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Ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ ïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà â ìåéîçå

Â ñòàòüå ïðèâîäÿòñÿ íå îïèñàííûå ðàíåå àíîìàëèè ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà â ìàòåðèíñêèõ
êëåòêàõ ïûëüöû ãàïëîèäîâ è àëëîãàïëîèäîâ (îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ) çëàêîâ. Ýòè àíî-
ìàëüíûå ôåíîòèïû âûÿâëÿþò è èëëþñòðèðóþò îòäåëüíûå íåèçâåñòíûå ýòàïû ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëà-
ñòà â äåëÿùåéñÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêå, óêàçûâàþò íà ñïåöèàëüíóþ ðåãóëÿöèþ èõ çàïóñêà, à òàêæå ïîä-
òâåðæäàþò èíôîðìàöèþ îá ýòîì ïðîöåññå, ïîëó÷åííóþ ïóòåì äðóãèõ ïîäõîäîâ.
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Öèòîêèíåç — ôóíäàìåíòàëüíûé ïðîöåññ êëåòî÷íîãî
äåëåíèÿ, ìåõàíèçìû êîòîðîãî â ðàñòèòåëüíîé êëåòêå âî
ìíîãîì îñòàþòñÿ íåÿñíûìè (Jurgens, 2005; VanDamme et
al., 2008). Ãëàâíîé ñóáêëåòî÷íîé ñòðóêòóðîé, îñóùåñòâëÿ-
þùåé ðàçäåëåíèå öèòîïëàçìû äåëÿùåéñÿ ðàñòèòåëüíîé
êëåòêè, ÿâëÿåòñÿ ôðàãìîïëàñò. Îí ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñè-
ñòåìó áèïîëÿðíûõ ôèáðèëë, ñîñòîÿùèõ èç ïðîòèâîïî-
ëîæíî îðèåíòèðîâàííûõ ìèêðîòðóáî÷êîâûõ ïó÷êîâ, ñî-
åäèíåííûõ (+)-êîíöàìè â îáëàñòè ýêâàòîðà êëåòêè è îáðà-
ùåííûõ (–)-êîíöàìè ê åå ïîëþñàì. Âäîëü ôèáðèëë
ôðàãìîïëàñòà â îáëàñòü ïåðåêðûâàíèÿ (+)-êîíöîâ ìèêðî-
òðóáî÷åê (ÌÒ) ïðîèñõîäèò òðàíñïîðò ìåìáðàííûõ ïó-
çûðüêîâ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè — çà÷àòêà äî÷åðíèõ êëå-
òî÷íûõ ìåìáðàí (Guertin et al., 2002). Â ðàçëè÷íûõ òèïàõ
êëåòîê ôðàãìîïëàñòû ðàçëè÷àþòñÿ ìîðôîëîãè÷åñêè. Ðàç-
ëè÷àþò ôðàãìîïëàñòû íåïîäâèæíûå è ñîâåðøàþùèå öåíò-
ðîáåæíîå äâèæåíèå. Íåïîäâèæíûå ôðàãìîïëàñòû ôîðìè-
ðóþòñÿ â îäíîâðåìåííîì öèòîêèíåçå â ìåéîçå ó äâóäîëü-
íûõ, à òàêæå ïðè öåëëþëàðèçàöèè ýíäîñïåðìà (Vantard et
al., 1990; Zang et al., 1990). Ïîäâèæíûå ôðàãìîïëàñòû
ôîðìèðóþòñÿ â ìèòîçå, à òàêæå â ïîñëåäîâàòåëüíîì öèòî-
êèíåçå â ìåéîçå ó îäíîäîëüíûõ. Îíè ìîãóò ñîñòîÿòü èç
äëèííûõ ëèáî êîðîòêèõ ôèáðèëë, ðàçëè÷àÿñü ïî ìåõàíèç-
ìó îñóùåñòâëåíèÿ öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ (Otegui, Stae-
helin, 2000; Nishihama, Machida, 2001; Äîðîãîâà, Øàìèíà,
2005; Jurgens et al., 2005; Segui-Simarro et al., 2007).

Áëàãîäàðÿ àíàëèçó àíîìàëèé ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ
ðàçëè÷íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ íàì óäàëîñü äåòàëèçèðîâàòü
ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïîäâèæíîãî
ôðàãìîïëàñòà â ìàòåðèíñêèõ êëåòêàõ ïûëüöû (ÌÊÏ) â
ìåéîçå ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì öèòîêèíåçîì ó îäíîäîëüíûõ
âèäîâ, à òàêæå ðàçäåëèòü òåëîôàçó íà ïîäñòàäèè (Shamina
et al., 2007).

Áèïîëÿðíûå ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà (ôèáðèëëû öåíò-
ðàëüíîãî âåðåòåíà) ôîðìèðóþòñÿ â ñðåäíåé ïðîìåòàôàçå

(Øàìèíà è äð., 2005à), à ñîáñòâåííî ôðàãìîïëàñò (öåíò-
ðàëüíîå âåðåòåíî, èëè áèïîëÿðíàÿ ñèñòåìà áèïîëÿðíûõ
ôèáðèëë) ñòðîèòñÿ â ïîçäíåé ïðîìåòàôàçå ïóòåì îðèåíòà-
öèè ôèáðèëë âåðåòåíà âäîëü îñè äåëåíèÿ (Øàìèíà è äð.,
2005á, 2006à). Ïîñëå ðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì ê ïðîòèâî-
ïîëîæíûì ïîëþñàì â àíàôàçå öèòîñêåëåòíûé ñîñòàâ âå-
ðåòåíà ìåíÿåòñÿ. Êèíåòîõîðíûå ôèáðèëëû äåïîëèìåðè-
çóþòñÿ è óêîðà÷èâàþòñÿ â õîäå àíàôàçû, è â ðàííåé òåëî-
ôàçå âåðåòåíî ñîñòîèò ïðàêòè÷åñêè èç îäíèõ öåíòðàëüíûõ
ôèáðèëë. Â ïîçäíåé àíàôàçå—ðàííåé òåëîôàçå öåíòðàëü-
íîå âåðåòåíî èìååò ñòðîåíèå ñïëîøíîãî òÿæà, ðàñïîëàãà-
þùåãîñÿ ìåæäó òåëîôàçíûìè ãðóïïàìè õðîìîñîì. Ìû
îïðåäåëèëè ýòó ñòðóêòóðó êàê ð à í í è é ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò.

Â ðàííåé òåëîôàçå íà ýêâàòîðå âåðåòåíà íà÷èíàåò
ôîðìèðîâàòüñÿ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà â âèäå ìîíîñëîÿ
ìåìáðàííûõ ïóçûðüêîâ (ïëàñòîñîì). Ýòè ïóçûðüêè, ïðî-
èçâîäíûå àïïàðàòà Ãîëüäæè, òðàíñïîðòèðóþòñÿ ñþäà
öåíòðàëüíûìè ôèáðèëëàìè âåðåòåíà. Ïîñëå òîãî êàê êëå-
òî÷íàÿ ïëàñòèíêà ïåðåñå÷åò âñå öåíòðàëüíîå âåðåòåíî,
åãî ôèáðèëëû ïåðåðàñïðåäåëÿþòñÿ òàêèì îáðàçîì, ÷òî
îêðóæàþò ðàñòóùèé êðàé êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè â âèäå ïî-
ëîãî öèëèíäðà — ñ ð å ä í å ã î ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò à. Ôèáðèë-
ëû ïðè ýòîì îêðóæàþò ðàñòóùóþ êëåòî÷íóþ ïëàñòèíêó â
âèäå ïàëèñàäà. Ïî-âèäèìîìó, íà ýòîé ñòàäèè ôèáðèëëû
öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà òåðÿþò òå ëàòåðàëüíûå ñâÿçè äðóã
ñ äðóãîì, êîòîðûå îíè èìåëè â ìåòàôàçíîì—àíàôàçíîì
âåðåòåíå. Ôðàãìîïëàñò â ÌÊÏ — ýòî íå ñîâîêóïíîñòü êî-
ðîòêèõ ìèêðîòðóáî÷åê (ÌÒ) âîêðóã êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè,
íî ñèñòåìà äëèííûõ ôèáðèëë, ñîåäèíÿþùèõ ïîëþñíûå
ðàéîíû ñ ýêâàòîðîì è îêðóæàþùèõ ðàñòóùèé êðàé êëå-
òî÷íîé ïëàñòèíêè. Â ñðåäíåé òåëîôàçå ôèáðèëëû ôðàã-
ìîïëàñòà óäëèíÿþòñÿ, èçãèáàþòñÿ è èõ öåíòðàëüíûå òî÷-
êè ñîâåðøàþò çà ñ÷åò ýòîãî öåíòðîáåæíîå äâèæåíèå (Sha-
mina et al., 2007). Ýòó ðàñøèðÿþùóþñÿ áî÷îíêîîáðàçíóþ
ñòðóêòóðó ñ ïðîãðåññèâíî èçãèáàþùèìèñÿ ôèáðèëëàìè
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ìû íàçâàëè ï î ç ä í è ì ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò î ì. Ïî ìåðå ïðî-
äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà ê ïåðèôåðèè åãî ôèáðèëëû ñòà-
íîâÿòñÿ âñå áîëåå êðóòî èçîãíóòûìè. Êëåòî÷íàÿ ïëàñ-
òèíêà ðàñøèðÿåòñÿ çà ñ÷åò ïðèñîåäèíåíèÿ íîâûõ ìåìá-
ðàííûõ ïóçûðüêîâ ê åå ðàñòóùåìó êðàþ, à ôèáðèëëû
ôðàãìîïëàñòà ïðîäîëæàþò îêðóæàòü åå, îáåñïå÷èâàÿ
òðàíñïîðò ïóçûðüêîâ â ýòó îáëàñòü. Â õîäå öåíòðîáåæíî-
ãî äâèæåíèÿ êîëè÷åñòâî ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà óâåëè÷è-
âàåòñÿ, ïðåäïîëîæèòåëüíî çà ñ÷åò ïîëþñíûõ ñèíòåçîâ íî-
âûõ ÌÒ (Shamina et al., 2007). Ïðè äîñòèæåíèè êëåòî÷íîé
ïëàñòèíêîé ìåìáðàíû ìàòåðèíñêîé êëåòêè ïëàñòîñîìû â
åå ñîñòàâå ñëèâàþòñÿ ñ îáðàçîâàíèåì äî÷åðíèõ êëåòî÷-
íûõ ìåìáðàí. Ïîñëå ýòîãî ïðîèñõîäèò ôîðìèðîâàíèå
îáîëî÷åê äî÷åðíèõ ÿäåð.

Ñôîðìèðîâàííûå ìåìáðàíû ðàçäåëÿþò íà ýêâàòîðå
ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà â îáëàñòè ïåðåêðûâàíèÿ (+)-êîí-
öîâ ÌÒ. Ðàçäåëåííûå ïó÷êè ÌÒ ôðàãìîïëàñòà ñòàíîâÿòñÿ
ïîñëå ýòîãî ÷àñòüþ ðàäèàëüíîãî èíòåðôàçíîãî öèòîñêåëå-
òà äî÷åðíèõ êëåòîê. Â ïîçäíåé òåëîôàçå, êîãäà ôðàãìî-
ïëàñò (êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà) ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ ïå-
ðåñåêàåò öèòîïëàçìó ìàòåðèíñêîé êëåòêè, îò òåëîôàçíûõ
ãðóïï õðîìîñîì â ñòîðîíó, ïðîòèâîïîëîæíóþ ýêâàòîðó,
íà÷èíàþò ïîëèìåðèçîâàòüñÿ ìèêðîòðóáî÷êîâûå ïó÷êè.
Â ïðîöåññå öèòîêèíåçà îíè íå ïðèíèìàþò ó÷àñòèÿ, à ÿâ-
ëÿþòñÿ ÷àñòüþ ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà, õàðàêòåðíîãî
äëÿ ñòàäèè èíòåðêèíåçà. Öèêë öèòîñêåëåòà íà ýòîì çàâåð-
øàåòñÿ.

Èçâåñòåí ðÿä ýìáðèîíàëüíûõ ìóòàöèé, íàðóøàþùèõ
öèòîêèíåç ó àðàáèäîïñèñà (Sollner et al., 2002), â òîì ÷èñ-
ëå íàðóøàþùèõ ñëèÿíèå ìåìáðàííûõ ïóçûðüêîâ â ñîñòà-
âå êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè è ôîðìèðîâàíèå äî÷åðíèõ êëå-
òî÷íûõ ìåìáðàí. Ìóòàíòû ñ íàðóøåíèÿìè öèòîêèíåçà â
ìóæñêîì ìåéîçå îïèñàíû ó àðàáèäîïñèñà (Chen, McCor-
mick, 1996; Hulskamp et al., 1997; Spielman et al., 1997;
Hauser et al., 2000; Magnard et al., 2001). Àíîìàëèè
ôðàãìîïëàñòà îïèñàíû â ðÿäå ôåíîòèïîâ: ó ýìáðèîíàëü-
íûõ ìóòàíòîâ pilz è HINKEL (Arabidopsis thaliana) (Mayer
et al., 1999; Strompen et al., 2002), â ìåéîçå ó ìåéìóòàíòà
abnormal phragmoplast (aph) (Zea mays) (Staiger, Cande,
1993) è ó îòäàëåííûõ ãèáðèäîâ çëàêîâ (Shamina et al.,
2007), à òàêæå ïðè õèìè÷åñêèõ è ìåõàíè÷åñêèõ âîçäåéñò-
âèÿõ íà ìèòîòè÷åñêèå êëåòêè (Mole-Bajer, 1969; Smirnova,
Bajer, 1998).

Â ìåéîçå ó âûñøèõ öâåòêîâûõ ðàñòåíèé öèòîêèíåç
ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ ïîñëåäîâàòåëüíî ïîñëå êàæäîãî
äåëåíèÿ (êàê ó áîëüøèíñòâà âèäîâ îäíîäîëüíûõ ðàñòå-
íèé) èëè òîëüêî â òåëîôàçå âòîðîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëå-
íèÿ, îäíîâðåìåííî àâòîíîìèçèðóÿ ÷åòûðå äî÷åðíèõ ÿäðà
ïîñðåäñòâîì àêòèâíîñòè øåñòè ôðàãìîïëàñòîâ (êàê ó
áîëüøèíñòâà âèäîâ äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé). Ôðàãìîïëà-
ñòû, ôîðìèðóþùèåñÿ â ïîñëåäîâàòåëüíîì è â îäíîâðå-
ìåííîì öèòîêèíåçå, ïðèíöèïèàëüíî íå ðàçëè÷àþòñÿ ïî
ñòðîåíèþ: ýòî ñèñòåìà ïó÷êîâ ÌÒ, îòõîäÿùèõ îò îáëàñòè
ðàñïîëîæåíèÿ òåëîôàçíûõ ãðóïï õðîìîñîì è ïåðåêðûâà-
þùèõñÿ (+)-êîíöàìè íà ýêâàòîðå. Îäíàêî ôðàãìîïëàñòû â
ïîñëåäîâàòåëüíîì è îäíîâðåìåííîì öèòîêèíåçå ðàçëè÷à-
þòñÿ ïî âçàèìíîìó ðàñïîëîæåíèþ ñîñòàâëÿþùèõ èõ ôèá-
ðèëë è ïî ñïîñîáó ïîñòðîåíèÿ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè (Øà-
ìèíà, Äîðîãîâà, 2006). Ôðàãìîïëàñò â ïîñëåäîâàòåëüíîì
öèòîêèíåçå ó îäíîäîëüíûõ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñèñòåìó
äëèííûõ ôèáðèëë, îêðóæàþùèõ â âèäå ïàëèñàäà ðàñòó-
ùèé êðàé êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè, è ïåðåìåùàþùèéñÿ öåíò-
ðîáåæíî. Â îäíîâðåìåííîì öèòîêèíåçå ó äâóäîëüíûõ
ôðàãìîïëàñò(û) ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ìíîæåñòâî äëèííûõ

ôèáðèëë, ïðîíèçûâàþùèõ âñþ öèòîïëàçìó â èíòåðçîíå
ìåæäó äî÷åðíèìè ÿäðàìè (Brown, Lemmon, 1988). Ôèá-
ðèëëû, òàê æå êàê è â ïîäâèæíîì ôðàãìîïëàñòå, ñîñòîÿò
èç ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâëåííûõ ïó÷êîâ ÌÒ, îòõîäÿ-
ùèõ îò äî÷åðíèõ ÿäåð è ñîåäèíÿþùèõñÿ (+)-êîíöàìè â
ðàéîíå ýêâàòîðà. Ýòîò ôðàãìîïëàñò íå èìååò êîíôèãóðà-
öèè ïîëîãî öèëèíäðà è íå ñîâåðøàåò öåíòðîáåæíîãî äâè-
æåíèÿ. Ýòî ñïëîøíàÿ ñòðóêòóðà, ïîäîáíàÿ ìåòàôàçíîìó
âåðåòåíó, òîëüêî áîëåå îáúåìíàÿ è çàïîëíÿþùàÿ ïðàêòè-
÷åñêè âñþ öèòîïëàçìó ìåæäó äî÷åðíèìè ÿäðàìè (Brown,
Lemmon, 1991).

Ôóíêöèÿ ôðàãìîïëàñòà â ìåéîçå ó îäíîäîëüíûõ è
äâóäîëüíûõ íå ðàçëè÷àåòñÿ ïðèíöèïèàëüíî: òðàíñïîðòè-
ðîâàòü ìåìáðàííûå ïóçûðüêè â îáëàñòü ïåðåêðûâàíèÿ
ôèáðèëë äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè. Îäíà-
êî ôîðìèðîâàíèå êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè îñóùåñòâëÿåòñÿ
ðàçëè÷íûìè ñïîñîáàìè. Ó îäíîäîëüíûõ ôðàãìîïëàñò
äâèæåòñÿ öåíòðîáåæíî âìåñòå ñ ðàñòóùåé êëåòî÷íîé ïëà-
ñòèíêîé, à ó äâóäîëüíûõ îí íåïîäâèæåí. Òî÷êè, â êî-
òîðûå äîëæíû ïîñòóïèòü ïëàñòîñîìû â ïðîöåññå ôîðìè-
ðîâàíèÿ ìîíîñëîÿ (êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè), îïðåäåëÿþòñÿ
òî÷êàìè ïåðåêðûâàíèÿ (+)-êîíöîâ ÌÒ ôðàãìîïëàñòà.
Òî÷êè ïåðåêðûâàíèÿ (+)-êîíöîâ ÌÒ ôèáðèëë ïîäâèæíîãî
ôðàãìîïëàñòà â ñîâîêóïíîñòè âû÷åð÷èâàþò ïëîñêîñòü
êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè â õîäå ñâîåãî öåíòðîáåæíîãî äâè-
æåíèÿ. Â ñëó÷àå íåïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà âñå ìíîæå-
ñòâî òî÷åê, â êîòîðûå äîëæíû ïîñòóïèòü ïëàñòîñîìû, çà-
ðàíåå çàäàíî ìíîæåñòâîì òî÷åê ïåðåêðûâàíèÿ (+)-êîíöîâ
ïðîòèâîïîëîæíî íàïðàâëåííûõ ìèêðîòðóáî÷åê, ãóñòî
ïðîíèçûâàþùèõ âñþ öèòîïëàçìó è ëåæàùèõ â ïëîñêîñòè
ýêâàòîðà.

Öåëüþ íàñòîÿùåé ðàáîòû áûëî âûÿâëåíèå íåèçâåñò-
íûõ ðàíåå ýòàïîâ ôîðìèðîâàíèÿ ïîäâèæíîãî ôðàãìîïëà-
ñòà â ìåéîçå ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì öèòîêèíåçîì. Âïåðâûå
îïèñàíû ýòàïû ðåãóëÿöèè çàïóñêà ïðîöåññîâ ôîðìèðîâà-
íèÿ ðàííåãî è ñðåäíåãî ôðàãìîïëàñòà, à òàêæå ýòàï çàïóñ-
êà îñíîâíûõ ïðîöåññîâ òåëîôàçû. Ïîëó÷åííàÿ èíôîðìà-
öèÿ ïðåäñòàâëÿåò ïðîöåññ öèòîêèíåçà ðàñòèòåëüíîé êëåò-
êè êàê ñëîæíûé ìíîãîýòàïíûé ïðîöåññ ñî ñïåöèàëüíîé
ðåãóëÿöèåé êàæäîãî ýòàïà.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Äëÿ öèòîëîãè÷åñêîãî àíàëèçà ìóæñêîãî ìåéîçà èñ-
ïîëüçîâàíû îòäàëåííûå ãèáðèäû çëàêîâ ïåðâîãî ïîêîëå-
íèÿ: ïøåíè÷íî-ïûðåéíûå (ÏÏÃ F1) ¹ 4-12 (Triticum aes-
tivum ñîðòà Íîâîñèáèðñêàÿ 67 � Agropyron glaucum);
¹ 9-622 (Triticum aestivum ÑÏ743 � Agropyron glaucum);
¹ 734 (Triticum durum ñîðòà Àëòàéêà � Elytrigia elonga-
tum); ¹ 5-739 (Triticum durum ñîðòà Àëòàéêà � Elytrigia
elongatum) è ïøåíè÷íî-ðæàíîé (ÏÐÃ F1) ¹ 8206 (Triti-
cum aestivum var ferrugineum � Secale cereale ñîðòà Îíî-
õîéñêàÿ). Äëÿ àíàëèçà ìåéîçà èñïîëüçîâàíû òàêæå ãàïëî-
èäû ðèñà ¹ 207, 211 è Ñ54.

Áóòîíû íà ñòàäèè ìåéîçà ôèêñèðîâàëè ìîäèôèöèðî-
âàííûì ôèêñàòîðîì Íàâàøèíà (Wada, Kusunoki, 1964)
ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå â òå÷åíèå 1 ñóò; çàòåì ìàòå-
ðèàë õðàíèëè â ôèêñàòîðå â õîëîäèëüíèêå. Äàâëåíûå âðå-
ìåííûå àöåòîêàðìèíîâûå ïðåïàðàòû ïûëüíèêîâ ïðèãî-
òîâëÿëè ïî ðóòèííîé ìåòîäèêå. Íàáëþäåíèÿ ïðîâîäèëè
íà ìèêðîñêîïå Olympus ïðè óâåëè÷åíèè 10 � 100. Îáðà-
áîòêó èçîáðàæåíèé ñ ïîìîùüþ ïðîãðàììû Photoshop íå
ïðîâîäèëè.
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Ðåçóëüòàòû

Ô î ð ì è ð î â à í è å ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò à â Ì Ê Ï ä è ê î -
ã î ò è ï à è â î á û ÷ í î ì ô å í î ò è ï å à ë ë î ã à ï ë î è ä î â
ç ë à ê î â. Äëÿ òîãî ÷òîáû ëó÷øå îðèåíòèðîâàòüñÿ â ñòàäè-
ÿõ öèòîñêåëåòíîãî öèêëà â ðàñòèòåëüíîì ìåéîçå, ìû
ïðåäâàðÿåì îïèñàíèå àíîìàëüíûõ ôåíîòèïîâ èëëþñòðà-
öèåé îáû÷íîãî ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ñ ïîñëåäîâàòåëü-
íûì öèòîêèíåçîì ìàòåðèíñêèõ êëåòîê ïûëüöû (ÌÊÏ) àë-
ëîãàïëîèäîâ çëàêîâ (Shamina, 2005a, 2005b; Shamina et al.,
2007). Îáû÷íî ìû íàçûâàåì ôåíîòèï, â êîòîðîì íå íà-
áëþäàåòñÿ èíûõ àíîìàëèé ïî ñðàâíåíèþ ñ ìåéîçîì äèêî-
ãî òèïà, êðîìå îòñóòñòâèÿ ñèíàïñèñà ãîìîëîãè÷íûõ õðî-
ìîñîì è åãî ïëåéîòðîïíûõ ïîñëåäñòâèé (àíåóïëîèäèÿ äî-
÷åðíèõ ÿäåð è ò. ï.).

Ñîãëàñíî íàøèì íàáëþäåíèÿì, ôîðìèðîâàíèå ôèá-
ðèëë ïîäâèæíîãî ìåéîòè÷åñêîãî ôðàãìîïëàñòà ïðî-
èñõîäèò íà òàêîé óäàëåííîé îò öèòîêèíåçà ñòàäèè ìåéî-
çà, êàê ñðåäíÿÿ ïðîìåòàôàçà (Øàìèíà è äð., 2005à). Ýòó

ñòàäèþ ìîæíî óñëîâíî îáîçíà÷èòü êàê íà÷àëüíóþ â äî-
âîëüíî ñëîæíîì è ìíîãîñòóïåí÷àòîì ïðîöåññå ðàçâèòèÿ
ôðàãìîïëàñòà, âêëþ÷àþùåì â ñåáÿ ìåòàôàçó è àíàôàçó è
çàêàí÷èâàþùåìñÿ â ïîçäíåé òåëîôàçå. Õîä âíóòðèêëå-
òî÷íûõ ðåîðãàíèçàöèé öèòîñêåëåòà, îáåñïå÷èâàþùèé
ðàçâèòèå è ôóíêöèþ ôðàãìîïëàñòà, âûãëÿäèò ñëåäóþùèì
îáðàçîì. Â äèïëîòåíå—äèàêèíåçå âîêðóã ÿäðà â ìåðèäèî-
íàëüíîé ïëîñêîñòè ôîðìèðóåòñÿ öèòîñêåëåòíîå êîëüöî
(ðèñ. 1, à).

Äàëåå, îäíîâðåìåííî ñ ðàñïàäîì ÿäåðíîé îáîëî÷êè è
íà÷àëîì ïðîìåòàôàçû, ïåðèíóêëåàðíîå êîëüöî òàêæå ðàñ-
ïàäàåòñÿ íà ñîñòàâëÿþùèå ýëåìåíòû — ïó÷êè ÌÒ
(ðèñ. 1, á, â), êîòîðûå âõîäÿò â çîíó áûâøåãî ÿäðà (Øàìè-
íà, 2003). Â ðåçóëüòàòå ôîðìèðóåòñÿ õàîòè÷íàÿ ñåòü ýëå-
ìåíòîâ öèòîñêåëåòà (ïó÷êîâ ÌÒ) (ðèñ. 1, ã), êîòîðûå ñî-
åäèíÿþòñÿ ñ êèíåòîõîðàìè õðîìîñîì, ôîðìèðóÿ êèíåòî-
õîðíûå ôèáðèëëû âåðåòåíà. Ñâîáîäíûå ïó÷êè ÌÒ íà
ýòîé ñòàäèè ñîåäèíÿþòñÿ (+)-êîíöàìè äðóã ñ äðóãîì, ôîð-
ìèðóÿ áèïîëÿðíûå öåíòðàëüíûå ôèáðèëëû âåðåòåíà.

152 Í. Â. Øàìèíà, Æ. Ì. Ìóõèíà è äð.

Ðèñ. 1. Ìåéîç â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ¹ 4-12 (Trtiticum aestivum ñîðòà Íîâîñèáèðñêàÿ 67 � Agropyron glaucum) îáû÷íîãî ôåíîòèïà.

à — äèàêèíåç ñ ïåðèíóêëåàðíûì êîëüöîì öèòîñêåëåòà; á — ðàííÿÿ ïðîìåòàôàçà I: ðàñïàä ÿäåðíîé îáîëî÷êè è ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà; â — âõîä ÌÒ
â çîíó áûâøåãî ÿäðà â íà÷àëå ñðåäíåé ïðîìåòàôàçû; ã — õàîòè÷åñêàÿ ñòàäèÿ ñðåäíåé ïðîìåòàôàçû; ä — ïîçäíÿÿ ïðîìåòàôàçà, ôèáðèëëû âåðåòåíà
îðèåíòèðóþòñÿ áèïîëÿðíî; å — óñëîâíàÿ ìåòàôàçà I ñ ðàçáðîñàííûìè óíèâàëåíòàìè; æ — àíàôàçà I ñ íåêîîðäèíèðîâàííûì ðàñõîæäåíèåì óíèâà-
ëåíòîâ; ç — ïîçäíÿÿ àíàôàçà I—ðàííÿÿ òåëîôàçà I: óíèâàëåíòû ðàçîøëèñü ê ïîëþñàì âåðåòåíà, ìåæäó äî÷åðíèìè ãðóïïàìè õðîìîñîì — ðàííèé
ôðàãìîïëàñò (ôèáðèëëû öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà); è — ðàííÿÿ òåëîôàçà I: ôîðìèðîâàíèå ñðåäíåãî ôðàãìîïëàñòà è êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè; ê — ñðåäíÿÿ
òåëîôàçà I: íà÷àëî öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà (êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè), ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà èçãèáàþòñÿ; ë — ïîçäíÿÿ òåëîôàçà I;

ì — äèàäà.



Ýòîò ïðîöåññ — âàæíåéøèé ýòàï ôîðìèðîâàíèÿ ôðàã-
ìîïëàñòà, òàê êàê ïðèâîäèò ê îáðàçîâàíèþ åãî áèïîëÿð-
íûõ ôèáðèëë, â êîòîðûõ (+)-êîíöû ÌÒ íàõîäÿòñÿ â öåíò-
ðå ôèáðèëëû, à (–)-êîíöû — íà åå êîíöàõ (Øàìèíà è äð.,
2005à). Â ïîçäíåé ïðîìåòàôàçå (ðèñ. 1, ä) ñôîðìèðîâàííûå

êèíåòîõîðíûå ôèáðèëëû ñ ïðèêðåïëåííûìè óíèâàëåíòà-
ìè, à òàêæå öåíòðàëüíûå ôèáðèëëû âåðåòåíà (ÿâëÿþùèåñÿ
è ôèáðèëëàìè áóäóùåãî ôðàãìîïëàñòà) îðèåíòèðóþòñÿ
áèïîëÿðíî, êîíâåðãèðóþò íà ïîëþñàõ è ôîðìèðóþò âåðå-
òåíî äåëåíèÿ (ðèñ. 1, å). Óíèâàëåíòû, êàê ïðàâèëî, îðèåí-
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Ðèñ. 2. Õîä ìåéîçà ïðè áëîêå îñíîâíûõ ïðîöåññîâ òåëîôàçû I â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ¹ 9-622.

à — àíàôàçà I; á — ðàííÿÿ òåëîôàçà I; â, ã — èíòåðêèíåç ñ ñîõðàíåííîé òåëîôàçíîé ôèãóðîé öèòîñêåëåòà, îêðóæåííîé ðàäèàëüíûìè ïó÷êàìè ôèáðèëë
öèòîñêåëåòà; ä—æ — ïðîôàçà II ñ îáùèì ïåðèíóêëåàðíûì êîëüöîì; ç — îáùåå âåðåòåíî â ìåòàôàçå II.

Ðèñ. 3. Áëîê âñåõ ïðîöåññîâ öèòîêèíåçà â òåëîôàçå I â ìåéîçå ó çëàêîâ.

à—ã — õîä àíîìàëüíîé òåëîôàçû è èíòåðêèíåç â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ¹ 734: à — òåëîôàçà I, áëîê íà ñòàäèè ðàííåãî ôðàãìîïëàñòà; á—ã — ÌÊÏ íà ñòàäèè èí-
òåðêèíåçà ñ èíòåðôàçíûìè ÿäðàìè è ñîõðàíÿþùèìñÿ â öèòîïëàçìå ðàííèì ôðàãìîïëàñòîì; ä—ç — àíîìàëüíîå îêîí÷àíèå ïåðâîãî ìåéîòè÷åñêîãî äå-

ëåíèÿ â ÌÊÏ ãàïëîèäà ðèñà ¹ 207: ä — ðàííÿÿ òåëîôàçà I; å, æ — ðàííèé ôðàãìîïëàñò íà ñòàäèè èíòåðêèíåçà; ç — äâóÿäåðíàÿ ìîíàäà â ïðîôàçå II.



òèðîâàíû ðåäóêöèîííî, ò. å. êàæäûé íåñåò îäèí êèíåòîõîð
è ñîåäèíåí ëèøü ñ îäíèì èç ïîëþñîâ. Ïîýòîìó ìåòàôàçíàÿ
ïëàñòèíêà îòñóòñòâóåò, õîòÿ â ðàííåé ìåòàôàçå óíèâàëåí-
òû, ðàñïðåäåëÿÿñü ìåæäó ïîëþñàìè ñëó÷àéíûì îáðàçîì,
êîíñîëèäèðóþòñÿ íà ýêâàòîðå âåðåòåíà.

Â àíàôàçå óíèâàëåíòû îêàçûâàþòñÿ ðàçáðîñàííûìè
âäîëü âåðåòåíà è ïîñòåïåííî äîñòèãàþò ïîëþñîâ
(ðèñ. 1, æ, ç). Êèíåòîõîðíûå ôèáðèëëû ïðè ýòîì óêîðà-
÷èâàþòñÿ è èñ÷åçàþò. Âåðåòåíî â ðàííåé òåëîôàçå ñîñòî-
èò 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 ôîðìèðóþ-
ùåãîñÿ ôðàãìîïëàñòà, è àíåóïëîèäíûõ òåëîôàçíûõ ãðóïï
õðîìîñîì. Íà ýêâàòîðå òåëîôàçíîãî âåðåòåíà ôîðìèðóåò-
ñÿ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà (ðèñ. 1, è), ôèáðèëëû öåíòðàëüíî-
ãî âåðåòåíà îêðóæàþò åå, ïðèíèìàÿ êîíôèãóðàöèþ ïîëî-
ãî öèëèíäðà (ñ ð å ä í è é ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò). Çàòåì ôèáðèë-
ëû åãî ïðîãðåññèâíî èçãèáàþòñÿ è óäëèíÿþòñÿ, â
ðåçóëüòàòå ÷åãî èõ öåíòðàëüíûå òî÷êè (ìåñòà ïåðåêðûâà-
íèÿ (+)-êîíöîâ ÌÒ) ïåðåìåùàþòñÿ öåíòðîáåæíî ê ïåðè-
ôåðèè êëåòêè. Ðàñøèðÿþùèéñÿ öåíòðîáåæíî ïîëûé öè-
ëèíäð, 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 ìàòå-
ðèíñêîé êëåòêè, ìåìáðàííûå ïóçûðüêè êëåòî÷íîé ïëàñ-
òèíêè ñëèâàþòñÿ ñ îáðàçîâàíèåì äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ
ìåìáðàí è öèòîêèíåç ïðåêðàùàåòñÿ (Shamina et al., 2009).
Ïðîäóêòîì äåëåíèÿ ÿâëÿåòñÿ äèàäà ñ àíåóïëîèäíûìè ÷ëå-
íàìè (ðèñ. 1, ì). Âòîðîå äåëåíèå ìåéîçà â îáû÷íîì ôåíî-
òèïå ïðîèñõîäèò ñàìî ïî ñåáå íîðìàëüíî, ïðîäóêòîì ìåé-
îçà ÿâëÿåòñÿ òåòðàäà àíåóïëîèäíûõ ìèêðîñïîð.

Á ë î ê î ñ í î â í û õ ï ð î ö å ñ ñ î â ò å ë î ô à ç û. Â ìåéî-
çå ó ÏÏÃ F1 ¹ 9-622 (Triticum aestivum ÑÏ743 � Agropy-
ron glaucum) ñ ÷àñòîòîé îêîëî 20 % íàáëþäàþòñÿ ðåçêèå
àíîìàëèè íà ñòàäèè òåëîôàçû ïåðâîãî äåëåíèÿ. Ïîñëå
ïðîõîæäåíèÿ àíàôàçû (ðèñ. 2, à) òåëîôàçíàÿ ôèãóðà —
ðàííèé ôðàãìîïëàñò ñ òåëîôàçíûìè ãðóïïàìè õðîìîñîì
íà ïîëþñàõ (ðèñ. 2, á) — íå ïåðåñòðàèâàåòñÿ â ïîëûé öè-
ëèíäð; êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà òàêæå íå ñòðîèòñÿ (ðèñ. 2, â).
Öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôðàãìîïëàñòà íå ïðîèñõîäèò, íî
êîëè÷åñòâî åãî ôèáðèëë, åãî îáúåì íåñêîëüêî âîçðàñòàþò
(ðèñ. 2, ã). Âîññòàíîâëåíèÿ ÿäåðíîé îáîëî÷êè âîêðóã äî-
÷åðíèõ ÿäåð íå ïðîèñõîäèò. Íà ñòàäèè óñëîâíîãî èíòåðêè-
íåçà â êëåòêå ôîðìèðóåòñÿ ðàäèàëüíûé öèòîñêåëåò, ñóùå-
ñòâóþùèé íàðÿäó ñ òåëîôàçíûì âåðåòåíîì (ðàííèì ôðàã-
ìîïëàñòîì) è ðàñïîëàãàþùèéñÿ âîêðóã íåãî. Â ïðîôàçå II
èç ýëåìåíòîâ ðàäèàëüíîãî öèòîñêåëåòà è ôðàãìîïëàñòà
ôîðìèðóåòñÿ öèòîñêåëåòíîå êîëüöî, îêðóæàþùåå îáà äî-
÷åðíèõ ÿäðà (ðèñ. 2, ä—æ). Â ïðîìåòàôàçå II èç ýòîãî îá-
ùåãî êîëüöà ñòðîèòñÿ îáùåå âåðåòåíî äåëåíèÿ (ðèñ. 2, ç), è
íà ñòàäèè òåòðàä ôîðìèðóåòñÿ äèàäà. Êëåòêè — ÷ëåíû äèà-
äû — èìåþò íåðåäóöèðîâàííîå ÷èñëî õðîìîñîì.

Ï î ë í û é á ë î ê ï ð î ö å ñ ñ î â ö è ò î ê è í å ç à í à
ñ ò à ä è è ð à í í å ã î ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò à. Ýòà àíîìàëèÿ íà-
áëþäàåòñÿ â ìåéîçå ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ¹ 734 (Triticum durum
ñîðòà Àëòàéêà � Elytrigia elongatum) â 35—40 % êëåòîê, à
òàêæå ó ãàïëîèäà ðèñà ¹ Ñ54 ñ ÷àñòîòîé äî 20 %. Ýòîò
ôåíîòèï îòëè÷àåòñÿ îò ïðåäûäóùåãî òåì, ÷òî â íåì áëî-
êèðîâàíû íå âñå ïðîöåññû òåëîôàçû, à òîëüêî ïðîöåññû
öèòîêèíåçà. Äî òåëîôàçû I ìåéîòè÷åñêîå äåëåíèå ïðîèñ-
õîäèò òðèâèàëüíûì îáðàçîì: ôîðìèðóåòñÿ áèïîëÿðíîå
âåðåòåíî, ðåäóêöèîííî îðèåíòèðîâàííûå óíèâàëåíòû íå-
ðåãóëÿðíî ðàñõîäÿòñÿ ê ïîëþñàì è ôîðìèðóþò àíå-
óïëîèäíûå òåëîôàçíûå ãðóïïû, ðàçäåëåííûå ñèñòåìîé
ôèáðèëë öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà (ðàííèé ôðàãìîïëàñò
(ðèñ. 3, à, ä). Â òåëîôàçå I—èíòåðêèíåçå öèòîñêåëåò ñî-

õðàíÿåò êîíôèãóðàöèþ, â êîòîðîé îí íàõîäèëñÿ â ïîçä-
íåé àíàôàçå I: öåíòðàëüíîå âåðåòåíî ñ òåëîôàçíûìè
ãðóïïàìè õðîìîñîì íà ïîëþñàõ.

Ïîçäíåå òåëîôàçíûå õðîìîñîìíûå ãðóïïû ïðåôîðìè-
ðóþòñÿ â èíòåðôàçíûå ÿäðà, îêðóæàÿñü ÿäåðíîé îáîëî÷-
êîé (ðèñ. 3, á, å). Ïîëó÷àåòñÿ ïàðàäîêñàëüíàÿ êàðòèíà, íè-
êîãäà íå íàáëþäàþùàÿñÿ â íîðìå èëè â îáû÷íîì ôåíîòè-
ïå (àëëî) ãàïëîèäà: ñîñóùåñòâîâàíèå íà îäíîé ñòàäèè
èíòåðôàçíûõ ÿäåð è ðàííåãî ôðàãìîïëàñòà. Ñðåäíèé
ôðàãìîïëàñò êàê ïîëûé öèëèíäð, îáðàçîâàííûé ïðîòèâî-
ïîëîæíî íàïðàâëåííûìè ïó÷êàìè ÌÒ, íå ôîðìèðóåòñÿ,
êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà íå ñòðîèòñÿ, ôèáðèëëû ðàííåãî
ôðàãìîïëàñòà íå èçãèáàþòñÿ è íå óäëèíÿþòñÿ, óìíîæå-
íèÿ ôèáðèëë öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà íå ïðîèñõîäèò
(ðèñ. 3, á, â, å, æ). Öèòîêèíåç ïîëíîñòüþ áëîêèðîâàí, äî-
÷åðíèå ÿäðà çà÷àñòóþ ñìåùàþòñÿ ñ ïîëþñîâ ðàííåãî
ôðàãìîïëàñòà (ðèñ. 3, â, æ). Ðåçóëüòàòîì ïåðâîãî ìåéîòè-
÷åñêîãî äåëåíèÿ êëåòîê ñ òàêèì ôåíîòèïîì ÿâëÿþòñÿ äâó-
ÿäåðíûå ìîíàäû (ðèñ. 3 ã, ç).

Ô î ð ì è ð î â à í è å í å ï î ä â è æ í î ã î ô ð à ã ì î ï ë à -
ñ ò à â ò å ë î ô à ç å I ì å é î ç à ñ ï î ñ ë å ä î â à ò å ë ü í û ì
ö è ò î ê è í å ç î ì. Îðèãèíàëüíûé ôåíîòèï äåìîíñòðèðóþò
ñ ÷àñòîòîé äî 30 % ÌÊÏ ÏÐÃ F1 ¹ 8206 (Triticum aesti-
vum var ferrugineum � Secale cereale ñîðòà Îíîõîéñêàÿ).
Òåëîôàçà ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà ïðîõîäèò ó íåãî ïðàê-
òè÷åñêè íåîòëè÷èìî îò ýòîé ñòàäèè â ÌÊÏ âèäîâ äâó-
äîëüíûõ ðàñòåíèé ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì (ñì.
äëÿ ñðàâíåíèÿ ðèñ. 4, à—ç). Ôîðìèðîâàíèå âåðåòåíà äåëå-
íèÿ è ðàñõîæäåíèå õðîìîñîì â àíàôàçå ïðîèñõîäÿò îáû÷-
íûì îáðàçîì (ðèñ. 4, è). Ïðè ïåðåõîäå èç ïîçäíåé àíàôà-
çû â ðàííþþ òåëîôàçó öèòîñêåëåò èìååò íîðìàëüíóþ
êîíôèãóðàöèþ ñïëîøíîãî öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà (èëè
ðàííåãî ôðàãìîïëàñòà) ñ òåëîôàçíûìè ãðóïïàìè õðîìî-
ñîì íà ïîëþñàõ (ðèñ. 4, ê). Çàòåì ðàííèé ôðàãìîïëàñò,
ìèíóÿ ñòàäèþ ïîëîãî öèëèíäðà (ñðåäíåãî ôðàãìîïëàñòà),
ðàñøèðÿåòñÿ çà ñ÷åò óìíîæåíèÿ ôèáðèëë öèòîñêåëåòà
(ðèñ. 4, ë, ì). Ìîðôîëîãè÷åñêè ýòî âûãëÿäèò òàê æå, êàê
ðàçâèòèå íåïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà â òåëîôàçå I â ìóæ-
ñêîì ìåéîçå ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì ó èññëåäî-
âàííûõ íàìè âèäîâ äâóäîëüíûõ ðàñòåíèé (ðèñ. 4, â, ã).

Âîêðóã äî÷åðíèõ ãðóïï õðîìîñîì âîññòàíàâëèâàåòñÿ
ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà; êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà íå ñòðîèòñÿ
(ðèñ. 4, í, î). Â êîíöå èíòåðêèíåçà, ê íà÷àëó ïðîôàçû II,
íåïîäâèæíûé ôðàãìîïëàñò èñ÷åçàåò òàê æå, êàê íà ñîîò-
âåòñòâóþùåé ñòàäèè â ÌÊÏ äâóäîëüíûõ. Â ìåòàôàçå âòî-
ðîãî äåëåíèÿ ôîðìèðóþòñÿ äâà âåðåòåíà â îáùåé öèòî-
ïëàçìå; îðèåíòèðîâàíû îíè ñëó÷àéíûì îáðàçîì
(ðèñ. 4, ï, ð). Èíîãäà õðîìîñîìû äî÷åðíèõ ÿäåð îáúåäèíÿ-
þòñÿ â îäíî îáùåå âåðåòåíî. Ïðîäóêòîì äåëåíèÿ ÿâëÿþò-
ñÿ ðàññå÷åííûå ìîíàäû ñ ÷èñëîì ÿäåð îò äâóõ äî ÷åòûðåõ
(òðè ÿäðà ìîãóò ñôîðìèðîâàòüñÿ â òåëîôàçå II, åñëè äâà
ïîëþñà äåçîðèåíòèðîâàííûõ âåðåòåí ïîïàäàþò â îäíó
òî÷êó ñáëèæåíèÿ). Ïðîäóêòîì ìåéîçà ÌÊÏ ñ âûøåîïè-
ñàííûì ôåíîòèïîì ìîãóò áûòü òàêæå äèàäû.

Á ë î ê ö è ê ë à ö è ò î ñ ê å ë å ò à í à ñ ò à ä è è ñ ð å ä í å -
ã î ô ð à ã ì î ï ë à ñ ò à. Ýòà àíîìàëèÿ íàáëþäàåòñÿ â ìóæ-
ñêîì ìåéîçå ó ÏÏÃ F1 ¹ 5-739 (Triticum durum ñîðò Àë-
òàéêà � Elytrigia elongatum) è â ãàïëîèäå ðèñà ¹ 211.
Ìåéîç ïðîèñõîäèò îáû÷íûì îáðàçîì äî ñåðåäèíû òåëî-
ôàçû I (ðèñ. 5, à, ä). Ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàííûé ñðåäíèé
ôðàãìîïëàñò íà ñòàäèè ïîëîãî öèëèíäðà â äàëüíåéøåì íå
îñóùåñòâëÿåò ñâîèõ ôóíêöèé, ò. å. íå ðàñøèðÿåòñÿ öåíò-
ðîáåæíî è íå ôîðìèðóåò êëåòî÷íóþ ïëàñòèíêó; êîëè÷åñò-
âî åãî ôèáðèëë íå óâåëè÷èâàåòñÿ (ðèñ. 5, á, å). Ðàñïîëî-
æåííûå íà ïîëþñàõ òåëîôàçíûå ãðóïïû õðîìîñîì îêðó-
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æàþòñÿ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé è ôîðìèðóþò èíòåðôàçíûå
ÿäðà. Ñîñóùåñòâîâàíèå òàêèõ ÿäåð è ñðåäíåãî ôðàãìî-
ïëàñòà íà îäíîé è òîé æå ñòàäèè ìåéîçà ïðåäñòàâëÿåò ñî-
áîé ðåçêóþ àíîìàëèþ. Èíîãäà äî÷åðíèå ÿäðà ñìåùàþò-
ñÿ è ïðîíèêàþò âíóòðü öèòîñêåëåòíîãî «öèëèíäðà»
(ðèñ. 5, â, æ). Öèòîñêåëåò ñîõðàíÿåò ýòó êîíôèãóðàöèþ â
èíòåðêèíåçå è â ïðîôàçå II, à çàòåì ïåðåôîðìèðóåòñÿ â

ïåðèíóêëåàðíîå êîëüöî öèòîñêåëåòà, îïîÿñûâàþùåå
ñáëèçèâøèåñÿ äî÷åðíèå ÿäðà (ðèñ. 5, ã, ç). Â ðåçóëüòàòå â
ïðîìåòàôàçå II õðîìîñîìû äî÷åðíèõ ÿäåð îáúåäèíÿþòñÿ
â îáùåì âåðåòåíå. Ïðîäóêòîì äåëåíèÿ ÌÊÏ ñ òàêèì ôå-
íîòèïîì ÿâëÿþòñÿ äèàäû ñ ïîòåíöèàëüíî æèçíåñïîñîá-
íûìè 2n-êëåòêàìè. ×àñòîòà ýòîé àíîìàëèè äîñòèãàåò
35 % ÌÊÏ.

Ñòàäèè ôîðìèðîâàíèÿ ïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà â ìåéîçå 155

Ðèñ. 4. Ôîðìèðîâàíèå íåïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà è èìèòàöèÿ òåëîôàçû I îäíîâðåìåííîãî öèòîêèíåçà â ÌÊÏ ïøåíè÷íî-ðæàíîãî
ãèáðèäà F1.

à—ç — ðàçâèòèå è õîä òåëîôàçû I è åå ïîñëåäñòâèÿ â íîðìàëüíîì ìóæñêîì ìåéîçå ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì ó òîìàòà Lycopersicon esculentum L.
ñîðòà ×åððè: à — ìåòàôàçà I; á — ïîçäíÿÿ àíàôàçà II, ôèáðèëëû öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà çàíèìàþò ïðîñòðàíñòâî ìåæäó ðàçîøåäøèìèñÿ ê ïîëþñàì
ãðóïïàì õðîìîñîì; â — ðàííÿÿ òåëîôàçà I, íà÷àëî óìíîæåíèÿ ôèáðèëë öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà; ã, ä — íåïîäâèæíûé ôðàãìîïëàñò â èíòåðêèíåçå; å —
ïðîôàçà II, äî÷åðíèå ÿäðà â îáùåé öèòîïëàçìå; æ — ïðîìåòàôàçà II; ç — ìåòàôàçà II, âåðåòåíà îðèåíòèðîâàíû âçàèìíî ïåðïåíäèêóëÿðíî; è—ð — õîä
ìåéîçà â ÌÊÏ ÏÐÃ F1 ¹ 8206: è — ìåòàôàçà I—àíàôàçà I; ê, ë — ðàñøèðåíèå öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà â òåëîôàçå I çà ñ÷åò óìíîæåíèÿ åãî ôèáðèëë; ì —
ïîçäíÿÿ òåëîôàçà I, íà÷àëî ôîðìèðîâàíèÿ îáîëî÷êè äî÷åðíèõ ÿäåð; í, î — èíòåðêèíåç ñ ðàçâèòîé ñèñòåìîé èíòåðçîíàëüíûõ ôèáðèëë (íåïîäâèæíûì

ôðàãìîïëàñòîì); ï — ïðîìåòàôàçà II; ð — ìåòàôàçà II, âåðåò¸íà â îáùåé öèòîïëàçìå.



Îáñóæäåíèå

Ñîãëàñíî ðåçóëüòàòàì íàøèõ ïðåäûäóùèõ èññëåäîâà-
íèé, ðàçâèòèå ôðàãìîïëàñòà â ìàòåðèíñêèõ êëåòêàõ ïûëü-
öû ñ ïîñëåäîâàòåëüíûì öèòîêèíåçîì âêëþ÷àåò â ñåáÿ íå-
ñêîëüêî ýòàïîâ (Øàìèíà è äð., 2006á). Ôîðìèðîâàíèå
ðàííåãî ôðàãìîïëàñòà ïðîèñõîäèò çàäîëãî äî íà÷àëà ïðî-
öåññîâ öèòîêèíåçà, â õîäå ïîñòðîåíèÿ âåðåòåíà äåëåíèÿ â
ïðîìåòàôàçå. Â ñðåäíåé ïðîìåòàôàçå ôîðìèðóþòñÿ áèïî-
ëÿðíûå ôèáðèëëû ôðàãìîïëàñòà (ôèáðèëëû öåíòðàëüíî-
ãî âåðåòåíà), à â ïîçäíåé îíè îðãàíèçóþòñÿ â áèïîëÿðíóþ
ñèñòåìó — ðàííèé ôðàãìîïëàñò. Íàðóøåíèÿ ýòèõ ïðîöåñ-
ñîâ íåèçáåæíî ïðèâîäÿò ê îòñóòñòâèþ ôðàãìîïëàñòà è
áëîêó öèòîêèíåçà. Áîëå òîãî, ê òàêîìó æå ðåçóëüòàòó âå-
äóò ìíîãèå íàðóøåíèÿ ðàííåé ïðîìåòàôàçû, ñîäåðæàíè-
åì êîòîðîé ÿâëÿåòñÿ ïåðåõîä öèòîñêåëåòà îò ïåðèíóêëå-
àðíîé êîíôèãóðàöèè ê õàîòè÷íîé ïðîìåòàôàçíîé. Òàê,
ïîëíûé áëîê ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà äåìîíñòðè-
ðóþò òàêèå àíîìàëèè ðàííåé ïðîìåòàôàçû, êàê êîíñåðâà-
öèÿ ïåðèíóêëåàðíîãî öèòîñêåëåòíîãî êîëüöà è áëîê âõîäà
ÌÒ â çîíó ÿäðà (Øàìèíà è äð., 2003à, 2003á).

Êëåòêè ñ àíîìàëèÿìè ñðåäíåé ïðîìåòàôàçû, ôîðìè-
ðóþùèå ìîíîïîëÿðíûå âåðåòåíà, òàêæå íå èìåþò ôðàã-
ìîïëàñòà (Øàìèíà è äð., 2005à). Ðåçóëüòàò àíîìàëèé
ïîçäíåé ïðîìåòàôàçû — íîíïîëÿðíûå è õàîòè÷íûå âåðå-
òåíà — òàêæå õàðàêòåðèçóåòñÿ îòñóòñòâèåì ôðàãìîïëàñòà
â òåëîôàçå (ñì. êàòàëîã àíîìàëüíûõ âåðåòåí ðàñòèòåëüíîé
êëåòêè: Øàìèíà, 2005). Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ïðè òàêèõ
àíîìàëèÿõ êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà íå ñòðîèòñÿ, è öèòîêèíåç
íå ïðîèñõîäèò. Îäíàêî âîçìîæíî ôîðìèðîâàíèå êîðîò-
êèõ êëåòî÷íûõ ïëàñòèíîê íà ñëó÷àéíûõ õàîòè÷íî îðèåí-
òèðîâàííûõ ïó÷êàõ ÌÒ è îáðàçîâàíèå èç íèõ ìíîæåñò-
âåííûõ àíîìàëüíûõ äî÷åðíèõ êëåòî÷íûõ ìåìáðàí (â âèäå
íàñå÷åê) â ñëó÷àå èõ êîíòàêòà ñ ìàòåðèíñêîé ìåìáðàíîé.

Ïîäîáíûé ïðîöåññ îïèñàí ïðè õàîòèçàöèè âåðåòåíà äåëå-
íèÿ ïîä äåéñòâèåì õëîðàëãèäðàòà (Mole-Bajer, 1969).

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïðèâåäåíû íå îïèñàííûå ðàíåå
àíîìàëèè ïðîöåññà ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà, ïðîèñ-
õîäÿùèå íà ñòàäèè òåëîôàçû. Íàðóøåíèÿ ôðàãìîïëàñòà â
ïåðâîì èç îïèñàííûõ â íàñòîÿùåé ðàáîòå àíîìàëüíûõ ôå-
íîòèïîâ ïîçâîëÿþò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïðè÷èíîé àíîìà-
ëèé â íåì ìîæåò áûòü íàðóøåíèå ðåãóëÿöèè ñîîòâåòñòâó-
þùèõ ýòàïîâ êëåòî÷íîãî öèêëà. Áëîê âîññòàíîâëåíèÿ
îáîëî÷åê âîêðóã äî÷åðíèõ ÿäåð è íàðóøåíèå äèíàìèêè
ÌÒ íà ñòàäèè òåëîôàçû â ýêâàòîðèàëüíîé çîíå äåëÿùèõñÿ
æèâîòíûõ êëåòîê ñ àíîìàëüíûì öèòîêèíåçîì îïèñàíû â
ýêñïåðèìåíòàõ ïî èíãèáèðîâàíèþ êèíàçû CDK1 (Wheat-
ley et al., 1997). Òàê èëè èíà÷å, ýòîò àíîìàëüíûé ôåíîòèï
óêàçûâàåò íà òî, ÷òî ýòàï ïåðåõîäà îò ðàííåãî ôðàãìîïëà-
ñòà (ñïëîøíîé òÿæ ôèáðèëë) ê ñðåäíåìó (ïîëûé öèëèíäð)
ðåãóëèðóåòñÿ ñïåöèàëüíûì ñèãíàëîì è ÿâëÿåòñÿ ñàìîñòî-
ÿòåëüíîé ñòóïåíüþ â ðàçâèòèè ïîäâèæíîãî ôðàãìîïëàñòà.

Âòîðîé èç îïèñàííûõ àíîìàëüíûõ ôåíîòèïîâ òàêæå
ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì íàðóøåíèÿ ñèãíàëüíîãî ñîáûòèÿ,
çàòðàãèâàþùåãî, â îòëè÷èå îò ïðåäûäóùåãî, ëèøü öèêë
öèòîñêåëåòà è ìåìáðàí (ïëàñòîñîì). Öèêë ÿäåðíîé îáî-
ëî÷êè íå çàòðîíóò. Íî âñå ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðîöåññû,
îáåñïå÷èâàþùèå öèòîêèíåç, áëîêèðîâàíû: ôîðìèðîâàíèå
ñðåäíåãî ôðàãìîïëàñòà, ñèíòåç ïëàñòîñîì, èçãèá è óäëè-
íåíèå ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà, à òàêæå èõ óìíîæåíèå. Íà-
ðóøåíèå ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà èç èíòåðçîíàëüíûõ
ôèáðèëë (öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà) è îñòàíîâêà åãî öåíòðî-
áåæíîãî äâèæåíèÿ îïèñàíû â ìèòîçå êëåòîê êîðåøêîâ
ïøåíèöû Triticum turgidum L. ïðè âîçäåéñòâèè õëîðèäà
àëþìèíèÿ (Frantzios et al., 2001).

Òðåòèé èç îïèñàííûõ â íàñòîÿùåé ñòàòüå àíîìàëüíûõ
ôåíîòèïîâ äåìîíñòðèðóåò ðàííèé ôðàãìîïëàñò, â êîòî-
ðîì îñóùåñòâëÿåòñÿ ëèøü îäèí èç ïðîöåññîâ ôóíêöèîíè-
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à—ã — àíîìàëüíîå îêîí÷àíèå ïåðâîãî äåëåíèÿ ìåéîçà â ÌÊÏ ãàïëîèäà ðèñà: à — ðàííèé ôðàãìîïëàñò â òåëîôàçå I; á, â — áëîê öèêëà öèòîñêåëåòà íà
ñòàäèè ñðåäíåãî ôðàãìîïëàñòà, ñôîðìèðîâàííûå èíòåðôàçíûå ÿäðà ìèãðèðóþò âíóòðü «ïîëîãî öèëèíäðà»; ã — äâóÿäåðíàÿ ìîíàäà íà ñòàäèè ïðîôà-
çû II; ä—ç — àíîìàëüíàÿ òåëîôàçà I è èíòåðêèíåç â ÌÊÏ ÏÏÃ F1 ¹ 5-739: ä, å — ïðîíèêíîâåíèå òåëîôàçíûõ ãðóïï õðîìîñîì â ïðîñòðàíñòâî «ïîëîãî
öèëèíäðà» íà ñòàäèè ñôîðìèðîâàííîãî ñðåäíåãî ôðàãìîïëàñòà; æ — èíòåðôàçíûå ÿäðà, ñîñóùåñòâóþùèå ñî ñðåäíèì ôðàãìîïëàñòîì; ç — äâóÿäåð-

íàÿ ìîíàäà íà ñòàäèè ïðîôàçû II.



ðîâàíèÿ ïîçäíåãî ôðàãìîïëàñòà è öåíòðîáåæíîãî äâèæå-
íèÿ — óìíîæåíèå ôèáðèëë. Ôðàãìîïëàñò ñîõðàíÿåò ôîð-
ìó öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà è ðàñøèðÿåòñÿ çà ñ÷åò óìíîæå-
íèÿ ôèáðèëë; êëåòî÷íàÿ ïëàñòèíêà òàêæå íå ñòðîèòñÿ. Ýòîò
ôåíîòèï äîïîëíÿåò, íà íàø âçãëÿä, ãðóïïó àíîìàëèé ñ àðå-
ñòîì öèòîñêåëåòà â êîíôèãóðàöèè ðàííåãî ôðàãìîïëàñòà è
íàëîæåíèåì íà íåå ýëåìåíòîâ öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ.
Ýòî ôåíîòèïû «ãàììà» è «óäëèíåííûé ôðàãìîïëàñò».
Â ýòîì ñëó÷àå â õîäå òåëîôàçû ôèáðèëëû ðàííåãî ôðàã-
ìîïëàñòà óäëèíÿþòñÿ è èçãèáàþòñÿ êàê åäèíîå öåëîå, îä-
íèì ïó÷êîì, òàê ÷òî òåëîôàçíûå ãðóïïû õðîìîñîì ïðå-
äåëüíî ñáëèæàþòñÿ èëè äàæå ìåíÿþòñÿ ìåñòàìè è âñÿ ôè-
ãóðà ïðèíèìàåò ôîðìó ãðå÷åñêîé áóêâû «ãàììà» (Ãîðäååâà
è äð., 2009). Â ÷àñòè ÌÊÏ òåëîôàçíîå âåðåòåíî íå èñêðèâ-
ëÿåòñÿ, à òîëüêî àíîìàëüíî óäëèíÿåòñÿ, äåôîðìèðóÿ êëåò-
êó. Íàáëþäàþòñÿ òàêæå åäèíè÷íûå êëåòêè, ãäå èçãèá è óä-
ëèíåíèå ðàííåãî ôðàãìîïëàñòà ñîïðîâîæäàþòñÿ óìíîæå-
íèåì åãî ôèáðèëë (Ãîðäååâà è äð., 2009).

Áëîê ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà êàê ïîëîãî öè-
ëèíäðà îïèñàí òàêæå â ìèòîçå ó ãîìîçèãîò ïî ìóòàöèè
HINKEL (Arabidopsis) (Strompen et al., 2002). Ïðîäóêò ýòî-
ãî ãåíà ïðèíàäëåæèò ê ñåìåéñòâó êèíåçèíîâ (Tanaka et al.,
2004). Ýòî ñîãëàñóåòñÿ ñ âûäâèíóòîé íàìè ìîäåëüþ öåíò-
ðîáåæíîãî äâèæåíèÿ ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà êàê ìîäèôè-
êàöèåé B-àíàôàçû: êèíåçèíû îáåñïå÷èâàþò âçàèìíîå
ñêîëüæåíèå àíòèïàðàëëåëüíûõ ÌÒ â ñîñòàâå ôèáðèëëû è
åå óäëèíåíèå (Brust-Mascher et al., 2004). Âîçìîæíî, ïåðå-
ðàñïðåäåëåíèå ôèáðèëë ôðàãìîïëàñòà â ïðîñòðàíñòâå èç
êîíôèãóðàöèè ñïëîøíîãî ïó÷êà â êîíôèãóðàöèþ ïîëîãî
öèëèíäðà ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå öåíòðîáåæíîãî äâèæå-
íèÿ, è íàðóøåíèå ýòîãî ïðîöåññà áëîêèðóåò ïåðåõîä. Îò-
íîñÿùèéñÿ ê êèíåçèíàì áåëîê TKRP125, êàê ïîëàãàþò,
îáåñïå÷èâàåò âçàèìíîå ñêîëüæåíèå ÌÒ â ñîñòàâå ôèá-
ðèëë ôðàãìîïëàñòà (Asada et al., 1997).

Ñîõðàíåíèå òåëîôàçíûì öèòîñêåëåòîì êîíôèãóðàöèè
öåíòðàëüíîãî âåðåòåíà íà ôîíå óìíîæåíèÿ ôèáðèëë ïðè-
âîäèò ê ôåíîòèïó, ïðàêòè÷åñêè íåîòëè÷èìîìó îò òåëî-
ôàçû I â ÌÊÏ, ñ îäíîâðåìåííûì öèòîêèíåçîì ó äâó-
äîëüíûõ. Ïðèâëåêàòåëüíî ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî ýâî-
ëþöèîííûé ïåðåõîä îò ïîäâèæíîãî ê íåïîäâèæíîìó
ôðàãìîïëàñòó â ìåéîçå ó äâóäîëüíûõ îñóùåñòâëÿëñÿ òàê
æå, êàê â ýòîì îïèñàííîì íàìè àíîìàëüíîì ôåíîòèïå,
ò. å. çà ñ÷åò óòðàòû ôóíêöèè êèíåçèíîâ (óäëèíåíèå ôèá-
ðèëë) è íåèçâåñòíûõ áåëêîâ, êîòîðûå èñêðèâëÿþò ÌÒ â
õîäå öåíòðîáåæíîãî äâèæåíèÿ. Îòñóòñòâèå ñèíòåçà ïëàñ-
òîñîì (ìåìáðàííûõ ïóçûðüêîâ êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè) â
òåëîôàçå I ïðèâîäèò ê îòñóòñòâèþ öèòîêèíåçà íà ýòîé ñòà-
äèè. Èíòåðåñíî, ÷òî îòñóòñòâèå êëåòî÷íîé ïëàñòèíêè ÿâ-
ëÿåòñÿ ñàìîé ðàñïðîñòðàíåííîé àíîìàëèåé öèòîêèíåçà â
ìåéîçå ó çëàêîâ (Øàìèíà è äð., 2006á).

×åòâåðòûé àíîìàëüíûé ôåíîòèï, ïðèâåäåííûé
çäåñü, — îñòàíîâêà ïðîöåññîâ öèòîêèíåçà íà ñòàäèè ñðåäíå-
ãî ôðàãìîïëàñòà. Îí ñëóæèò óêàçàíèåì íà òî, ÷òî öåíòðî-
áåæíîå äâèæåíèå ïîçäíåãî ôðàãìîïëàñòà — îòäåëüíî ðåãó-
ëèðóåìûé ïðîöåññ, îòäåëüíàÿ ñòàäèÿ öèòîêèíåçà. Ôåíîêî-
ïèÿ ýòîé àíîìàëèè âñòðå÷àåòñÿ â ìèòîòè÷åñêèõ êëåòêàõ
êîðåøêîâ ïîä äåéñòâèåì èîíîâ àëþìèíèÿ (Frantzios et al.,
2001).

Îïèñàííûå àíîìàëèè ïîäòâåðæäàþò ïðàâèëüíîñòü
ñäåëàííîãî ðàíåå (Øàìèíà è äð., 2006à; Shamina et al.,
2007) ðàçäåëåíèÿ ïðîöåññà ôîðìèðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà
íà ñòàäèè, ïîñêîëüêó âûÿâëÿþò ôàêòû ñóùåñòâîâàíèÿ
ñïåöèàëüíîé ðåãóëÿöèè íà÷àëà êàæäîé èç íèõ. Êðîìå
òîãî, îíè ðàçäåëÿþò íà îòäåëüíûå ñòàäèè ïðîöåññ óòèëè-
çàöèè öåíòðàëüíûõ ôèáðèëë âåðåòåíà äåëåíèÿ â õîäå

ôîðìèðîâàíèÿ è ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ïîäâèæíîãî ôðàã-
ìîïëàñòà, âûÿâëÿþò èõ âçàèìîñâÿçü è âçàèìîçàâèñèìîñòü.
Äàëüíåéøåå ðàñøèðåíèå êîëëåêöèè àíîìàëèé ôîðìè-
ðîâàíèÿ ôðàãìîïëàñòà ïîçâîëèò äåòàëüíî èçó÷èòü ýòîò
ïðîöåññ íà ìîðôîëîãè÷åñêîì óðîâíå. Ýòî íåîáõîäèìî íå
òîëüêî ñàìî ïî ñåáå, íî âàæíî, â ÷àñòíîñòè, äëÿ àíàëèçà
ìîðôîëîãè÷åñêîãî ôåíîòèïà èíñåðöèîííûõ ìåéîòè÷å-
ñêèõ ñòåðèëåé, îáøèðíûå êîëëåêöèè êîòîðûõ ïîëó÷åíû
äëÿ ðÿäà âèäîâ (àðàáèäîïñèñ, ðèñ, êóêóðóçà) (Martinez-Pe-
rez, 2009). Òàêèå ñòåðèëè ñëóæàò ìîäåëüþ äëÿ èçó÷åíèÿ
ìîëåêóëÿðíûõ ìåõàíèçìîâ äåëåíèÿ ðàñòèòåëüíîé êëåòêè,
â òîì ÷èñëå ïðîöåññîâ öèòîêèíåçà.
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THE STEPS OF MOBILE PHRAGMOPLAST FORMATION IN MEIOSIS

WITH SUCCESSIVE CYTOKINESIS
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Previously non-described in literature abnormalities of phragmoplast formation in pollen mother cells of
cereal haploids and allohaploids are reported. These abnormal phenotypes reveal and illustrate some steps of the
process of phragmoplast formation in dividing plant cell, indicate a special regulation of their start, and confirm
the information about the process obtained from other sources. The cytokinetic stage in plant cytoskeleton cycle
is discussed.
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