàìè (ÌÀÐs). Ó äðîçîôèëû èçâåñòíû
ìóòàöèè, èçìåíÿþùèå ïðîôèëü ïó÷êîâ ÌÒ â äåëÿùåéñÿ
êëåòêå è ïðèâîäÿùèå ê ôîðìèðîâàíèþ èçîãíóòûõ âåðåòåí
(Inoue et al., 2000; Klein-Smith, Walchak, 2000). Èçìåíåíèå
èçãèáà ïó÷êîâ ÌÒ ñ èçìåíåíèåì øàãà ñïèðàëè â õîäå îí-
òîãåíåçà îïèñàíî äëÿ êîðòèêàëüíûõ ÌÒ (Lloyd et al.,
1996).

Ìîæíî óòâåðæäàòü, ÷òî äàííàÿ àíîìàëèÿ ïðåäñòàâëÿ-
åò ñîáîé ðåçóëüòàò óòåðè âàæíîãî ýëåìåíòà öåíòðîáåæíî-
ãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà — èçãèáà åãî ôèáðèëë, ñ ñî-
õðàíåíèåì èõ óäëèíåíèÿ.

Â î ë í è ñ ò û å Ì Ò. Ýòà àíîìàëèÿ, êàê è ïðåäûäóùàÿ,
ïîäòâåðæäàåò íàáëþäåíèå: èçãèá ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà

â òåëîôàçå ÿâëÿåòñÿ ñïåöèàëüíûì ïðîöåññîì öèòîêèíåçà,
îñóùåñòâëÿåòñÿ àêòèâíî â õîäå öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ
è ìîæåò áûòü íàðóøåí. Èçìåíåíèå ïðîôèëÿ ôèáðèëë
ìèêðîòðóáî÷êîâîãî öèòîñêåëåòà íåîäíîêðàòíî îïèñàíî.
Èçãèá èíòåðôàçíûõ ÌÒ — îáùåå ñâîéñòâî öèòîñêåëåòà
æèâîòíûõ êëåòîê (Cassimeris et al., 1988; Seitz-Tutter et al.,
1988; Tanaka, Kirschner, 1991). Èíòåðôàçíûå ÌÒ ïàòîãåí-
íîãî ãðèáà Ustilago maydis èçãèáàþòñÿ è ïåðåìåùàþòñÿ â
öèòîïëàçìå (Steinberg et al., 2000). Ñïèðàëüíûé ïðîôèëü
èìåþò êîðòèêàëüíûå ÌÒ â êëåòêàõ âûñøèõ ðàñòåíèé,
ñíàáæåííûõ êëåòî÷íîé ñòåíêîé (Cyr, Palewitz, 1995; Llo-
yd et al., 1996). Èçîãíóòû ôèáðèëëû öèòîñêåëåòà, ñîñòàâ-
ëÿþùèå ïðåïðîôàçíûé ïó÷îê ÌÒ â ìèòîòè÷åñêèõ êëåòêàõ
âûñøèõ ðàñòåíèé (Mineyuki, 1999). ßðêî âûðàæåííûé
âîëíèñòûé ïðîôèëü èìåþò ïðîôàçíûå ôèáðèëëû ìèêðî-
òðóáî÷êîâîãî öèòîñêåëåòà â äåëÿùèõñÿ ãåíåðàòèâíûõ
êëåòêàõ ïûëüöû äèêîãî òèïà, íî çíà÷åíèå ýòîãî ÿâëåíèÿ
íåèçâåñòíî (Zhang et al., 1995; Banas et al., 1996).

× ð å ç ì å ð í î è ç î ã í ó ò û å ô è á ð è ë ë û ô ð à ã -
ì î ï ë à ñ ò à. Àíîìàëüíàÿ ôîðìà ýòîãî ôðàãìîïëàñòà ñî-
ïðîâîæäàåòñÿ åãî íåñïîñîáíîñòüþ ñîâåðøèòü öåíòðîáåæ-
íîå äâèæåíèå íà íåîáõîäèìîå ðàññòîÿíèå è äîñòè÷ü ìåì-
áðàíû ìàòåðèíñêîé êëåòêè. Ñáëèæåíèå ïîëþñíûõ êîíöîâ
ôèáðèëë è ïðèëåæàùèõ ê íèì ãðóïï õðîìîñîì â öåíòðå
êëåòêè óêàçûâàåò íà òî, ÷òî äàííûé ôåíîòèï ÿâëÿåòñÿ ðå-
çóëüòàòîì íàðóøåíèÿ áàëàíñà ìåæäó äâóìÿ ïðîöåññàìè,
îáåñïå÷èâàþùèìè öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå, — óäëèíå-
íèåì ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà è èõ ïðîãðåññèâíûì èçãè-
áîì. Åñëè ýòîò áàëàíñ ñîáëþäàåòñÿ, ðàññòîÿíèå ìåæäó ïî-
ëþñàìè öèòîêèíåçíîé ôèãóðû ñîõðàíÿåòñÿ íåèçìåííûì â
õîäå öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà. Åñëè ïðå-
îáëàäàåò êàêîé-ëèáî èç ýòèõ äâóõ ïðîöåññîâ â óùåðá äðó-
ãîìó, öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ôèáðèëë íàðóøàåòñÿ è
îíè íå ìîãóò ïåðåñå÷ü öèòîïëàçìó ìàòåðèíñêîé êëåòêè
ïîëíîñòüþ. Ýòî õîðîøî èëëþñòðèðóþò ôåíîòèïû ñ óäëè-
íåííûì ôðàãìîïëàñòîì è ñ ÷ðåçìåðíûì èçãèáîì ôèá-
ðèëë.

Ñ ýòîé òî÷êè çðåíèÿ ìîæíî èíòåðïðåòèðîâàòü ñáëè-
æåíèå äî÷åðíèõ ãðóïï õðîìîñîì íà ïîëþñàõ ãàììà-ôðàã-
ìîïëàñòà (Ãîðäååâà è äð., 2009) è ôðàãìîïëàñòà, ëèøåí-
íîãî êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè (Øàìèíà è äð., 2006á). Â îáî-
èõ ýòèõ ñëó÷àÿõ öèòîêèíåç íå ìîæåò îñòàíîâèòüñÿ, òàê
êàê îòñóòñòâóåò ñèãíàë ê åãî ïðåêðàùåíèþ — ôîðìèðî-
âàíèå äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí (Shamina et al., 2009).
Ïîýòîìó öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå ýòèõ àíîìàëüíûõ ôðàã-
ìîïëàñòîâ ïðîäîëæàåòñÿ è ïîñëå òîãî, êàê îíè äîñòèã-
íóò ìåìáðàíû ìàòåðèíñêîé êëåòêè. Ýòî ÿâëåíèå ìû íà-
çâàëè ÷ðåçìåðíûì öèòîêèíåçîì (Äîðîãîâà, Øàìèíà,
2001). Çàòåì ìîæíî îæèäàòü, ÷òî èçãèá ôèáðèëë ôðàã-
ìîïëàñòà íà÷íåò ïðåîáëàäàòü íàä èõ óäëèíåíèåì èç-çà èñ-
òîùåíèÿ â êëåòêå ïóëà íåïîëèìåðèçîâàííûõ ñóáúåäèíèö
òóáóëèíà.

Èòàê, ïðåäñòàâëåííûå â íàñòîÿùåé ðàáîòå àíîìàëü-
íûå ôåíîòèïû, íå îïèñàííûå ðàíåå â ëèòåðàòóðå, ïîä-
òâåðæäàþò ïðåäëîæåííóþ íàìè ìîäåëü öåíòðîáåæíîãî
äâèæåíèÿ ïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà â ÌÊÏ â ìåéîçå ñ
ïîñëåäîâàòåëüíûì öèòîêèíåçîì. Ýòà ìîäåëü ìîæåò áûòü
ðàñïðîñòðàíåíà è íà ôðàãìîïëàñòû ñõîäíîé ìîðôîëîãèè
â ìèòîçå ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê.

Àâòîðû âûðàæàþò ñâîþ áëàãîäàðíîñòü ïðîô.
Ë. Â. Âûñîöêîé (Íîâîñèáèðñêèé ãîñóäàðñòâåííûé óíè-
âåðñèòåò) çà ñîäåéñòâèå âûïîëíåíèþ ýòîé ðàáîòû.
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PROCESSES OF PHRAGMOPLAST CENTRIFUGAL MOVEMENT IN CEREAL MEIOSIS
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A group of new meiotic division abnormalities affecting processes of phragmoplast centrifugal movement
in successive cytokinesis in cereal pollen mother cells is described. These phenotypes present new information
about motile phragmoplast formation and operation and confirm our model of centrifugal movements as B-ana-
phase modification.

K e y w o r d s: cytokinesis, cytoskeleton, meiosis, microtubules, pollen mother cells (PMCs), phragmoplast,
plant cell division.
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