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Ïðîâåäåíî öèòîëîã³÷íå äîñë³äæåííÿ öèòîì³êñèñó ³
õðîìîñîìíîãî ïîë³ìîðô³çìó ì³êðîñïîðîöèò³â â ì³êðî-
ñïîðîãåíåç³ ó Lilium croceum Chaix., Àllium fistulosum L. 
òà A. cepa L. Âñòàíîâëåíî, ùî îñíîâí³ öèòîì³êòè÷í³ 
ïîä³¿ ïðèòàìàíí³ ðàíí³é ïðîôàç³ ìåéîçó ³ º îáë³ãàòíèìè 
(êîíñòèòóòèâíèìè) äëÿ ì³êðîñïîðîãåíåçó äîñë³äæåíèõ 
âèä³â. Ó ìåòàôàçíèõ ì³êðîñïîðîöèò³â âèÿâëåí³ òàê 
çâàí³ åêñòðà-õðîìîñîìè, éìîâ³ðíî öèòîì³êòè÷íîãî ïî-
õîäæåííÿ. Âîíè õàðàêòåðèçóþòüñÿ ïîñëàáëåííÿì ñè-
íàïñèñó òà/àáî ðîçïàäîì ãîìîëîã³â òà çâ’ÿçêîì ç 
á³âàëåíòàìè îñíîâíîãî ñêëàäó ç óòâîðåííÿì âòîðèí-
íèõ àñîö³àö³é õðîìîñîì. Åêñòðà-õðîìîñîìè ïðèñóòí³ 
íå ò³ëüêè â ã³ïåðõðîìîñîìíèõ, àëå â åó- òà, íàâ³òü, 
ã³ïîõðîìîñîìíèõ ì³êðîñïîðîöèòàõ. Ó á³ëüøîñò³ âè-
ïàäê³â åêñòðà-õðîìîñîìè ñêëàäàþòü «ãåíåòè÷íèé áà-
ëàñò» äëÿ êë³òèíè, â³ä ÿêîãî âîíà ïîñòóïîâî ïî-
çáàâëÿºòüñÿ, âèêîðèñòîâóþ÷è øèðîêèé êë³òèííèé ³í-
ñòðóìåíòàð³é, çîêðåìà õðîìîñîìí³ ïåðåáóäîâè, äèì³-
íóö³¿ õðîìàòèíó, àñèìåòðè÷í³ñòü âåðåòåíà ïîä³ëó ³ 
ôðàãìîïëàñòó, öèòîì³êñèñ òà ïðîãðàìîâàíó êë³òèííó 
çàãèáåëü. Ïðîòå ö³ëêîì ³ìîâ³ðíî, ùî ÷àñòèíà åêñòðà-
õðîìîñîì ìîæå áðàòè ó÷àñòü ó ïåðåáóäîâ³ êàð³îòèïó 
ì³êðîñïîðîöèò³â òà ì³êðîñïîð.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: Ì³êðîñïîðîãåíåç, öèòîì³êñèñ, åêñòðà-
õðîìîñîìè, âòîðèíí³ àñîö³àö³¿ õðîìîñîì, äèì³íóö³¿ õðî-
ìàòèíó, Lilium croceum Chaix., Àllium fistulosum L., A. 
cepa L.

Âñòóï. ßê â³äîìî, öèòîì³êñèñ º òèïîì ïðè-
ðîäíüî¿ ì³æêë³òèííî¿ âçàºìîä³¿ øëÿõîì îáì³íó
ÿäåðíèì ³ öèòîïëàçìàòè÷íèì ìàòåð³àëîì. Ââà-
æàþòü, ùî â öåé ïðîöåñ çàëó÷åí³ äèíàì³÷í³ 
êîìïîíåíòè öèòîñêåëåòó (àêòîì³îçèíîâèé ³/àáî
ì³êðîòðóáî÷êîâèé ó ïîºäíàíí³ ç ìîëåêóëÿð-

íèìè ìîòîðàìè), ÿê³ àñîö³éîâàí³ ó ñêëàäíó 
òðàíñìåìðàííó ñèñòåìó ë³íêåðíèõ êîìïëåêñ³â, 
ùî âçàºìîä³þòü ç õðîìàòèíîì (Kravets et al, 
2017; 2019; Mursalimov et al, 2019). Öèòîì³êñèñ 
âëàñòèâèé ñîìàòè÷íèì ³ ãåíåðàòèâíèì òêà-
íèíàì ÿê ðîñëèí, òàê ³ òâàðèí, ïåðø çà âñå, 
÷îëîâ³÷èì ðåïðîäóêòèâíèì îðãàíàì. Íå äèâ-
ëÿ÷èñü íà ï³äâèùåíèé â îñòàíí³ ðîêè ³íòå-
ðåñ äî ôåíîìåíó öèòîì³êñèñó, éîãî ìîëåêó-
ëÿðí³, ô³ç³îëîã³÷í³ ³ ãåíåòè÷í³ àñïåêòè çàëè-
øàþòüñÿ íåäîñòàòíüî âèâ÷åíèìè, à ôóíêö³î-
íàëüíå çíà÷åííÿ íå çîâñ³ì çðîçóì³ëèì (Pierre 
and de Sousa, 2011; Kravets, 2012; 2013; Mandal 
et al., 2013; De Storme et al, 2014; Mursalimov 
and Deineko, 2017). Íå ³ñíóº îäíîçíà÷íî¿ 
â³äïîâ³ä³ íà ïèòàííÿ ïðî âïëèâ öèòîì³êñèñó 
íà ïðîò³êàííÿ ìåéîçó. Öèòîì³êñèñ ìîæå äå-
ñòàá³ë³çóâàòè ìåéîç, ìîæå íå âïëèâàòè íà éîãî 
ïðîõîäæåííÿ, àëå ìîæå òàêîæ ñòàá³ë³çóâàòè
éîãî õ³ä, âèäàëÿþ÷è íàäëèøêîâèé õðîìàòèí
(Sapre and Deshpande, 1987; Falistocco et al, 1995; 
Singhal et al, 2008), à ÷åðåç â³äá³ð îïòèì³çóâàòè 
ÿê³ñíèé ³ ê³ëüê³ñíèé ñêëàä ì³êðîñïîðîöèò³â 
(Kravets, 2012, 2013).

Çàëåæí³ñòü ì³æ ³íòåíñèâí³ñòþ öèòîì³êñèñó ³ 
æèòòºçäàòí³ñòþ ïèëêó ó ð³çíèõ âèä³â ðîñëèí òà-
êîæ âàð³þº. Âîíà ìîæå áóòè íåãàòèâíîþ (Gayen 
et al, 1996), ïîçèòèâíîþ (Falistocco et al, 1995; 
Bellucci et al, 2003; Kravets, 2009; Guan et al, 
2012), ñëàáîïîçèòèâíîþ (Sapre and Deshpande, 
1987; Mandal et al, 2013) àáî, âçàãàë³, â³äñóòíüîþ 
(Zheng et al, 1987). Çàëèøàþòüñÿ íåÿñíèìè äîëÿ 
³ ôóíêö³¿ ì³ãðóþ÷îãî öèòîì³êòè÷íîãî õðîìàòèíó. 
Ç îãëÿäó íà ïîøèðåí³ñòü öèòîì³êñèñó ñåðåä íà-
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çåìíèõ ðîñëèí, à òàêîæ éîãî ïðè÷åòí³ñòü äî 
÷îëîâ³÷î¿ ãåíåðàòèâíî¿ ñôåð³ ³ «male-driven» 
åâîëþö³¿, íå âèêëþ÷àºòüñÿ éìîâ³ðí³ñòü ó÷àñò³ 
öèòîì³êòè÷íîãî õðîìàòèíó â ïåðåáóäîâ³ ãåíî-
ìà ì³êðîñïîðîöèò³â ³ éîãî ðîë³ â ìåõàí³çìàõ 
çá³ëüøåííÿ ãåíåòè÷íîãî ð³çíîìàí³òòÿ òà âèäî-
óòâîðåííÿ ó ðîñëèí (Cheng et al, 1980; Zheng et 
al, 1987; Bellucci et al, 2003; Ghaffari et al, 2006; 
Lattoo et al, 2006; Kumar et al, 2011; Pierre and 
de Sousa, 2011; Singhal et al, 2011; Kravets, 2012, 
2018; Mandal et al, 2013; Mursalimov et al, 2013; 
De Storme et al, 2014; Fuentes et al, 2014; Reis et al, 
2015). Öå íåïðÿìî ï³äòâåðäæóºòüñÿ õðîìîñîì-
íèì ïîë³ìîðô³çìîì ì³êðîñïîðîöèò³â (Malallah 
et al, 2003; Lattoo et al, 2006) òà ³ñíóâàííÿì 
øèðîêîãî ðÿäó ïðèðîäíèõ ïîë³ïëî¿äíèõ öèòî-
òèï³â ó áàãàòüîõ âèä³â ðîñëèí, ÿêèì âëàñòèâèé 
öèòîì³êñèñ (Cheng et al, 1980; Malallah et al, 
2003; Ghaffari, 2006; Kumar et al, 2011; Pierre 
and de Sousa, 2011; Singhal et al, 20011; Fuentes 
et al, 2014; Reis et al, 2015). Öèòîì³êñèñ ìàº 
ÿê ñïîíòàííó, òàê ³ ñòðåñ-³íäóêîâàíó ïðèðîäó 
(Kumar et al, 2011; Singhal et al, 2011; Sidorchuk 
et al, 2016; Kumar and Singhal, 2020). Ì³æ 
òèì ïèòàííÿ ³íòåãðàö³¿ öèòîì³êòè÷íîãî õðî-
ìàòèíó äî ãåíîìó ðåöèï³ºíòíèõ ì³êðîñïîðî-
öèò³â, à òàêîæ éîãî ðîë³ ó ìåõàí³çìàõ ôîðìó-
âàííÿ àíåóïëî¿äíèõ ì³êðîñïîð ³ ïèëêîâèõ çå-
ðåí çàëèøàþòüñÿ â³äêðèòèìè. Îäíà ç ïðè÷èí 
â³äñóòíîñò³ â³äïîâ³ä³ íà ö³ çàïèòàííÿ ïîâ’ÿçà-
íà ç òðóäíîùàìè ³äåíòèô³êàö³¿ öèòîì³êòè÷íîãî 
õðîìàòèíó â êë³òèíàõ-ðåöèï³ºíòàõ. Ìåòîþ äî-
ñë³äæåííÿ áóëî âèâ÷åííÿ çâ’ÿçêó õðîìîñîìíîãî 
ïîë³ìîðô³çìó ì³êðîñïîðîöèò³â ç öèòîì³êñèñîì 
òà àíàë³ç ïîâåä³íêè åêñòðà-õðîìîñîì â ì³êðî-
ñïîðîãåíåç³  ó âèä³â Lilium òà Allium ç êîíñòè-
òóòèâíèì òèïîì öèòîì³êñèñó.

Ìàòåð³àëè òà ìåòîäè. Â ðîáîò³ âèêîðèñòîâó-
âàëè ë³ë³þ øàôðàííó (Lilium croceum Chaix (L. 
bulbiferum var. ñroceum (Chaix) PERS, 2n = 24) 
(ðîä. Liliaceae), öèáóëþ òðóá÷àñòó, àáî áàòóí 
(Àllium fistulosum L., 2n = 16) ³ öèáóëþ ð³ï÷àñòó 
(A. ñåðà L., 2n = 16) (ðîä. Alliaceae). Ïèëÿêè 
ô³êñóâàëè çà Êëàðêîì àáî Íàâàøèíèì. Âì³ñò 
ïèëÿê³â ôàðáóâàëè àöåòîãåìàòîêñèë³íîì (1 %)
ç çàë³çî-àìîí³éíèìè êâàñöÿìè (0,5 %) àáî
àöåòîêàðì³íîì (2 %), à òàêîæ çà äîïîìîãîþ 
äèôåðåíö³àëüíîãî ôàðáóâàííÿ ÿäåðåöü ³ õðî-
ìîñîì í³òðàòîì ñð³áëà (Hizume et al, 1980). Äëÿ 
ôëóîðåñöåíòíî¿ ì³êðîñêîï³¿ âèêîðèñòîâóâàëè 

4�,6-ä³àì³íî-2-ôåí³ë³íäîë (DAPI) («Sigma», 
ÑØÀ) ó êîíöåíòðàö³¿ 0,2 ìêã/ìë ³ DAPI â ïî-
ºäíàíí³ ç âîäîðîç÷èííèì àí³ë³íîâèì ñèí³ì 
(«Sigma», ÑØÀ) ó âèãëÿä³ 2%-íîãî ðîç÷èíó ó 
20 % K3PO4. Öèòîëîã³÷í³ ïðåïàðàòè àíàë³çóâàëè 
çà äîïîìîãîþ ñâ³òëîâî¿ òà ôëóîðåñöåíòíî¿ ì³-
êðîñêîï³¿ (ïðè äîâæèí³ ïîãëèíàííÿ õâèë³ 461 
íì) (Axioskop 40 ³ Axiostar, Carl Zeiss) ç âèêî-
ðèñòàííÿì êàìåðè AxioCam MRc5 (Carl Zeiss). 
Ôîòîçîáðàæåííÿ îáðîáëÿëè ç âèêîðèñòàííÿì 
ïðîãðàìíîãî çàáåçïå÷åííÿ AxioVisions Rel 4.7 
(Carl Zeiss). Îáñÿã âèá³ðêè ïðè àíàë³ç³ ìåéîçó ³ 
òåòðàä ì³êðîñïîð ñòàíîâèâ áëèçüêî 20 ïèëÿê³â 
íà ñòàä³þ. Äëÿ êîæíîãî âèäó áóëî äîñë³äæåíî 
â ñåðåäíüîìó ïî 50 áóòîí³â.

Ðåçóëüòàòè. Çíà÷íó ÷àñòèíó ïîïóëÿö³¿ ³í³-
ö³àëåé ÷îëîâ³÷èõ ãàìåò ñêëàäàþòü àíåóïëî¿ä-
í³ ì³êðîñïîðîöèòè (ÌÑÖ). Â õîä³ ì³êðîñïîðî-
ãåíåçó â íèõ ôîðìóþòüñÿ äîäàòêîâ³, òàê çâàí³ 
åêñòðà-õðîìîñîìè, ³ìîâ³ðíî, öèòîì³êòè÷íîãî 
ïîõîäæåííÿ. Íåïðÿìèì ï³äòâåðäæåííÿì òàêî-
ãî ïðèïóùåííÿ º îáë³ãàòíèé (êîíñòèòóòèâíèé) 
õàðàêòåð öèòîì³êñèñó â ðàíí³é ïðîôàç³ ìåéîçó.

Ñòðóêòóðí³ òèïè öèòîì³êñèñà. Çà ðåçóëüòà-
òàìè àíàë³çó ñòðóêòóðíèõ îñîáëèâîñòåé öèòî-
ì³êñèñó íàìè áóëî âèä³ëåíî ê³ëüêà éîãî òèï³â. 
Ñòðóêòóðíèé òèï öèòîì³êñèñó ç ïðÿìèìè ì³æ’ÿ-
äåðíèìè âçàºìîä³ÿìè õðîìàòèíó/õðîìîñîì ñó-
ì³æíèõ ïîëÿðèçîâàíèõ ì³êðîñïîðîöèò³â ó çèãî-
ïàõ³òåí³ ìåéîçó áóâ îõàðàêòåðèçîâàíèé ÿê 
ïàðíî-ïåòåëüíèé (ðèñ. 1, à–â) (Kravets, 2018). 
Öåé òèï âçàºìîä³¿ çàçâè÷àé ñóïðîâîäæóºòüñÿ 
ïîëÿðèçàö³ºþ ì³êðîñïîðîöèò³â, ÷àñòêîâèì «ðîç-
ïë³ò³ííÿì» àáî ñïðÿìîâàíèì «âèïåòëþâàííÿì» 
õðîìîñîì ì³æ ñóì³æíèìè ÿäðàìè (ðèñ. 1, á, â). 
Â á³ëüøîñò³ âèïàäê³â ïàðíî-ïåòåëüí³ âçàºìîä³¿ 
ïðîõîäÿòü áåç óòâîðåííÿ òðàíçèòîðíèõ ì³êðî-
ÿäåð ³ çàâåðøóþòüñÿ ðîçõîäæåííÿì ÿäåð â 
ïàõ³òåí³ ç ïðîäîâæåííÿì ìåéîçó. Â ³íøèõ âè-
ïàäêàõ ì³êðîñïîðîöèòè íàáóâàþòü 4n ïëî¿ä-
íîñò³ øëÿõîì ïàðíîãî îá’ºäíàííÿ (ðèñ. 2, à, á)
àáî òðàíñëîêàö³¿ ÿäðà ç îäíî¿ êë³òèíè â ³íøó ç
óòâîðåííÿì äâîÿäåðíî¿ ³í³ö³àë³ ³ áåç’ÿäåðíîãî
öèòîáëàñòà. Ç ï³äâèùåííÿì àêòèâíîñò³ öèòî-
ì³êñèñó â ïàðíî-ïåòåëüíèõ âçàºìîä³ÿõ ç’ÿâëÿþ-
òüñÿ òðàíçèòîðí³ ì³êðîÿäðà (ðèñ. 1, ç). Îäíî-
÷àñíî âñåðåäèí³ òàïåòàëüíî¿ òêàíèíè â³äáóâà-
þòüñÿ ïðÿì³ ì³æ’ÿäåðí³ öèòîì³êòè÷í³ âçàºìîä³¿, 
à òàêîæ âçàºìîä³¿ ì³æ ì³êðîñïîðîöèòàìè ³ òà-
ïåòóìîì (Kravets et al, 2016). 
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²íøèé òèï öèòîì³êñèñó, ç îïîñåðåäêîâà-
íèìè ì³æ’ÿäåðíèìè âçàºìîä³ÿìè ÷åðåç óòâî-
ðåííÿ ì³êðîÿäåð ³ çàëó÷åííÿ â ïðîöåñ ãðóïè 
êë³òèí áóëî âèçíà÷åíî íàìè ÿê ì³êðîÿäåðíèé 
(ðèñ. 1, å, æ). Ó ì³êðîÿäåðíîìó òèï³ ìîæíà 
âèä³ëèòè äîíîðíî-ðåöèï³ºíòíó (ðèñ. 1, ã–ä) òà 
ëàíöþãîâó ð³çíîâèäè (ðèñ. 1, å–æ). Ó äîíîð-
íî-ðåöèï³ºíòíîìó ð³çíîâèä³ öèòîì³êñèñ íàãà-
äóº ïðèì³òèâí³ ôîðìè ñòàòåâîãî ïðîöåñó ïðî-
êàð³îò – êîí’þãàö³þ (êîëè àêòèâíèé äîíîð) 
(ðèñ. 1, ã, ä) àáî òðàíñôîðìàö³þ (êîëè àê-
òèâíèé ðåöèï³ºíò) (ðèñ. 1, ç) (Kravets, 2018). 
Ó ëàíöþãîâ³ âçàºìîä³¿ çàëó÷àþòüñÿ ïî äå-
ê³ëüêà, ³íîä³, çíà÷íà ê³ëüê³ñòü êë³òèí, ðîçòà-
øîâàíèõ óçäîâæ àáî ïîïåðåê ïîçäîâæíüî¿ îñ³ 
ïèëÿêà. Ó ì³æêë³òèííèõ âçàºìîä³ÿõ áåðóòü 
ó÷àñòü âñ³ êîìïîíåíòè ÿäðà, â òîìó ÷èñë³, ³ 
ÿäåðöÿ (ðèñ. 1, æ), ùî ñâ³ä÷èòü ïðî çáåðåæåí-
íÿ ôóíêö³îíàëüíî¿ àêòèâíîñò³ öèòîì³êòè÷íîãî 
õðîìàòèíó. ßäðà/ì³êðîÿäðà â ëàíöþãîâ³é ì³-
ãðàö³¿ ïåðåòèíàþòü íà ñâîºìó øëÿõó íå îäíó 
êë³òèíó, ïðè öüîìó, îá’ºì óáóòíîãî õðîìàòè-
íó â òàêèõ âçàºìîä³ÿõ, ñõîæå, êîìïåíñóºòüñÿ 
îá’ºìîì âõ³äíîãî õðîìàòèíó (ðèñ. 1, å, æ). Ñë³ä 
çàçíà÷èòè, ùî ó îäíîäîëüíèõ ð³çí³ ñòðóêòóðí³ 
òèïè öèòîì³êñèñó ìîæóòü çóñòð³÷àòèñÿ â ìåæàõ 

îäí³º¿ ïîïóëÿö³¿ ì³êðîñïîðîöèò³â ÿê ïîñë³äîâ-
íî, òàê ³ îäíî÷àñíî. Çàçâè÷àé, ïîë³- òà/àáî àíå-
óïëî¿äí³ ì³êðîñïîðîöèòè ì³ñòÿòü çíà÷íó ê³ëü-
ê³ñòü ì³êðîÿäåð (ðèñ. 2, ã–ä), à òàêîæ íóêëåî-
ïðîòå¿äíèõ ãðàíóë (ðèñ. 3, ã–ä). Ó ìåòàôàç³ â 
öèõ ìåéîöèòàõ â³çóàë³çóþòüñÿ åêñòðà-õðîìîñî-
ìè, ÿê³ óñêëàäíþþòü ïðîöåñè ôîðìóâàííÿ ìå-
òàôàçíîãî âåðåòåíà, ìåòàôàçíî¿ ïëàñòèíêè ³ 
àíàôàçíîãî ðîçõîäæåííÿ ãîìîëîã³â (ðèñ. 2, æ, 
3, à–â, å, æ; 4, à–ä).

Ìàðêåðè åêñòðà-õðîìîñîì. Ïîêàçàíî, ùî åêñ-
òðà-õðîìîñîìè (òà/àáî ¿õ ôðàãìåíòè) ôîðìóþ-
òüñÿ ñèíõðîííî ç õðîìîñîìàìè îñíîâíîãî ñêëà-
äó (êàð³îòèïó). Ìè ââàæàºìî, ùî åêñòðà-õðî-
ìîñîìè ìîæíà äèôåðåíö³þâàòè çà íàñòóïíèìè 
îçíàêàìè: 

íàï³âðîçêðèòîþ àáî ðîçêðèòîþ (âíàñë³äîê 
ïîñëàáëåííÿ ñèíàïñèñà) ôîðìîþ ãîìîëîã³â, 
ïðèñóòí³ñòþ óí³âàëåíò³â, à òàêîæ ôðàãìåíòà-
ö³ºþ õðîìîñîì (ðèñ. 3, à–ã; 4, à, á, ä, ç);

ó÷àñòþ â ïîáóäîâ³ ìåòàôàçíî¿ ïëàñòèíêè ÷å-
ðåç âòîðèíí³ àñîö³àö³¿ õðîìîñîì ç á³âàëåíòàìè 
îñíîâíîãî ñêëàäó (ðèñ. 4, à–ä, ç);

á³âàëåíòíîþ îðãàí³çàö³ºþ, àëå ëîêàë³çàö³ºþ 
çà ìåæàìè âåðåòåíà ïîä³ëó, ³íîä³ ç ôîðìóâàííÿì
äîäàòêîâî¿ ìåòàôàçíî¿ ïëàñòèíêè (ðèñ. 3, å, 4, ã);

Ðèñ. 1. Òèïè ñòðóêòóðíî¿ âçàºìîä³¿ ì³êðîñïîðîöèò³â ó ïðîôàç³ ìåéîçó: à–â – ïðÿì³ ì³æ’ÿäåðíi ïàðíî-ïåòåëüí³ âçà-
ºìîä³¿; ã–æ – îïîñåðåäêîâàí³ ì³êðîÿäåðí³ âçàºìîä³¿: äîíîðíî-ðåö³ï³åíòí³ çà òèïîì êîí’þãàö³¿ (àêòèâíèé äîíîð) (ã, 
ä) ³ ëàíöþãîâ³ (å, æ); ç – ì³æ’ÿäåðíi âçàºìîä³¿ çà òèïîì òðàíñôîðìàö³¿ (àêòèâíèé ðåöèï³ºíò). L. croceum (ã, ä), A. 
fistulosum (à, á, ç) ³ Hordeum distichum (å–æ) (Kravets, 2018). Ïîçíà÷åííÿ: ñòð³ëêàìè âêàçàí³ ïàðí³ êîíòàêòè ³ òðàíçè-
òîðíèé õðîìàòèí. Ôàðáóâàííÿ: àöåòîãåìàòîêñèë³í (à, ä–æ), àöåòîêàðì³í (â), í³òðàò ñð³áëà (æ). Ìàñøòàá: 10 ìêì
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Ðîçïàä ãîìîëîã³â åêñòðà-õðîìîñîì, éìîâ³ð-
íî, ñâ³ä÷èòü ïðî õðîìîñîìí³ ïåðåáóäîâè â öèõ 
õðîìîñîìàõ. Íà êîðèñòü, íàïðèêëàä, òðàíñëî-
êàö³é ³ äóïë³êàö³é âêàçóþòü â³äêðèò³ á³âàëåí-
òè àáî ïàðí³ ôðàãìåíòè ð³çíî¿ äîâæèíè (ìîæ-
ëèâî íåð³âíèé êðîñèíãîâåð). Ñòðóêòóðíî âòî-
ðèíí³ àñîö³àö³¿ õðîìîñîì º öåíòðîìåðíèìè, 
òåëîìåðíèìè àáî á³÷íèìè àñîö³àö³ÿìè õðîìî-
ñîì – òðèâàëåíòàìè, òåòðàâàëåíòàìè òà ³íøè-
ìè á³ëüø ñêëàäíèìè ïîë³âàëåíòàìè (ðèñ. 4, à, 
á, ä). Ðîçõîäæåííÿ õðîìîñîì ñóïðîâîäæóºòüñÿ 
ïîÿâîþ õðîìîñîìíèõ ìîñò³â, âóçë³â, ðîçðèâ³â 
³ ôðàãìåíò³â (ðèñ. 3, æ, ³; 5, á–ä; 6, à, â, ä, å).

Ñë³ä çàçíà÷èòè, ùî åêñòðà-õðîìîñîìè ôîð-
ìóþòüñÿ íå ò³ëüêè â ã³ïåðõðîìîñîìíèõ (ðèñ. 
4, à–ä), àëå é â åóõðîìîñîìíèõ (ðèñ. 4, ç), ³, 
íàâ³òü, â ã³ïîõðîìîñîìíèõ ÌÑÖ. Òàê, ç 37 
ïðîàíàë³çîâàíèõ ìåòàôàçíèõ ì³êðîñïîðîöèò³â 
ë³ë³¿ 19 âèÿâèëèñÿ åóïëî¿äíèìè, 10 – 
ã³ïåðõðîìîñîìíèìè ³ 8 – ã³ïîõðîìîñîìíèìè 
(ðèñ. 4, å, æ). Ïðè öüîìó äåÿê³ åóõðîìîñîìí³ 
ÌÑÖ ì³ñòèëè óí³âàëåíòè, òðèâàëåíòè òà 
³íø³ âòîðèíí³ àñîö³àö³¿ õðîìîñîì (ðèñ. 4, ç). 
Öå, ìîæëèâî, âêàçóº íà òå, ùî îäèí ³ òîé 

æå ì³êðîñïîðîöèò ìîæå áóòè îäíî÷àñíî äî-
íîðîì äëÿ îäíèõ ³ ðåöèï³ºíòîì äëÿ ³íøèõ 
êë³òèí. Ìîæíà ïðèïóñòèòè, ùî â ïðîöåñ³ 
öèòîì³êñèñó â³äáóâàºòüñÿ íå ò³ëüêè ïàðíèé, 
àëå é ãðóïîâèé ì³æêë³òèííèé îáì³í, àáî, ò. 
çâ., «ïåðåì³øóâàííÿ» ãåíåòè÷íîãî ìàòåð³àëó 
â ìåæàõ òêàíèíè. Ïîêàçîâå ³ òå, ùî âòîðèíí³ 
àñîö³àö³¿ õðîìîñîì ³ õðîìîñîìí³ àáåðàö³¿ çà-
çâè÷àé íå ïðèâîäÿòü äî áëîêóâàííÿ ìåéîçó, 
òîáòî ôóíêö³îíàëüí³ñòü àíåóïëî¿äíèõ òà ìóëü-
òèàáåðàíòíèõ ì³êðîñïîðîöèò³â ÿê ³í³ö³àëåé 
÷îëîâ³÷èõ ãàìåò çáåð³ãàºòüñÿ.

Ïîâåä³íêà ³ äîëÿ åêñòðà-õðîìîñîì ó ìåéîç³. 
Ó ìåòàôàç³ I óí³âàëåíòè ³ ôðàãìåíòè, ùî ðîç-
ïàëèñÿ, óñêëàäíþþòü ôîðìóâàííÿ ìåòàôàçíî¿ 
ïëàñòèíêè, à â äåÿêèõ âèïàäêàõ ïðîâîêóþòü 
ìåòàôàçíèé áëîê ³ ðåñòèòóö³þ ïåðøîãî ïîä³ëó 
(ðèñ. 2, â, æ). Åêñòðà-õðîìîñîìè á³âàëåíòíî¿ 
îðãàí³çàö³¿ ìîæóòü ôîðìóâàòè ñâîþ âëàñ-
íó ìåòàôàçíó ïëàñòèíêó, ïðîâîêóþ÷è äåÿêó 
õàîòèçàö³þ â ñòðóêòóð³ âåðåòåíà (ðèñ. 2, æ; 3, 
å). Ó ìåòàôàçí³é ïîâåä³íö³ åêñòðà-õðîìîñîì 
òèïîâèì º ïåðåä÷àñíå ³ çàï³çí³ëå ðîçõîäæåí-
íÿ äî ïîëþñ³â, âèêèäè çà ìåæ³ âåðåòåíà. ßê 

Ðèñ. 2. Ìåõàí³çìè ïîë³ïëî¿äèçàö³¿ ì³êðîñïîðîöèò³â: à–á – ïàðí³ îá’ºäíàííÿ â ïðîôàç³ 1; â, æ – ïîðóøåííÿ 
ôîðìóâàííÿ ìåòàôàçíî¿ ïëàñòèíêè ³ àíàôàçíîãî ðîçõîäæåííÿ õðîìîñîì; ã, ä – ïîë³/àíåóïëî¿äí³ ÌÑÖ â 
ïàõ³òåí³ (ñòð³ëêàìè âêàçàí³ ì³êðîÿäðà); å – ñèìóëüòàííèé òèï ì³êðîñïîðîãåíåçó; L. croceum. Ïîçíà÷åííÿ: 
ñòð³ëêàìè âêàçàí³ ì³êðîÿäðà (ã, ä) ³ ìåòàôàçí³ âèêèäè (æ). Ôàðáóâàííÿ: àí³ë³íîâèé ñèí³é + DAPI (à); DAPI 
(á, â); àöåòîãåìàòîêñèë³í (ã, æ, å). Ìàñøòàá: 10 ìêì



7ISSN 0564–3783. Öèòîëîã³ÿ ³ ãåíåòèêà. 2021. Ò. 55. ¹ 2

Äæåðåëà õðîìîñîìíîãî ïîë³ìîðô³çìó ì³êðîñïîðîöèò³â ó  âèä³â Lilium L. òà Allium L. 

çàçíà÷àëîñÿ, ÷àñòèíà åêñòðà-õðîìîñîì âñòóïà-
þòü â ñèíàïñèñ ç á³âàëåíòàìè îñíîâíîãî ñêëàäó 
(öåíòðîìåðíîþ, òåëîìåðíîþ ä³ëÿíêàìè àáî
á³÷íîþ ïîâåðõíåþ õðîìîñîì), óòâîðþþ÷è ïîë³-
âàëåíòè, âêëþ÷àþ÷è òåðì³íàëüí³ ç’ºäíàííÿ, ÿê³
ìîæóòü îõîïëþâàòè áàãàòî õðîìîñîì (ðèñ. 4).
Ïðèïóñêàºòüñÿ, ùî ÷åðåç ñòâîðåííÿ âòîðèííèõ
àñîö³àö³é åêñòðà-õðîìîñîìè ìîæóòü çàêð³ïëÿ-
òèñÿ â àïàðàò³ ìåéîòè÷íîãî ïîä³ëó, çáåð³ãàþ÷è 
ñòðóêòóðó âåðåòåíà ïîä³ëó. 

Îñîáëèâ³ñòþ ì³êðîñïîðîöèò³â ó ë³ë³¿ øàô-
ðàííî¿ º ïðèñóòí³ñòü â ¿õ öèòîïëàçì³ âåëèêî¿ 
ê³ëüêîñò³ íóêëåîïðîòå¿äíèõ ãðàíóë, ÿê³, éìîâ³ð-
íî, ïðåäñòàâëÿþòü ñîáîþ äèì³íóö³¿ õðîìàòèíó. 

Ó ìåòàôàç³ áàãàòî ç íèõ ùå çáåð³ãàþòü êîíòàêòè 
ç õðîìîñîìàìè (ðèñ. 3, ã–ä). Íóêëåîïðîòå¿äí³ 
ãðàíóëè çàçâè÷àé íå ï³äïàäàþòü øâèäêîìó ë³-
çèñó ³ ìîæóòü òðèâàëèé ÷àñ çáåð³ãàòèñü â öèòî-
ïëàçì³ ÌÑÖ. 

Â àíàôàç³ I ïðè ðîçõîäæåíí³ ãîìîëîã³â ìî-
æóòü óòâîðþâàòèñÿ ïåòë³ i ìîñòè (ðèñ. 3, å, æ; 
5, á, ã, ä). Äåÿê³ ç õðîìîñîìíèõ ìîñò³â çáåð³-
ãàþòüñÿ âïðîäîâæ óñüîãî ìåéîçó (ðèñ. 6, â). 
Ó òåëîôàç³ I åêñòðà-õðîìîñîìè àáî ¿õí³ ôðàã-
ìåíòè, ÿê³ íå óâ³éøëè äî ñêëàäó ÿäðà, ìîæóòü 
óòâîðþâàòè ì³êðîÿäðà (ðèñ. 3, ³, ê). Âåëèê³ ì³-
êðîÿäðà ôîðìóþòü ñâ³é âëàñíèé ì³êðîïîëþñ, 
â³äîêðåìëþþ÷èñü ôðàãìîïëàñòîì ³ êë³òèííîþ 

Ðèñ. 3. Àáåðàö³¿ ïåðøîãî ïîä³ëó ìåéîçó â ÌÑÖ (L. croceum): à–ã – âèêèäè óí³âàëåíò³â ³ ïàðíèõ ôðàãìåíò³â 
çà ìåæ³ âåðåòåíà; ä – íóêëåîïðîòå¿äí³ ãðàíóëè; å – ôîðìóâàííÿ îñíîâíîãî ³ äîäàòêîâîãî âåðåòåíà ïîä³ëó 
â ìåòàôàç³ I, òåëîìåðí³ àñîö³àö³¿ óí³âàëåíò³â; æ – ðîçðèâ âòîðèííî¿ àñîö³àö³¿ õðîìîñîì ó òåëîôàç³ I; ç, ³ – 
öèòîê³íåç, ðîçïîä³ë íóêëåîïðîòå¿äíèõ ãðàíóë òà ì³êðîÿäåð; ê–î – àñèìåòð³ÿ ïåðøîãî ïîä³ëó. Ïîçíà÷åííÿ: 
ñòð³ëêàìè âêàçàí³ óí³âàëåíòè, âèêèäè õðîìîñîì ³ ôðàãìåíò³â, ìîñòè (à–ã, æ, ³), íóêëåîïðîòå¿äí³ ãðàíóëè 
(ä, ç), äîäàòêîâå âåðåòåíî ïîä³ëó (å), ì³êðîÿäðà (³–ë), çàãèáåëü îäí³º¿ ç ä³àä (ì–î). Ôàðáóâàííÿ: àöåòîãåìà-
òîêñèë³í (ã–ç, ê–í), àöåòîêàðì³í (à–â, ³, î). Ìàñøòàá: 10 ìêì, 5 ìêì (ä)
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ïëàñòèíêîþ (ðèñ. 3, ë). Îäíàê â á³ëüøîñò³ âè-
ïàäê³â â³äöåíòðîâå ôîðìóâàííÿ ôðàãìîïëàñòó, 
ùî â³äîêðåìëþº ì³êðîÿäðî/ì³êðîÿäðà, ïðèçó-
ïèíÿºòüñÿ, ³ â³äíîâëþºòüñÿ á³ïîëÿðíà îð³ºí-
òàö³ÿ ôðàãìîïëàñòó íåð³äêî â àñèìåòðè÷íîìó 
ôîðìàò³ (ðèñ. 3, ë–î). ßê íàñë³äîê, çóñòð³÷àº-
òüñÿ âèñîêà ÷àñòîòà àñèìåòð³¿ ä³àä, îáóìîâëåíà 
íåð³âíèì ðîçïîä³ëîì õðîìîñîì ³ ôðàãìåíò³â, 
ì³êðîÿäåð, íóêëåîïðîòå¿äíèõ ãðàíóë ³ öèòî-
ïëàçìè â òåëîôàç³ I òà öèòîê³íåç³, à òàêîæ ÏÊÃ 
îäí³º¿ ç ä³àä (ðèñ. 3, ì–î; 5, æ–ç). ÏÊÃ â öüîìó 
âèïàäêó íåñå ìîðôîëîã³÷í³ îçíàêè àïîïòîçó.

Ó äðóãîìó ïîä³ë³ ìåéîçó ìîðôîëîã³÷íà êàð-
òèíà àíîìàë³é ïîâòîðþºòüñÿ. Íàìè ñïîñòå-
ð³ãàëèñü âèêèäè õðîìîñîì çà ìåæ³ âåðåòåíà
(ðèñ. 6, à, â) àáî ¿õ ñåãðåãàö³ÿ â åêâàòîð³àëüí³é 
çîí³ (ðèñ. 6, ä, å), ïîðóøåííÿ ôîðìóâàííÿ òà 
îð³ºíòàö³¿ âåðåòåíà ³ àñèìåòðè÷íèé ðîçïîä³ë 
õðîìîñîì â òåëîôàç³, ïåðåõðåñí³ õðîìîñîìí³ 
àáî öèòîì³êòè÷í³ ìîñòè (ðèñ. 6, á, â), ÏÊÃ îä-
í³º¿ ç ä³àä ì³êðîñïîð (ðèñ. 5, æ; 6, ã).

ßê ðåçóëüòàò, ÷èñëî, ðîçòàøóâàííÿ ³ ðîçì³ðè 
ì³êðîñïîð â òåòðàäàõ âàð³þâàëè, à ì³æ ì³êðî-
ñïîðàìè ³íîä³ â³äáóâàâñÿ öèòîì³êñèñ (ðèñ. 6, 
æ–ë). Çð³äêà çóñòð³÷àâñÿ íå âëàñòèâèé îäíî-
äîëüíèì, ìîäèô³êîâàíèé ñèìóëüòàííèé òèï 
óòâîðåííÿ ì³êðîñïîð (ðèñ. 2, å). Öèòîì³êñèñ, 
âèêèäè õðîìîñîì ³ ì³êðîÿäåð íåð³äêî ìàëè 
ïðîäîâæåííÿ íå ëèøå â ìåæàõ òåòðàä, àëå é ïðè 
ôîðìóâàíí³ ïèëêîâîãî çåðíà (ðèñ. 6, ê–ì). Òèì 
íå ìåíø, çíà÷íà ê³ëüê³ñòü òåòðàä, îñîáëèâî ó 
âèä³â Allium, çáåð³ãàëà íîðìàëüíó ìîðôîëîã³þ.

Ó äîñë³äæóâàíèõ âèä³â îñíîâíèì ìåõàí³çìîì
ïîë³ïëî¿äèçàö³¿ ì³êðîñïîðîöèò³â º ïàðí³ çëèòòÿ 
ÌÑÖ â ïðîôàç³ I òà ïðîì³æíèé òèï ðåñòèòóö³¿ 
ìåéîçó. Ïðîì³æíèé òèï ðåñòèòóö³¿ õàðàêòåðè-
çóºòüñÿ ïðàâèëüíèì àáî ïîðóøåíèì êðîñèíãî-
âåðîì òà ðåñòèòóö³ºþ ïåðøîãî ïîä³ëó øëÿõîì 
ôîðìóâàííÿ áëîêó â ìåòà- àíàôàç³ (Bretagnolle 
et al, 1995; Ramanna et al, 2003). Ó áàãàòüîõ âè-
ïàäêàõ öèòîì³êòè÷íèé õðîìàòèí â ïåðøîìó
ïîä³ë³ çáåð³ãàº ñâîþ á³âàëåíòíó îðãàí³çàö³þ. 

Ðèñ. 4. Õðîìîñîìíèé ïîë³ìîðô³çì ³ âòîðèíí³ àñîö³àö³¿ õðîìîñîì â ìåòàôàç³ I ì³êðîñïîðîöèò³â (L. croceum): 
a – 2n = 26: 5 I, 7 III (ñòð³ëêàìè âêàçàíî àñîö³àö³¿); á – 2n = 30: 5 I, 8 II, 3 III (ñòð³ëêàìè âêàçàíî òðèâàëåí-
òè); â – 2n – 24 (ñòð³ëêàìè âêàçàíî ñêëàäí³ àñîö³àö³¿, ïðàâîðó÷ äâà á³âàëåíòà); ã – 2n – 24: äâ³ ìåòàôàçí³ 
ïëàñòèíêè (ñòð³ëêàìè âêàçàíî àñîö³àö³¿); ä – 2n = 26: 2 I, 2 II, 4 III (ñòð³ëêàìè âêàçàíî òðèâàëåíòè), 1 IY 
(ïðàâîðó÷ òåòðàâàëåíò âêàçàíî ñòð³ëêàìè); å – 2n = 20: 10 II (ñòð³ëêàìè âêàçàíî àñîö³àö³¿); æ – 2n = 22: 11 
II (ñòð³ëêàìè âêàçàíî àñîö³àö³¿); ç – 2n = 24: 6 I, 9 II (ñòð³ëêàìè âêàçàíî àñîö³àö³¿). ßÎ – ÿäåðöåâ³ îðãàí³çà-
òîðè. Ôàðáóâàííÿ: àöåòîãåìàòîêñèë³í (à, á, ä, ç), àöåòîêàðì³í (â, ã), í³òðàò ñð³áëà (å, æ). Ìàñøòàá: 10 ìêì
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Ó ìåõàí³çìàõ óòâîðåííÿ íåðåäóêîâàíèõ àáî 
àíåóïëî¿äíèõ ì³êðîñïîð î÷åâèäíî çàä³ÿí³ öè-
òîñêåëåòí³ ñòðóêòóðè, çîêðåìà, ì³êðîòðóáî÷êè 
ìåòàôàçíîãî âåðåòåíà ³ ôðàãìîïëàñòó. Ðåñòè-
òóö³ÿ ïåðøîãî ïîä³ëó ñóïðîâîäæóâàëàñÿ ïî-
ðóøåííÿìè ñòðóêòóðè ³ ïðîñòîðîâî¿ îð³ºíòàö³¿ 
âåðåòåíà ïîä³ëó. Ó ìåòàôàç³ åêñòðà-õðîìîñîìè, 
ÿê çàçíà÷àëîñÿ, ìîæóòü óòâîðþâàòè ñâîº âëàñ-
íå âåðåòåíî. Ïîðóøåííÿ ôîðìóâàííÿ ôðàã-
ìîïëàñòó ïîðóøóâàëîñÿ, ùî, éìîâ³ðíî, ìîãëî 
áóòè ïðè÷èíîþ çì³íè ñóêöåñèâíî òèïó ñïîðî-
ãåíåçó íà ñèìóëüòàííèé. 

Îòðèìàí³ ðåçóëüòàòè äàþòü ï³äñòàâó ââàæà-
òè, ùî îñíîâíèì äæåðåëîì õðîìîñîìíîãî ïîë³-

ìîðô³çìó ì³êðîñïîðîöèò³â, âêëþ÷àþ÷è ôîðìó-
âàííÿ åêñòðà-õðîìîñîì, ó äîñë³äæåíèõ âèä³â 
º öèòîì³êñèñ. Íà êîðèñòü öüîãî ïðèïóùåííÿ 
ñâ³ä÷àòü êîíñòèòóòèâíèé õàðàêòåð öèòîì³êñèñ-
ñó, éîãî òðèâàë³ñòü, ïîÿâà ÷èñëåííèõ âòîðèííèõ 
àñîö³àö³é õðîìîñîì, ôðàãìåíò³â òà ì³êðîÿäåð â 
õîä³ ìåéîçó, à òàêîæ ïðèñóòí³ñòü åêñòðà-õðî-
ìîñîì â åó- ³ ã³ïîõðîìîñîìíèõ ì³êðîñïîðîöè-
òàõ. Õî÷à åêñòðà-õðîìîñîìè ìîæóòü çàêð³ïëþ-
âàòèñÿ â àïàðàò³ ïîä³ëó ìåéîçó, àëå, êðîê çà 
êðîêîì, âîíè ï³äïàäàþòü, ñâîãî ðîäó, îñòðà-
ê³çìó. Ïðîòå ÷àñòèíà åêñòðà-õðîìîñîì ìîæå 
àäàïòóâàòèñü â ãåíîì³ ÌÑÖ òà, éìîâ³ðíî, áðàòè 
ó÷àñòü ó ïåðåáóäîâ³ ¿õ êàð³îòèïó.

Ðèñ. 5. Ïîðóøåííÿ ñåãðåãàö³¿ òà ðîçõîäæåííÿ õðîìîñîì ó ìåéîç³: à–â, å – âèêèäè õðîìîñîì â ìåòàôàç³, ïî-
ðóøåííÿ àíàôàçíîãî ðîçõîäæåííÿ õðîìîñîì ó ïåðøîìó ïîä³ë³; æ–ç – àñèìåòð³ÿ ä³àä, çàãèáåëü îäí³º¿ 
àáî äâîõ ä³àä. (A.cepa (à–ä), A. fistulosum (æ, ç), L. croceum (å). Ïîçíà÷åííÿ: ñòð³ëêàìè âêàçàíî ïîðóøåííÿ 
ðîçõîäæåííÿ õðîìîñîì (å), àñèìåòð³ÿ òà ÏÊÇ â òåòðàäàõ (æ, ç). Ôàðáóâàííÿ: DAPI + àí³ë³íîâèé ñèí³é. 
Ìàñøòàá: 10 ìêì
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Îáãîâîðåííÿ. ßê áóëî çàçíà÷åíî ðàí³øå 
(Mursalimov et al., 2017), äî öèõ ï³ð íå çíàéäåíî 
ñïåö³àëüíèõ ñåëåêòèâíèõ ìàðêåð³â ì³ãðóþ÷îãî 
õðîìàòèíó, ùî íå äîçâîëÿº òî÷íî â³äñë³äêîâó-
âàòè éîãî ïîäàëüøó äîëþ ³ ôóíêö³îíàëüíó ðîëü. 
Îäíàê äåÿê³ âèäè ë³ëåéíèõ çàâäÿêè ñâî¿ì óí³-
êàëüíèì öèòîëîã³÷íèì ïàðàìåòðàì òà îáë³ãàò-
íîñò³ öèòîì³êñèñó ÿâëÿþòü ñîáîþ çðó÷íó ìîäåëü 
äëÿ ³äåíòèô³êàö³¿ öèòîì³êòè÷íîãî õðîìàòèíó ³ 
â³äñòåæåííÿ éîãî ïîâåä³íêè â õîä³ ìåéîçó.

Õðîìîñîìè, ùî ôîðìóþòüñÿ ç öèòîì³êòè÷-
íîãî õðîìàòèíó, çà ðÿäîì ñïåöèô³÷íèõ îçíàê 
äîñèòü äîáðå â³äð³çíÿþòüñÿ â³ä õðîìîñîì îñíî-

âíîãî êàð³îòèïó. Ñåðåä ìàðêåð³â òàêèõ õðî-
ìîñîì – óí³âàëåíòè, ðîçêðèò³, íàï³âðîçêðèò³, 
íåð³âí³ á³âàëåíòè òà á³âàëåíòè, ùî ÷àñòî çíà-
õîäÿòüñÿ çà ìåæàìè âåðåòåíà. Âàæëèâîþ îçíà-
êîþ åêñòðà-õðîìîñîì º ñèíàïñèñ ç á³âàëåíòà-
ìè îñíîâíîãî ñêëàäó ç óòâîðåííÿì ð³çíèõ òèï³â 
âòîðèííèõ àñîö³àö³é õðîìîñîì.

Çâ’ÿçîê õðîìîñîìíîãî ïîë³ìîðô³çìó ì³êðî-
ñïîðîöèò³â ç öèòîì³êñèñîì ïðèïóñêàëè áàãàòî 
àâòîð³â (Cheng et al, 1980; Zheng et al, 1987; 
Falistocco et al, 1995; Malallah et al, 2003; Wu 
et al, 2003; Lattoo et al, 2006; Mandal and Datta, 
2011). Òàê, ó Lilium davidii var. willmottiae (Wilson) 

Ðèñ. 6. Àáåðàö³¿ äðóãîãî ïîä³ëó ìåéîçó â ÌÑÖ ³ ì³êðîãàìåòîãåíåçà: à – òåëîôàçà ç õðîìîñîìíèì ìîñòîì ³ 
âèêèäàìè; á – ïåðåõðåñíèé (àáî öèòîì³êòè÷íèé) ì³ñò â ìåòàôàç³; á – ïåðåõðåñíèé ì³ñò â òåëîôàç³ ³ âèêèäè 
ôðàãìåíò³â; ã – öèòîáëàñò àáî ÏÊÇ îäí³º¿ ç ì³êðîñïîð â ä³àä³; ä, å – âèêèäè õðîìîñîì â òåëîôàç³; æ – 
öèòîì³êñèñ â òðèàä³ ì³êðîñïîð; ç – ïåíòàäà ì³êðîñïîð; ³ – çàãèáåëü ì³êðîñïîð â òåòðàä³; ê – öèòîì³êñèñ ³ 
âèêèäè õðîìîñîì â ì³êðîñïîðàõ òåòðàäè; ë – öèòîì³êñèñ ñåðåä çâ³ëüíåíèõ ì³êðîñïîð ³ìîâ³ðíî ç ïîðóøåíèì 
ôîðìóâàííÿì îáîëîíêè; ì – ïîë³ìîðô³çì ïèëêîâèõ çåðåí, âèêèäè ì³êðîÿäåð çà ìåæ³ ïèëêîâîãî çåðíà. 
Ïîçíà÷åííÿ: ñòð³ëêàìè âêàçàíî âèêèäè ³ ôðàãìåíòè õðîìîñîì, ìîñòè, öèòîì³êñèñ, ì³êðîÿäðà). L. croceum 
(à–æ, ê–ì), À. fistulosum (ç), A. cepa (³). Ôàðáóâàííÿ: àöåòîãåìàòîêñèë³í (à–ê, ç), àöåòîêàðì³í (æ, ³–ì). 
Ìàñøòàá: 10 ìêì
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Roffill. áëèçüêî 12 %, à ó Vicia faba L. ïðèáëèçíî 
8 % ì³êðîñïîðîöèò³â õàðàêòåðèçîâàëèñü àíåó-
ïëî¿äíèì, ïðè÷îìó, ÷àñò³øå ã³ïîïëî¿äíèì, ÷èñ-
ëîì õðîìîñîì (Zheng et al, 1987). Àíåóïëî¿ä³ÿ 
ÌÑÖ áóëà âèÿâëåíà ó öèòîì³êòè÷íèõ âèä³â 
Corchorus è Houttuynia cordata (Wu et al, 2003; 
Mandal and Datta, 2011). Òåì íå ìåíøó, ðÿä 
äîñë³äíèê³â, âêàçóþ÷è íà ó÷àñòü öèòîì³êòè÷-
íîãî õðîìàòèíó â ³íäóêö³¿ ïîðóøåíü â ìåéîç³, 
àíåóïëî¿ä³þ ÌÑÖ ïîÿñíþâàëè ïîë³ïëî¿äíîþ 
ïðèðîäîþ âèä³â, çîêðåìà, àëëîïëî¿ä³ºþ é ã³-
áðèäèçàö³ºþ (Sapre et al, 1987; Guan et al, 2012). 
Ä³éñíî, ïîÿâà åêñòðà-õðîìîñîì â ìåéîç³ ìîæå 
áóòè íàñë³äêîì ³ ã³áðèäèçàö³éíèõ ïîä³é, ïðî-
òå, ïîâåä³íêà, ê³ëüê³ñòü ³ äîëÿ öèõ õðîìîñîì â 
ìåéîç³, à òàêîæ òðèâàëèé öèòîì³êñèñ, ñêîð³øå 
âêàçóþòü íà ¿õíþ öèòîì³êòè÷íó ïðèðîäó. Ñë³ä 
çàóâàæèòè, ùî ïîë³ìîðô³çì ïèëêîâèõ çåðåí, 
âëàñòèâèé á³ëüøîñò³ öèòîì³êòè÷íèõ âèä³â, çà-
çâè÷àé ïîâ’ÿçóþòü ç öèòîì³êñèñîì, ïðèïóñêà-
þ÷è ó÷àñòü öèòîì³êòè÷íîãî õðîìàòèíó â ïåðå-
áóäîâ³ ¿õ êàð³îòèïó (Cheng et al, 1980; Sapre and 
Deshpande, 1987; Falistocco et al, 1995; Malallah 
and Attia, 2003; Wu et al, 2003; Ghaffari, 2006; 
Singhal et al, 2008; Kumar et al, 2011; Singhal et 
al, 2011; Reis et al, 2015).

Ö³êàâî, ùî öèòîì³êòè÷íèé õðîìàòèí, ïîÿâà 
ÿêîãî ñóïðîâîäæóºòüñÿ ìóëüòèàáåðàíòí³ñòþ ³
àíåóïëî¿ä³ºþ ÌÑÖ, íå ³íäóêóº êë³òèííó çàãè-
áåëü. Íà â³äì³íó â³ä êë³òèí ç ìíîæèííèìè õðî-
ìîñîìíèìè ïåðåáóäîâàìè («rogue cells»), ëå-
òàëüíèìè, íàïðèêëàä, äëÿ êîðåíåâî¿ ìåðèñòå-
ìè ïðîðîñòê³â ãîðîõó àáî ÿ÷ìåíþ (Kravets et 
al, 2011; 2012), óí³âàëåíòè, ôðàãìåíòè õðîìî-
ñîì, ì³êðîÿäðà ëèøå óñêëàäíþþòü ñåãðåãàö³þ, 
ðîçõîäæåííÿ õðîìîñîì ³ öèòîê³íåç. Á³ëüø³ñòü 
åêñòðà-õðîìîñîì, â òîìó ÷èñë³ ³ ò³, ùî çàõîï-
ëþþòüñÿ â õîä³ ðåñòèòóö³¿ ïåðøîãî ìåéîòè÷íî-
ãî ïîä³ëó, âèäàëÿþòüñÿ ç êë³òèí çà äîïîìîãîþ
ð³çíîìàí³òíîãî êë³òèííîãî ³íñòðóìåíòàð³þ, ñå-
ðåä ÿêèõ – àñèìåòðè÷í³ñòü ïîä³ëó, òðèâàëèé 
öèòîì³êñèñ, ³íàêòèâàö³ÿ ³/àáî âèêèäè ì³êðî-
ÿäåð. Øèðîêî âèêîðèñòîâóºòüñÿ äèôåðåíö³-
àëüíèé ðîçïîä³ë ãåíåòè÷íîãî ìàòåð³àëó, â ðå-
çóëüòàò³ ÿêîãî îäíà ç ä³àä àáî îáèäâ³ ì³êðîñïî-
ðè (ï³ñëÿ äðóãîãî ïîä³ëó) ï³äïàäàþòü ïðîãðà-
ìîâàí³é êë³òèíí³é çàãèáåë³.

Âàæëèâå ì³ñöå â àðñåíàë³ çàñîá³â âèäàëåííÿ 
íàäëèøêîâîãî ãåíåòè÷íîãî ìàòåð³àëó ç ÿäðà ³ 
êë³òèíè çàéìàþòü äèì³íóö³¿ õðîìàòèíó. Ä³éñíî,

ìîðôîëîã³÷íî ³ ôóíêö³îíàëüíî ö³ ïðîöåñè âèÿâ-
ëÿþòü âåëèêó ñõîæ³ñòü ç äèì³íóö³ÿìè õðîìàòè-
íó àáî ÿâèùåì ïîë³ïëî¿äíîãî ñêèäó, â³äîìèìè 
äëÿ äåÿêèõ áåçõðåáåòíèõ ³ ïîë³ïëî¿äíèõ âèä³â 
ðîñëèí (Grishanin et al, 2006; Streit, 2012). ßê çà-
çíà÷àëîñÿ, ðåöèï³ºíòí³ ì³êðîñïîðîöèòè, çàçâè-
÷àé, ì³ñòÿòü âåëèêó ê³ëüê³ñòü ì³êðîÿäåð, ÷àñòè-
íà ç ÿêèõ â ï³çí³é ïðîôàç³ ìåéîçó âèäàëÿºòüñÿ 
ç êë³òèíè. ²íøà ÷àñòèíà ì³êðîÿäåð ³ ôðàãìåíò³â 
ì³ãðóº ì³æ ä³àäàìè àáî òåòðàäàìè ì³êðîñïîð, à 
òàêîæ âèøòîâõóºòüñÿ ç êë³òèí. Â³äîìî, ùî ïðè 
äèì³íóö³¿ õðîìàòèíó, ÿê ³ ïðè ïîë³ïëî¿äíîìó 
ñêèäàíí³, â³äáóâàºòüñÿ åêñöèç³ÿ ä³ëÿíîê (äåÿ-
êèõ ãåòåðîõðîìàòèíîâèõ ðàéîí³â) õðîìîñîì, 
ùî ñóïðîâîäæóºòüñÿ ðåîðãàí³çàö³ºþ ãåíîìó ç 
âòðàòîþ ðÿäó êëàñ³â ïîâòîðþâàíèõ ïîñë³äîâ-
íîñòåé (Grishanin et al., 2006). ×èñëî õðîìîñîì 
ïðè öüîìó ìîæå çáåð³ãàòèñÿ, àëå ¿õ äîâæèíà 
ñêîðî÷óâàòèñÿ. Îòæå, ïîÿâà íóêëåîïðîòå¿äíèõ 
ãðàíóë ó ë³ë³¿ ïðè çàâåðøåíí³ ïðîôàçè, à òàêîæ, 
éìîâ³ðíî, âèêèäè ôðàãìåíò³â ³ ì³êðîÿäåð º 
öèòîëîã³÷íî òà ãåíåòè÷íî áëèçüêèìè äî ïîä³é, 
ïîâ’ÿçàíèõ ç äèì³íóö³ÿìè õðîìàòèíó àáî ïî-
ë³ïëî¿äíîãî ñêèäàííÿ. 

Á³ëüø³ñòü äîñë³äíèê³â ââàæàþòü, ùî öèòî-
ì³êñèñ º ãåíåòè÷íî ðåãóëüîâàíèì ïðîöåñîì, 
äî êîíòðîëþ ÿêîãî çàëó÷åíî ìåéîòè÷í³ ãåíè
(Sapre and Deshpande, 1987; Zheng et al, 1987; 
Falistocco et al, 1995; Bellucci et al, 2003; 
Mandal et al, 2013; Ghaffari, 2006; Lattoo et al,
2006; Singhal et al, 2008; Kumar et al, 2011; 
Pierre and Sousa, 2011; Singhal et al, 2011). Öå 
ï³äòâåðäæóºòüñÿ ñèíõðîíí³ñòþ ïåðåòâîðåíü â
ìåéîç³ öèòîì³êòè÷íîãî õðîìàòèíó ³ õðîìîñîì 
îñíîâíîãî ñêëàäó ÌÑÖ. Çâåðòàº íà ñåáå óâà-
ãó ôàêò ïðè÷åòíîñò³ öèòîì³êñèñó äî ðàííüî¿ 
ïðîôàç³ ìåéîçó. Ñèíõðîíí³ñòü äèíàì³êè ïðî-
ôàçíèõ ïåðåòâîðåíü õðîìîñîì ³ öèòîì³êòè÷íî¿ 
ì³ãðàö³¿ ìîæå ñâ³ä÷èòè ïðî çàëó÷åí³ñòü öèòî-
ì³êñèñó äî êëþ÷îâèõ ïîä³é ïðîôàçè, à ñàìå, äî 
ãîìîëîã³÷íî¿ ðåêîìá³íàö³¿ ÄÍÊ (â òîìó ÷èñë³, 
ëîêàëüíî¿ åêòîï³÷íî¿ ðåêîìá³íàö³¿ ³ íåð³âíîãî 
êðîñèíãîâåðó (Jelesko et al, 1999; Cai et al, 2007)). 

Ùîäî ïðè÷èí ³ õàðàêòåðó óòâîðåííÿ âòî-
ðèííèõ àñîö³àö³é õðîìîñîì, âëàñòèâèõ áàãà-
òüîì öèòîì³êòè÷íèì ³ ïîë³ïëî¿äíèì âèäàì, â
ë³òåðàòóð³ íå ³ñíóº ÷³òêèõ óÿâëåíü (Malgwi et
al, 1997; Das et al, 2009; Bhattacharya et al, 
2010; Bala et al, 2011; Kumar et al, 2014; 
Zickler et al, 2015; Kumar et al, 2018). Áàãà-
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òî äîñë³äíèê³â ââàæàþòü, ùî âòîðèíí³ àñî-
ö³àö³¿ õðîìîñîì, íà ïðîòèâàãó ñèíàïñèñó, º 
â³ëüíèìè àñîö³àö³ÿìè ãîìîëîã³â, ÿê³ â³äáóâà-
þòüñÿ áåç êðîñèíãîâåðó ³ íå âïëèâàþòü íà ìå-
éîòè÷íó ñåãðåãàö³þ. Ïðîòå áóëî â³äì³÷åíî, ùî 
âòîðèíí³ àñîö³àö³¿ õðîìîñîì ïîâ’ÿçàí³ ç ãåòå-
ðîõðîìàòèíîâèìè ðàéîíàìè â ãåíîì³, ÿê³ ïî-
ëåãøóþòü çáëèæåííÿ íåãîìîëîã³÷íèõ ä³ëÿíîê 
³ ïðèçâîäÿòü äî á³÷íèõ àñîö³àö³é á³âàëåíò³â â 
ãðóïè (Malgwi et al, 1997; Jelesko et al, 1999). 
Ïðè÷èííî-íàñë³äêîâèé çâ’ÿçîê ì³æ öèòîì³ê-
ñèñîì òà óòâîðåííÿì âòîðèííèõ àñîö³àö³¿ õðî-
ìîñîì íå âèâ÷åíèé. Ìè ïðèïóñêàºìî, ùî óòâî-
ðåííÿ âòîðèííèõ àñîö³àö³é õðîìîñîì ïåðåä-
áà÷àº ìîæëèâ³ñòü ñèíàïñèñó ³ ðåêîìá³íàíòíèõ 
ïîä³é ì³æ îêðåìèìè ä³ëÿíêàìè ãîìîëîã³÷íî¿ 
ÄÍÊ, à òàêîæ âåëèêîþ ê³ëüê³ñòþ íóêëåîòèä-
íèõ ïîâòîð³â, ÿê³, ÿê â³äîìî (Jelesko et al, 1999; 
Cai et al, 2007), ðîçêèäàí³ ïî âåëè÷åçíîìó ãå-
íîìó ë³ëåéíèõ. 

Ìíîæèíí³ õðîìîñîìí³ ïåðåáóäîâè ³ äèì³-
íóö³¿ õðîìàòèíó â ÌÑÖ ë³ëåéíèõ, éìîâ³ðíî, 
â³äîáðàæàþòü ìåõàí³çìè àäàïòàö³¿ ³ ñòàá³ë³çàö³¿ 
ãåíîìó øëÿõîì ñêèäàííÿ íàäëèøêîâî¿ ÄÍÊ. 
Ñêîð³øå çà âñå, îñíîâíà ÷àñòèíà öèòîì³êòè÷-
íîãî õðîìàòèíó ï³ñëÿ çàëó÷åííÿ äî ðåêîìá³-
íàíòíèõ ïîä³é, ñòàíîâèòü «ãåíåòè÷íèé áàëàñò» 
äëÿ êë³òèíè, â³ä ÿêîãî âîíà ïîñòóïîâî ïîçáàâ-
ëÿºòüñÿ, êîðèãóþ÷è ñâ³é âëàñíèé ³ ãåíîì ïîõ³ä-
íèõ êë³òèí øëÿõîì äèì³íóö³é õðîìàòèíó, äè-
ôåðåíö³éíîãî ðîçïîä³ëó õðîìîñîì, àñèìåò-
ðè÷íîãî ïîä³ëó, öèòîì³êñèñó òà ÏÊÃ. Îäíàê, 
÷àñòèíà öèòîì³êòè÷íîãî õðîìàòèíó ìîæå àäàï-
òóâàòèñÿ â ãåíîì³ ÌÑÖ ³ áðàòè ó÷àñòü â éîãî 
ðîçáóäîâ³. Ïðî öå ñâ³ä÷àòü çíà÷íà ê³ëüê³ñòü 
âòîðèííèõ àñîö³àö³é õðîìîñîì, àíåóïëî¿ä³ÿ 
ì³êðîñïîðîöèò³â, ïîë³ìîðô³çì ïèëêîâèõ çå-
ðåí. Íà êîðèñòü ìîæëèâî¿ ó÷àñò³ öèòîì³êòè÷-
íîãî õðîìàòèíó ó ïåðåáóäîâ³ êàð³îòèïó ÌÑÖ 
òàêîæ âêàçóþòü éîãî ÌÒ-îðãàí³çàö³éíà àê-
òèâí³ñòü ³ çäàòí³ñòü âçàºìîä³ÿòè ç âåðåòåíîì
ðåöèï³ºíòíèõ êë³òèí (Mursalimov et al, 2019). 
Ðÿä äîñë³äíèê³â ââàæàþòü, ùî öèòîì³êñèñ ÷å-
ðåç âåëèê³ ìàñøòàáè âòðàò ³ ïðèäáàíü ÄÍÊ 
ñïðèÿº êîðèãóâàííþ ãåíîìà, àäàïòàö³¿ òà ñòà-
á³ë³çàö³¿ íîâèõ ïîë³ïëî¿ä³â (Reis et al, 2015; 
Zhou, 2003; Kalinka et al, 2010). Ïðîòå ïèòàí-
íÿ ³íòåãðàö³¿ öèòîì³êòè÷íîãî õðîìàòèíó â ðå-
öèï³ºíòíèé ãåíîì ³ ìåõàí³çìè ïåðåáóäîâè êà-
ð³îòèïó âèìàãàþòü ïîäàëüøèõ äîñë³äæåíü, â 
òîìó ÷èñë³, íà ìîëåêóëÿðíîìó ð³âí³. Íà íàø 

ïîãëÿä, æèòòºçäàòí³ñòü àíåóïëî¿äíèõ ³ ìóëüòè-
àáåðàíòíèõ ìåéîöèò³â ìîæíà ïîÿñíèòè ëèøå ç 
òî÷êè çîðó íà åâîëþö³éíå çíà÷åííÿ öèòîì³ê-
ñèñó, òà ç ïîçèö³é ïåâíèõ ïðèïóùåíü, à ñàìå: 
ïðîãðàìîâàíîñò³ öèòîì³êñèñó òà éîãî ó÷àñò³ â 
ðåêîìá³íàíòíèõ ïîä³ÿõ ³ ðåïàðàö³¿ ÄÍÊ â ïðî-
ôàç³ ìåéîçó, çàä³ÿíîñò³ öèòîì³êòè÷íîãî õðîìà-
òèíó â ïåðåáóäîâ³ êàð³îòèïó ÌÑÖ ³ ì³êðîñïîð, 
äèì³íóö³é õðîìàòèíó äëÿ àäàïòàö³¿ ³ ñòàá³ë³çàö³¿ 
ãåíîìó. 

Âèñíîâêè. Â õîä³ ì³êðîñïîðîãåíåçó â ì³êðî-
ñïîðîöèòàõ äîñë³äæåíèõ âèä³â ë³ëåéíèõ ôîðìó-
þòüñÿ äîäàòêîâ³, òàê çâàí³ åêñòðà-õðîìîñîìè, 
³ìîâ³ðíî, öèòîì³êòè÷íîãî ïîõîäæåííÿ. Ãîëîâí³ 
öèòîì³êòè÷í³ ïîä³¿, ùî ïðèçâîäÿòü äî ïîë³- ³ 
àíåóïëî¿ä³¿ ì³êðîñïîðîöèò³â, ïðèòàìàíí³ ïðî-
ôàç³ ïåðøîãî ïîä³ëó ìåéîçó. Åêñòðà-õðîìîñîìè 
ïðèñóòí³ â ã³ïåð-, åóõðîìîñîìíèõ òà ã³ïîõðîìî-
ñîìíèõ ì³êðîñïîðîöèòàõ. Åêñòðà-õðîìîñîìè 
õàðàêòåðèçóþòüñÿ ïîñëàáëåííÿì ñèíàïñèñó ãî-
ìîëîã³â ³ àñîö³àö³ÿìè ç á³âàëåíòàìè îñíîâíîãî 
ñêëàäó ç óòâîðåííÿì ñêëàäíèõ âòîðèííèõ àñî-
ö³àö³é õðîìîñîì. Â õîä³ ìåéîçó ì³êðîñïîðîöè-
òè ïîñòóïîâî ïîçáàâëÿþòüñÿ â³ä «ãåíåòè÷íîãî 
áàëàñòó», âèêîðèñòîâóþ÷è äèôåðåíö³éíèé ðîç-
ïîä³ë õðîìîñîì ³ àñèìåòðè÷í³ñòü ïîä³ëó, öè-
òîì³êñèñ, ä³ì³íóö³¿ õðîìàòèíó ³ ïðîãðàìîâàíó 
êë³òèííó çàãèáåëü.

Äîòðèìàííÿ åòè÷íèõ ñòàíäàðò³â. Öÿ ñòàòòÿ íå 
ì³ñòèòü áóäü-ÿêèõ äîñë³äæåíü ç âèêîðèñòàííÿì 
ëþäåé ³ òâàðèí â ÿêîñò³ îá’ºêò³â äîñë³äæåííÿ. 
Êîíôë³êò ³íòåðåñ³â. Àâòîðè çàÿâëÿþòü ïðî â³ä-
ñóòí³ñòü êîíôë³êòó ³íòåðåñ³â.
Ô³íàíñóâàííÿ. Ðîáîòà íå ô³íàíñóâàëàñü ç áóäü-
ÿêèõ äæåðåë.

SOURCES OF CHROMOSOMAL 
POLYMORPHISM OF MICROSPOROCYTES 
IN SPECIES OF LILIUM L.ÒÀ ALLIUM L: 
CYTOMIXIS, EXTRA CHROMOSOMES, 
CHROMATIN DIMINUTION

E.A. Kravets, S.G. Plohovskaya, I.I. Horyunova,
A.I. Yemets, Ya.B. Blume

Institute of Food Biotechnology and Genomics of 
National Academy of Sciences of Ukraine, Ukraine, 
04123, Kiev, Osypovskoho str., 2a,

E-mail: kravetshelen@gmail.com

Cytomixis and chromosomal polymorphism of micro-
sporocytes in microsporogenesis of species Lilium cro-
ceum Chaix., Allium fistulosum L. and A. cepa L. were stu-
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died. It was found that the main cytomictic events 
are associated with the early prophase of meiosis and 
are obligatory (constitutive) for the studied species. In
metaphase microsporocytes, the so-called extra-chromo-
somes, presumably of cytomictic origin, were identified. 
They are characterized by the disintegration of homo-
logues and associations with bivalents of the basik ka-
ryotype with the formation of secondary associations of 
chromosomes. Extra chromosomes are present not only 
in hyperchromosomal, but in eu- and hypochromosomal 
microsporocytes. The most of extra chromosomes seem 
to be the «genetic ballast» for the cell, which it gets rid 
of using a wide range of cellular tools, in particular: 
chromosomal rearrangements, chromatin diminution, 
asymmetry of division, cytomixis, and programmed cell
death. Nevertheless, some extra chromosomes can par-
ticipate in the rearrangement of the microsporocyte and 
microspore karyotype.
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