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ГЕНОМНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
СОМАТИЧЕСКИХ КЛЕТОК РАСТЕНИЙ. 
1. ИЗМЕНЧИВОСТЬ В ОНТОГЕНЕЗЕ 

Сделан обзор литературных данных о геномной изменчивости соматических клеток в 
онтогенезе высших растений. Проанализированы явления эндоредупликации генома на 
разных стадиях развития растений, избирательной репликации и деамплификации, сход-
ство, различия и механизмы геномной изменчивости у разных растений, функциональ
ное значение и возможные причины геномной изменчивости, а также регуляции этой 
изменчивости. Особое внимание уделено возможной ключевой роли гормональной сис
темы в регуляции геномной изменчивости в онтогенезе высших растений. 

Введение. Непостоянство, изменчивость генома — фундаментальное 
свойство организмов. Это явление, его причины и, особенно, механизмы 
вызывают неослабевающий интерес исследователей. В данной области 
имеется большой экспериментальный материал, опубликован ряд обзо
ров и монографий [1—5]. Есть и обобщающие работы, в которых ос
вещаются особенности геномной изменчивости и соматических клеток 
растений [6—12]. 

Накопленные данные позволяют сегодня поставить вопрос о меха
низмах регуляции геномной изменчивости и, в ряде случаев,— о воз
можности экспериментального управления ею. 

Бурно развивающаяся современная биотехнология растений осно
вана на использовании результатов экспериментальных воздействий 
либо на целостный организм, либо на отдельные клетки. Такие воздей
ствия приводят не только к получению прогнозируемых (заданных) 
свойств, но часто сопровождаются шлейфом разнообразных ненаправ
ленных изменений, проявляющихся как при генетических, так и биохи
мических и молекулярно-биологических исследованиях. Это особенно 
характерно для клеток, культивируемых in vitro. Что является причи
ной и что лежит в основе повышения этой изменчивости? Можно ли ею 
управлять? Где ее истоки? Какова роль исходного материала и усло
вий культивирования клеток? Эти и ряд других вопросов, относящихся 
к изменчивости растительных клеток, можно решить, по нашему мне
нию, учитывая особенности геномной изменчивости, протекающей в це
лостных растениях как в норме, так и после различных воздействий. 
Рассмотрим эти особенности в настоящем обзоре на примере геномной 
изменчивости в онтогенезе. 

Эндоредупликация генома. В 30-х гг. нашего столетия было пока
зано, что закон постоянства числа хромосом, установленный Бовери, 
для растений справедлив, как правило, лишь в отношении меристема-
тических клеток. Искусственное вызывание митозов в дифференциро
ванных клетках иглоукалыванием, проведенное в это же время Граф-
лем (цит. по [13]), показало, что разные ткани у различных видов рас
тений состоят зачастую из полиплоидных клеток. Уже к середине 
50-х гг. полиплоидизация тканей стебля и корня в онтогенезе растения 
была известна для более чем 130 видов 24 семейств [14J. На сегодня 
это явление описано для дифференцированных тканей подавляющего 
числа представителей высших растений [6, 9, 15—18]. Рассмотрим эн-
доредупликацию генома детальней в динамике развития растения. 
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Жизненный цикл растений начинается с момента образования 
зиготы, при этом у покрытосеменных в результате двойного оплодо
творения одновременно с зиготой формируется и первичное ядро эн-
досперма. 

Э н д о с п е р м . Первичное ядро эндосперма возникает после слия
ния спермия с ядром центральной клетки зародышевого мешка. Плоид-
ность ядра центральной клетки может колебаться у разных растений 
от 1 до 14 х. Соответственно плоидность первичного ядра эндосперма 
варьирует у разных растений от 2 х (например, у Oenothera и Melam-
ругит) до 15 х (у Peperomia hispidula). Но все же у большинства ви
дов оно содержит триплоидный набор хромосом [19—21]. 

В процессе развития эндосперма отмечается изменение плоидности 
ядер. Например, у Erithronium japonicum происходит выбрасывание 
хромосомного материала нижнего полярного ядра, и в результате эндо
сперм содержит диплоидный набор хромосом. Однако в подавляющем 
количестве описанных случаев все же наблюдаются процессы полипло-
здизации эндосперма [19, 20]. 

Рассмотрим динамику этого явления на примере формирования 
нуклеарного эндосперма у некоторых, главным образом, однодольных 
растений [19, 22—27], учитывая при этом, что сходная картина отме
чается и у двудольных, в том числе и у тех, у которых эндосперм в зна
чительной мере редуцирован, например, у ряда представителей рода 
Lathyrus [28, 29]. 

В начале стадии свободных ядер развития эндосперма деление 
большинства ядер идет нормально и основная часть их остается три-
плоидной. В дальнейшем ядра начинают делиться аномально. При этом 
наблюдаются мосты, отставания хромосом, трехполюсные митозы, не
завершенные митозы (подобные /С-митозу), слияние интерфазных и 
профазных ядер, эндомитозы. Упомянутые процессы, а также слипание 
отдельных хромосом приводят к образованию реституционных ядер, а 
в дальнейшем — к возникновению высокоплоидных ядер различной фор
мы. Зона аномальных делений формируется вначале в непосредственной 
близости от халазы, распространяясь затем вверх. Это служит причи
ной различной степени плоидности ядер в верхней и нижней частях эн
досперма. В зоне аномальных делений встречаются также мелкие ядра, 
образующиеся в результате неравномерного распределения хроматина 
и за счет отставших или слипшихся хромосом. 

Одним из процессов, вызывающих полиплоидизацию эндосперма, 
является, как уже упоминалось, эндомитоз, в том числе его скрытая 
форма — эндоредупликадия материнского и отцовского геномов. Это 
приводит не только к увеличению числа хромосом, но и к политениза-
ции, которая обнаруживается как в виде политенизированного, но сво
бодно организованного хроматина [30], так и в виде «политенных» хро
мосом. Такие хромосомы описаны для эндосперма многих растений, на
пример,: для разных видов лука, для кукурузы, ячменя, Bryonia dioica, 
гигантских ядер микропилярного и халазального гаустория эндосперма 
Rhinanthus и др. [19, 29, 31—37]. 

Число хромосом в эндо.сперме может регулироваться сменой про
цессов, ведущих как к увеличению, так и к уменьшению хромосомного 
материала. В частности, у некоторых представителей семейства Ranun-
culaceae в большинстве случаев в триплоидном после оплодотворения 
ядре (3 х, б С) наблюдается удвоение отцовского хроматина и ядро ста
новится, тетраплоидным (4-х, 8 С). В дальнейшем, в результате так на
зываемого «мейоидного» митоза, образуются четыре ядра с диплоид
ным числом хромосом (2 х, 2 С), при этом в ядро попадает один набор 
хромосом от материнской особи, второй — от отцовской. Иногда отме
чалось появление диплоидных клеток после амитоза. Упомянутые про
цессы происходили на этапе превращения ядерного эндосперма в кле
точный, и на конечной стадии развития эндосперма в нем преобладали 
диплоидные ядра, содержащие 2—4 С ДНК [38, 39]. В целом же для 
эндосперма многих покрытосеменных растений характерна полиплоиди-
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зация независимо от типа его развития. Степень полиплоидизации осо
бенно повышается при образовании гаусторий. 

Таким образом, эндосперм, будучи типичной запасающей тканью, 
регулируя (вероятнее всего, гормональным путем) ранние стадии раз
вития зиготы (см. например, [40, 41]), стимулируя в ряде случаев пар-
теногенетическое развитие даже гаплоидных яйцеклеток [42], а в даль
нейшем являясь источником питательных веществ для развивающегося 
зародыша [43], в процессе онтогенеза достигает высоких уровней пло
идности. В результате эндомитозов, незавершенных митозов, приводя
щих к образованию реституционных ядер, слияния фигур деления и сли
яния ядер в эндосперме и, особенно, в эндоспермальных гаусториях 
обнаруживается степень плоидности, превышающая в ряде случаев 
384 х вплоть до 1280 х [44]. Максимальный уровень плоидности, равный 
24 576 х, выявлен в ядре халазального гаустория Arum maculatum [19]. 

З и г о т а . Зигота возникает в результате оплодотворения яйцеклет
ки и представляет собой диплоидную клетку. Однако имеются данные 
о том, что это утверждение следует применять с оговорками. Например, 
для Rudbeckia и Zephyranthes, которым свойственна гемигамия, уста
новлено, что ядра спермиев являются в основном гаплоидными, а ядра 
яйцеклеток — диплоидными [45]. Ядра спермиев и яйцеклетки не сли
ваются в зиготе, а делятся независимо. Обычно первое деление спермия 
проходит нормально, тогда как следующие — неправильны, в результа
те чего образуются анеуплоидные или реституционные диплоидные яд
ра. Мужское ядро может сливаться с женским и давать триплоидное. 
Следующее деление этого ядра обычно сильно нарушено, что приводит 
к формированию реституционных гексаплоидных ядер, которые затем 
делятся правильно. У этих растений может возникнуть мозаичный за
родыш. Химерность проэмбрио сохраняется у зрелого зародыша и у 
взрослого растения. 

У Pinus sibirica, по данным Ермакова и др. [46], созревание яйце
клетки сопровождается синтезом ДНК- В первых делениях проэмбрио 
количество ДНК, приходящееся на ядро, кратно уменьшается, достигая 
уровня 16 С на 4-ядерной стадии и 4 С — на стадии 16-клеточного про
эмбрио. Авторы предполагают, что накопленная в ядре яйцеклетки 
ДНК последовательно распределяется между дочерними ядрами в ходе 
первых делений зиготы, которые происходят без фазы синтеза ДНК. 
У Petunia hybrida сразу после оплодотворения в зиготе синтезируется 
ДНК, количество которой резко возрастает, а затем уменьшается до 
диплоидного уровня в течение первых делений эмбриогенеза [47]. Еще 
более своеобразная картина установлена для ячменя: было показано, 
что пыльца, зиготы и терминальные клетки двухклеточного проэмбрио 
не ведут себя как типичные гаплоидные гаметы или диплоидные мери-
стематические клетки [48]. При индуцировании мутаций на этих эта
пах онтогенеза они проявляются у ячменя, как правило, в химерном со
стоянии. По мнению авторов, это может быть результатом политенного 
строения хромосом в указанных выше клетках. Этот вывод сделан на 
основании того, что у сорта ячменя Hannchen зиготы содержат количе
ство ДНК, равное или даже выше 8 С, и до 4-клеточней стадии проэм
брио сохраняется более 4 С ДНК. Ядра спермиев непосредственно пе
ред оплодотворением включают уже 2 С ДНК (соответствующее дип
лоидному набору). Оплодотворенные и даже неоплодотворенные яйце
клетки имеют преимущественно 6 С ДНК. Таким образом, авторы уста
новили, что количество ДНК в зиготах не представляет собой простой 
суммы содержания ДНК в мужской и женской половых клетках. Пред
полагается, что после оплодотворения происходит репликация только 
ДНК, полученной от спермия. Количество ДНК, равное 6 С, в зиготах 
бывает сразу после синтеза ДНК спермиев, а равное 8 С,— после вто
рого цикла синтеза ДНК, когда содержание ДНК в мужском и женском 
набарах хромосом выравнивается. На уровни ДНК в половых клетках, 
зиготах и проэмбрио, по мнению авторов, могут влиять специфика сор
та и условия внешней среды. 
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Безусловно, приведенные данные, хотя они получены для предста
вителей голосеменных — сибирского кедра [46], двудольных — петунии 
[47] и однодольных — ячменя [48], требуют проверки и подтверждения. 
Сегодня достаточно уверенно можно утверждать лишь то, что в зиготе 
имеется диплоидный набор хромосом и соответствующее ему количест
во ДНК. 

П о д в е с о к . Первое деление зиготы вызывает образование двух 
физиологически и морфологически различных клеток — базальной и 
апикальной. Базальная клетка у ряда видов растений в дальнейшем 
образует подвесок. 

Определение количества ДНК в ядрах подвесков свидетельствует 
об их полиплоидном состоянии. В частности, у Sauromatum guttatum 
плоидность клеток подвеска колеблется в пределах 2—8 х [49], значи
тельно выше она в суспензоре пастушьей сумки, люцерны, кресса, брюк
вы, настурции [16, 50, 51]. Например, в некоторых клетках подвеска па
стушьей сумки количество ДНК равняется 1024 С, а у настурции — 
достигает 2048 С. Даже в том случае, когда подвесок представлен лишь 
одной базальной клеткой, ее дифференциация связана с эндополиплои-
дией, достигающей, например, у Alisma plantago-aquatica уровня 
1024 х [52]. 

В мощно развитых подвесках Phaseolus coccineus, Ph. vulgaris ци
токинез прекращается рано и хромосомы становятся политенными [53— 
56]. Эти хромосомы значительно отличаются от политенных хромосом 
двукрылых, у них обычно отсутствует поперечная исчерченность. Одна
ко идентификация всех 11 пар хромосом возможна по расположению 
гетерохроматиновых участков [55]. 

Политения имеет место и у ряда представителей Papaveraceae, на
пример у Нуресоит procumbens [57], описана она у настурции Тгорае-
olum majus, где при диплоидном числе хромосом 2 п=28 они были по
литенными, и количество ДНК на ядро достигало 2048 С [16], а у ан
типод Ranunculus baudotii—1024 С [9]. Еще более высоких уровней 
плоидности— до 8192 С при диплоидном числе хромосом 2 я = 2 2 дос
тигают базальные клетки подвеска Ph. coccineus [16, 58—60]. На рис. 1 
схематически изображена динамика развития подвеска зародыша у Ph. 
coccineus с указанием уровня плоидности клеточных ядер, которая взята 
из работы Нагла [59]. 

Таким образом, подвесок, обеспечивая благоприятные условия для 
питания и развития зародыша либо за счет проталкивания его вглубь 
зародышевого мешка, либо выполнения сосущей роли, и зачастую бу
дучи источником ростовых веществ (см. например, [61, 62]), представ
ляет собой полиплоидный орган развивающегося зародыша. 

З а р о д ы ш и п р о р о с т к и . Из рис. 1 видно, что в процессе 
формирования собственно зародыша плоидность его клеток может из
меняться. Предположение о том, что первые эндомитозы проходят на 
ранних этапах развития зародыша было высказано давно [63], однако 
прямые доказательства этого появились лишь в последнее время. 
В частности, было показано, что покоящиеся зародыши у трех изучен
ных подвидов карибской сосны, различающихся между собой по абсо
лютному количеству ДНК на диплоидное ядро, содержат значительно 
больше ДНК, чем прорастающие сеянцы. Содержание ДНК в таких 
зародышах достигает 7 С. Однако при прорастании сеянцев количество 
ДНК быстро уменьшается и достигает уровня 2—4 С, типичного для 
диплоидных зародышей [64]. 

У Achusa capensis глобулярные зародыши размером до 125 мкм 
состояли только из диплоидных клеток. Полиплоидные ядра с содер
жанием ДНК 8 С и более появлялись в корневом апексе сердцевид
ного зародыша, в корешках покоящихся семян и молодых проростков. 
В дальнейшем число полиплоидных делений уменьшалось, и у пророст
ков длиной 10 мм все делящиеся клетки были диплоидными [65]. В этой 
же работе [65] установлено, что в зародышах и покоящихся семенах 
Spinacia oleraceae все клеточные ядра диплоидны. Лишь через 3—4 дня 
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после замачивания, когда корешок выходит из семенной кожуры, появ
ляются тетраплоидные и октоплоидные ядра, содержащие 8 и 16 С ДНК. 

В созревшем покоящемся семени заложены основные органы рас
тения: зачаточный корешок, стебель, почка, а также семядоли либо 
щиток (у злаков). На примере покоящихся эмбрионов ясеня было по
казано, что апекс побега, гипокотиль и корешок состоят из диплоидных 
клеток, находящихся либо в Gt 
(G0), либо (клетки корня) в G2 
клеточного цикла [66]. Подобные 
данные были получены и при 
анализе содержания ДНК в яд-^1 

pax корешков и побегов покоя-

Рис. 1. Развитие, клеточные циклы и содержание ядерной ДНК в собственно зароды
ше (справа) и подвеске (слева): ас. М—асимметрический митоз зиготы; М — митозы; 
ЭМ — эндомитозы; ПХр — политенные хромосомы (по Наглу [59]) 
Рис. 2. Содержание ядерной ДНК в разных областях различных типов тканей кончика 
корня шпината S. oleracea L.: Л—корневой чехлик, В — дерматоген; С — эпидермис; 
D — корневой волосок; Е — периблема; F — кортекс; G — эндодерма; Н — плерома; 
/—перицикл; / — паренхима; К—первичная флоэма; L — первичная ксилема (по 
Нишибаяши [89]) 

щихся и прорастающих (72-ч) зародышей Festuca arundinacea и Dacty-
lis glomerata [67]. Однако в клетках покоящихся семядолей, например 
арахиса, более 70 % ядер содержали ДНК 8 С и более [68]. В мезо-
филе семядолей проростков Allium сера и Brassica oleraceae отмечались 
тетраплоидные митозы [63], в семядолях Vicia hajastana и Helianthus 
annuus обнаружены ядра, содержащие 4 и 8 С ДНК [69, 70], а в семя
долях Ph. coccineus плоидность клеток равнялась 8 х [59]. Изучение 
амплификации генома в паренхиме семядолей фасоли сорта Taylor's 
Horticultural на разных стадиях развития семян показало, что содер
жание ДНК на стадии IV соответствует 2 С, начиная со стадии V по
вышается и на стадии VII соответствует 64—128 С. При этом в клетках 
оси зародышей содержание ДНК было постоянно на уровне 2 С [71]. 

Однако полиплоидия клеток семядолей встречается далеко не у 
всех видов. Различия были показаны даже между видами одного и 
того же рода. Например, если в мезофиле семядолей В. oleraceae отме
чались тетраплоидные митозы [63], то в семядолях В. napus полипло
идия не была обнаружена [51]. В большом исследовании, выполненном 
на ряде представителей семейства Leguminosae, было установлено, что 
эндополиплоидия не встречается в клетках семядолей Caesaleinioideae, 
редко обнаруживается у Mimosoideae и достаточно часто встречается у 
Papilinoideae. Она широко распространена в трибах Vicieae, Cicereae, 

ISSN 0233-7667. БИОПОЛИМЕРЫ И КЛЕТКА. 1994. Т, 10, № 6 9 



в большинстве родов Phaseoleae, а также у родов Arachis (Aesthynome-
neae), Lupinus (Genisteae). Авторы работы [72] заключают, что эндо-
полиплоидия характерна для клеток семядолей, выполняющих запа
сающую функцию, в клетках листовых семядолей она не выявляется. 
По мнению ряда исследователей, описанное событие приводит к возрас
танию уровня продуктов гена в клетках развивающихся семя
долей [73]. Следует также отметить, что более детальный анализ 
ДНК клеток семядолей продемонстрировал, что высокое содержание 
в их ядрах ДНК и полиплоидия являются результатом многократной 
редупликации всего генома, а не отдельных его последовательнос
тей [68, 71]. 

У проростков V. hajastana в гипокотиле, так же как и в семядолях, 
обнаружены ядра, содержащие 4 и 8 С ДНК, в то время как клетки 
корней включали 2 С ДНК [69]. У Я. annuus в клетках гипокотиля 
молодых растений уровень плоидности ядер повышался до 8 и 16 С, 
при этом он был разным у разных сортов [70]. Отмечено резкое уве
личение количества эндополиплоидных клеток в течение периода рас
тяжения этиолированных гипокотилей Sinapis alba [74]. Одновремен
ное с этим возрастание количества ДНК в хромоцентрах позволило ав
торам предположить наличие процесса амплификации в гетерохрома
тиновых участках хромосом полиплоидных ядер. 

В колеоптиле пшеницы непосредственно после стадии клеточных 
делений (через 60 ч с момента прорастания семени) количество ДНК 
на одну клетку увеличивается, что обусловлено процессами эндополи-
плоидизации [75]. Сваринская и Гаврилова [76] в периоде меристема-
тического роста колеоптиля ячменя наряду с появлением тетраплоид-
ных клеток наблюдали различные хромосомные нарушения: слипания 
хромосом, приводящие к образованию мостов и полиплоидных (до 8 х) 
клеток, лизис хромосом, конъюгацию гомологичных хромосом в дипло
идных и, особенно, в полиплоидных клетках. Количество полиплоидных 
клеток увеличивалось с возрастом колеоптиля и популяции его клеток. 
По мнению авторов, полиплоидизация вследствие слипания хромосом, 
развитие процесса слипания с возрастом, лизис хромосом, а также ре
дукционное деление делают клетка не способными к митозу. Такая де
струкция генетического материала служит источником накопления 
предшественников ДНК, используемых для ее синтеза в вытягивающих
ся клетках в процессе полиплоидизации и, возможно, для политении 
и/или амплификации отдельных участков хромосомы. Процесс деструк
ции хромосом в колеоптиле начинается еще на стадии меристематиче-
ского роста последнего. По мнению авторов, это является одной из при
чин короткого жизненного цикла данного органа. В то же время в по
коящемся первом листе ячменя до 98 % ядер содержали ДНК в коли
честве 2 С [77]. 

В основе удлинения эпикотиля проростков гороха лежит эндомитоз 
с формированием тетраплоидных клеток при освещении и с образова
нием октоплоидных клеток при его удлинении в темноте [78, 79]. При 
этом исходные клетки апикального участка междоузлия диплоидны, 
тогда как в нижней части — в основном тетраплоидны. На 8-й день 
большинство ядер клеток апикального участка становятся тетраплоид-
ными на свету и октоплоидными — в темноте [80]. 

В корешках прорастающих семян у одних видов растений наблю
дали только диплоидные клетки, у других — установлена эндореплика-
ция ДНК, встречались также клетки с редуцированным числом хромо
сом. Например, у Ph. vulgaris количество ДНК в интерфазных и мета-
фазных ядрах корневой меристемы варьирует от 1 до 16 С. Подсчет 
числа хромосом показал наличие тетраплоидных клеток, являющихся 
результатом митотической эндорепликации, гаплоидных и гипогаплоид-
ных клеток, возникающих в результате редукционных митозов. Среди 
клеток с редуцированным числом хромосом гипогаплоидные клетки со
ставляли до 30% [81]. Авторы подчеркивают, что эндоредупликация 
происходит на ранних эмбриональных стадиях, гаплоидизация же наб-
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людается значительно позже, причем встречается со сходной частотой 
в меристеме корешков и побегов. 

Полиплоидные клетки не обнаружены в корешках подсолнечника, 
Levisticum officinale, Amarylis belladonna, Haemanthus katherinae, V. 
hajastana; однако дифференциация паренхимы сопровождалась эндо-
репликацией ДНК у проростков гороха, Vicia faba minor и V. faba 
major [69, 82, 83]. Эндополиплоидия в первичных корешках проростков 
отмечена и у многих других растений, обнаружена она также в зачат
ках боковых корешков (примордиях), где центральные клетки примор-
диев являются полиплоидными, а периферические — диплоидными, в 
самих вторичных корешках [84]. При этом частота аномальных митозов 
(слияние хромосом, образование редукционных групп, отставание и эли
минация хромосом) может достигать, например у Glycine max, 
25 % [85]. 

Таким образом, как в созревшем семени, так и в проростке некото
рые ткани состоят в ряде случаев из полиплоидных клеток. Диплоид
ными являются клетки первичной почки зародыша, затем — стеблевой 
и, реже,— корневой меристемы проростков. 

К о р е н ь . Полиплоидные клетки обнаружены, кроме первичных ко
решков проростков и вторичных корешков, также в меристематической 
зоне кончиков корней взрослых растений. Эндомитозы здесь чередуются 
с митозами. Наряду с эндомитозами в меристеме корешков наблюдается 
слияние ядер в двухъядерных клетках, которые чаще всего располага
ются в переходной зоне между растущими частями и дифференцирован
ными тканями. Слияние ядер в таких клетках достаточно убедительно 
было показано на примере ряда растений [84, 86]. Однако в норме в 
меристеме корня частота подобных клеток, как правило, небольшая. 
Например, у ряда сортов сорго доля полиплоидных (тетраплоидных) 
клеток не превышала 0,01 % [87], в то же время у гороха гиподиплоид-
ные клетки в меристеме корня составляли 1,6 %, а гипердиплоидные — 
6,5% [88]. 

Полиплоидными являются чаще всего клетки периблемы, где содер
жание ДНК варьирует в пределах от 2 до 16 С [89], реже — дермато
гена и плерома. В единичных случаях, например у Beta vulgaris, эндо
полиплоидия отмечается во всех частях первичной меристемы корня, 
а у ряда видов — в корневом чехлике. Число наборов хромосом в пост-
эндомитотических митозах здесь обычно не превышает четырех, что со
ответствует одному циклу эндомитоза. В то же время в семействе Che-
nopodiaceae часто встречаются октоплоидные клетки, иногда, например 
у Spinacia,— n клетки с набором хромосом, равным 16 х. Такого же 
уровня плоидности достигают клетки корневого чехлика традесканции, 
ячменя, кукурузы: часто количество ДНК в них равняется 8 и 16 С 
[90, 91] (см. также [15]). 

В дифференцированной части корня проростков и взрослых расте
ний полиплоидные клетки встречаются в основном в зоне растяжения, 
являясь зачатками сосудов, клетками коровой паренхимы или централь
ного цилиндра. Уже в первичной ксилеме клетки содержат более 4 С 
ДНК из-за полиплоидизации [89]. В развивающейся метаксилеме не
скольких видов растений Лист (цит. по [15]) обнаружил, что рост как 
клетки, так и ядра связан с увеличением содержания ДНК, которое в 
некоторых случаях достигало 64 С. У ячменя и в центральной, и в пери
ферической метаксилемах выявлены ядра, содержащие 4—8 и 8—16 С 
ДНК, при этом в клетках периферической метаксилемы ДНК начинала 
синтезироваться позднее [92]. Сходные результаты были получены и 
при изучении пшеницы, где лишь часть клеток метаксилемы достигала 
содержания ДНК, соответствующего 16 С [93, 94]. 

Эпидермис корней шпината, ячменя, традесканции и хвоща состо
ит из клеток, ядра которых содержат более 4 С ДНК, в основном — 
16 С [89, 91]. Однако чаще эпидермис (за исключением специализи
рованных клеток и трихоцитов, из которых образуются волоски), а так
же перицикл и прокамбий состоят из диплоидных клеток. 
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На основании изложенных фактов, а также данных, приведенных в 
обзорах [6, 13—15, 18, 49, 63], специально посвященных полиплоидии 
в онтогенезе, и результатов, имеющихся в других оригинальных работах 
и исследованиях [95—99], можно сделать следующее обобщение. 

У подавляющего числа изученных видов многие клетки в корнях 
являются полиплоидными. Исключение составляют (с определенными 
оговорками) лишь апикальные меристемы и перицикл. Наиболее пол
но это положение иллюстрируется схемой, представленной в работе 
[89], посвященной изучению содержания ядерной ДНК в клетках раз
личных тканей корня S. oleraceae (рис. 2). 

Л и с т . Как уже отмечалось, до 98 % ядер покоящегося первого 
листа ячменя содержит ДНК в количестве 2 С [77]. Первые полипло
идные (тетраплоидные) клетки были обнаружены здесь в проростках в 
меристеме пазухи листа в возрасте 22 ч на расстоянии 8 мм от основа
ния [76]. Количество полиплоидных клеток увеличивалось с возрастом 
листа и возрастом популяции клеток. Их максимальная частота состав
ляла 0,3 %. У пшеницы и эгилопсов на ранних этапах онтогенеза в лис
тьях также установлено наличие клеточной полиплоидии, при этом уро
вень эндополиплоидии был выше у видов с низкой плоидностью ге
нома [96]. 

Сравнительное изучение мезофилла листа нескольких видов расте
ний показало, что количество ДНК у них увеличивается от первого к 
третьему ярусу листьев. Самое высокое содержание ДНК было во вто
ром и третьем ярусах, здесь оно достигало 4 С у V. faba, 8 С — у Nigel-
la damascena и Pisum sativum, 16 С — у Ph. vulgaris, В. oleraceae и В. 
vulgaris, 32 С — у Raphanus sativus [100]. Подобная картина обнару
жена и в листьях Solarium tuberosum и S. phureja, где на долю полипло-
идизированных ядер приходилось 49—77% [101], а также во всех зо
нах мезофилла листа кукурузы и в дифференцированных клетках лис
тьев гороха [102, 103]. При этом у кукурузы ядра содержали ДНК в ко
личестве, значительно превышающем тетраплоидный уровень (8—18 С), 
а у гороха более высокая степень клеточной полиплоидии в листьях 
нижнего и среднего ярусов наблюдалась в дифференцированных клет
ках растений, характеризующихся высокой продуктивностью. Подобные 
данные для гороха получены и другими исследователями, показавшими, 
что уровень эндополиплоидии, выявляемый в клетках дифференциро
ванных тканей как листьев, так и стеблей, коррелирует с продуктивно
стью сортов [104]. Однако, судя по некоторым результатам, доля не
диплоидных клеток в листьях гороха может быть весьма незначитель
ной [105], а в клетках мезофилла листа содержание ДНК, вероятнее 
всего, колеблется лишь в пределах 2—4 С [ЮЗ]. 

Представляют несомненный интерес данные, полученные при изу
чении количества ДНК в листьях гетерозисных гибридов пшеницы и то
матов [106]. Они свидетельствуют о том, что у томатов в онтогенезе 
увеличивается содержание ДНК в клетках за счет появления эндополи-
плоидных ядер, при этом количество полиплоидных ядер коррелирует 
с величиной гетерозисного эффекта. У пшеницы в гетерозисных гибри
дах количество ДНК также повышалось, однако это происходило за 
счет роста доли клеток, находящихся в постсинтетическом периоде. 

Полиплоидизация тканей листа установлена также для гаплоидных 
и полиплоидных организмов. Например, полиплоидные клетки обнару
жены в молодых зрелых листьях моногаплоидов картофеля S. tubero
sum ( 2 я = х = 1 2 ) , где у разных моногаплоидных клонов доля поли
плоидных клеток и уровень их плоидности были разными [107], в лис
тьях гаплоидных, диплоидных и тетраплоидных растений табака Nico-
tiana tabacum [108], в диплоидных, триплоидных и тетраплоидных сор
тах сахарной свеклы [109]. У различных видов рода Cerasus (диплоид
ных — черешня, тетраплоидных — вишня степная и обыкновенная и др). 
в клетках мезофилла формирующихся листьев выявлены как двухъядер-
ные клетки, так и одноядерные с полиплоидным количеством 
ДНК [ПО]. 
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В листьях некоторых растений эндополиплоидными (до 64 х) явля
ются клетки эпидермиса, мезофилла, в частности, хлоренхимы и водо
носной паренхимы (см., например, [111]). 

Эндоредупликация тканей листа особенно свойственна листьям 
суккулентов. В частности, в суккулентных листьях Lobularia maritima 
при избытке солей в среде ядра содержали 64 С ДНК, а в несукку-
лентных листьях—16 С. Уровень полиплоидии может зависеть у них 
от длины светового дня. Например, у Kalanchoe blossfeldiana в мезо
филле листьев растений, выращенных в условиях длинного дня, число 
циклов эндоредупликации было меньшим, чем у растений, выращивае
мых при коротком дне [112]. Подобное явление наблюдали также у 
Bryophyllum crenatum. В мезофилле листа растений этого вида, выра
щиваемых как при естественном длинном дне, так и в условиях корот
кого дня (8-ч фотопериод), выявлена высокая степень гетерогенности 
клеточных популяций: у растений длинного дня интерфазные ядра со
держали от 2 до 32 С ДНК, у растений короткого дня — от 2 до 64 С 
ДНК. Уровень эндополиплоидии увеличивался с возрастом и на 36-й 
день, когда у листьев наступала зрелость, отмечали максимум содержа
ния ДНК [ИЗ]. 

Эндомитотической полиплоидизации подвергаются клетки трихо
мов надземных органов целого ряда растений, причем в некоторых слу
чаях они достигают высокого уровня плоидности. Например, в жгучих 
волосках Urtica caudata и U. pilulifera обнаружены ядра с набором 
хромосом, равным 256 х [63, 114]. Высокий уровень эндополиплоидии 
отмечен также в железистых волосках шалфея Salvia officinalis [115], 
в кристаллических идиобластах (каменистых клетках) листа Vanilla 
planifolia [116]. 

ДНК в количестве 2—4 С обнаружена в ядрах губчатой и палисад
ной паренхимы листьев молодых и цветущих растений V. faba [117], 
у Crepis capillaris листовые ткани состояли из диплоидных клеток 
[118]. Диплоидны, как правило, устьичные и околоустьичные клетки 

листа. Однако у Avena sativa при дифференцировке устьиц на ранних 
стадиях онтогенеза в клетках эпидермиса наблюдалось неравномерное 
распределение хромосом между дочерними клетками в результате асим
метричных митозов [119]. 

У Solanum nigrum, по данным Ландрэ [120], онтогенез эпидерми
са листа проходит три фазы. В первой (примордиальной) фазе молодые 
листочки имеют протодермальное покрытие из меристематических кле
ток. Вторая (промежуточная) фаза характеризуется дифференциацией 
клеток. Единственным примером пролиферации в этой фазе является 
образование материнских замыкающих клеток при помощи антикли
нальных и неравных делений. Из-за значительного удлинения G2 в этой 
фазе превалируют тетраплоидные ядра. В третьей (конечной) фазе про
лиферация прекращается совсем. Нарастает тетраплоидия ординарных 
эпидермальных и особенно замыкающих клеток. Удлиненные клетки, 
покрывающие сосуды, имеют плоидность от 4 до 14 С, клетки секре
торных головок волос — до 12 С. 

Таким образом, в листьях как однодольных, так и двудольных 
высших растений в большинстве случаев обнаружено значительное ко
личество полиплоидных клеток. Их доля и уровень полиплоидизации 
зависят от многих факторов — генотипа растения (сорт, уровень пло
идности), условий выращивания (длина светового дня, уровень засо
ления почвы, естественные или тепличные условия роста и др.),— осо
бенно повышаясь у растений, листья которых выполняют запасающую 
функцию. 

С т е б е л ь . Наличие двухъядерных и многоядерных клеток, а так
же полиплоидных митозов в дифференцированных тканях стеблей 
взрослых растений было установлено еще в начале нашего столетия (см 
например, [121, 122]). 

В обзоре Захарьевой [63] приведены данные о том, что в верху
шечной меристеме стебля отмечен только один достоверный случай эн-
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дополиплоидии в проростках Cucumis melo. В дифференцированной 
части стебля она встречается довольно часто. Постэндомитотические по
липлоидные митозы с 4, 8 и 16 х были вызваны у многих растений в 
коре, колленхиме, крахмалоносных влагалищах, в эндодерме, флоэме. 
сердцевинных лучах и в сердцевине стебля. Клетки сердцевины обычно 
обнаруживают более высокую плоидность по сравнению с клетками 
коры и, например у V. faba, сердцевина содержит большее число поли
плоидных клеток, чем междоузлия. Высокий уровень плоидности обна
ружен в клетках водоносной паренхимы стволов многих видов какту
сов (до 64 х), что связывают с их функцией — хранением воды и жид
кой слизи. Интересно, что ассимиляционная паренхима, функция кото
рой зависит не столько'от размера клеток, сколько от общей верхней 
поверхности пластид, у этих растений остается диплоидной или отно
сительно низкополиплоидной (4—8 х). Эпидермис, межпучковая парен
хима, прокамбий и камбий в стебле остаются диплоидными. 

Более поздние исследования в основном подтвердили эти данные. 
Например, для гороха было установлено, что делящиеся клетки точки 
роста стебля являются диплоидными, клетки у основания стебля — 
тетраплоидными, а ближе к верхушке стебля — октоплоидными [123]. 
У разных сортов гороха уровень эндополиплоидии клеток междоузлий 
может быть разным и в ряде случаев определять продуктивность сорта 
[104]. Показано, что рост побегов у гороха, так же как и у других рас
тений, следует за повышением уровня ДНК в клетках [124]. 

У табака N. tabacum дифференциация сердцевинной паренхимы 
также сопровождается полиплоидизацией. Например, если в меристеме 
содержание ДНК колеблется в пределах от 2 до 4 С, то 8 С наблюдали 
уже на 300 мкм ниже меристемы, а в ядрах сердцевины на базальном 
конце метровых стеблей содержание ДНК варьировало от 4 до 
32 С [125]. 

У сосны скипидарной Pinus taeda в молодых стеблях обнаружили, 
кроме диплоидных, значительную часть (до 40%) триплоидных и око
ло 10 % тетраплоидных клеток [126], в то время как в клетках вторич
ной флоэмы Pinus nigra, вторичной флоэмы и ксилемы! Abies balsamea 
дифференциация клеток происходила без эндоредупликации 
[127, 128]. 

Полиплоидизация тканей стебля имеет место также у полиплоид
ных и гаплоидных организмов. Например, в верхушках побега гаплоид
ного растения пеларгонии все митозы были гаплоидными, однако в ин
терфазных ядрах точки роста содержание ДНК в 20 % изученных 
клеток превышало 2 С (до 4 С). В междоузлиях наряду с гаплоидными 
ядрами (содержание ДНК 1—2 С) встречались эндоредуплицирован-
ные ядра и ядра в процессе эндоредупликации: содержание ДНК дос
тигало 8 С, а частота клеток выше гаплоидного уровня плоидности — 
50% [129]. 

Интересные данные получены при изучении танниновых ценоцитов 
у Sambucus racemosa [130]. Материнские клетки ценоцитов дифферен
цируются уже в первом междоузлии, а ценоциты возникают в ходе ка-
риокинезов без цитокинеза. При этом различают два типа ценоцитов: 
1) равноплоидные с диплоидными ядрами и 2) имеющие одновременно 
полиплоидные и диплоидные ядра. Гигантские полиплоидные ядра обра
зуются за счет слияния диплоидных ядер. Установлено также, что как 
диплоидные, так и полиплоидные ядра могут делиться митотически. 

В результате наших опытов по получению культуры тканей из ве
гетативных надземных органов (точки роста, участков листовой плас
тинки и стебля) от диплоидных растений Haplopappus gracilis было от
мечено следующее [131]. Независимо от возраста (использовали одно-, 
двух-, трех-, четырех- и шестимесячные растения) все участки надзем
ных органов, вычлененных из верхней, средней и нижней частей расте
ний, образовывали диплоидный первичный каллус (анализ проводили 
на 10—14-й день после визуально отмеченной инициации каллусообра-
зования). Исключение составляла каллусная ткань, формирующаяся 
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участками гипокотиля («корневой шейки»), которая состояла преиму
щественно из полиплоидных клеток: частота диплоидных митозов в ней 
колебалась в пределах 10—14%, тетраплоидных — 30—33%, октопло-
идных — 35—46 %• Исходя из этого можно высказать предположение о 
различном уровне плоидности клеток исходных тканей, т. е. у Н. graci
lis в гипокотиле, в отличие от остального стебля, его точки роста и ли
стьев, преобладают тетра- и октоплоидные клетки. 

По данным Нишибаяши [89], у S. oleraceae уровень содержания 
ДНК в гипокотиле в разных тканях был разным: у соматических за
мыкающих клеток он составлял 2 С, у клеток эндодерма, перицикла, 

паренхимы и первичной флоэ
мы — в основном 4 С, у клеток 
сердцевины — примерно рав
ное количество клеток с 2 и 
4 С, у клеток эпидермиса и 
первичной ксилемы — более 
4 С из-за полиплоидизации 
(рис. 3). На основании этого 

Рис. 3. Содержание ядерной ДНК в разных областях различных типов тканей гипоко
тиля шпината S. oleracea L.: А — апикальная меристема; В — замыкающие клетки; С— 
эпидермальные клетки; D — кортекс; Е — эндодерма; F — перицикл; G— первичная 
флоэма; Н — первичная ксилема, / — сердцевина (по Нишибаяши [89]) 
Рис. 4. Схематическое изображение митотического цикла клетки и его изменений (дли
на каждой фазы на кольце митотического цикла отражает ее относительную продол
жительность): G] — пре-синтетический период; 5 — период синтеза ДНК; G2— постсин
тетический (премитотический период); D — дисперсная фаза, в течение которой гете-
рохроматин становится временно деконденсированным; П — профаза; М — метафаза; 
А — анафаза; Т — телофаза; G0—неделящиеся клетки, ядра которых характеризуют
ся гетеросинтетической активностью. «Сокращенные (укороченные)» клеточные циклы: 
реет.— реституционный цикл; д. эндомитоз—дисперсный тип эндомитоза, характерный 
для всех покрытосеменных. Пунктирными линиями обозначена дифференциальная реп
ликация у ДНК: эндоциклы с селективной (избирательной) неполной репликацией и 
избирательная амплификация определенных последовательностей ДНК или генов (по 
Наглу [59]) 

автор делает вывод об отсутствии взаимосвязи между дифференциров-
кой клеток и тканей и эндополиплоидизацией. 

К л у б н и . Клубни некоторых растений частично состоят из поли
плоидных клеток, что многие исследователи связывают с их запасаю
щей функцией. Уровень плоидности таких клеток не превышает, как 
правило, 16 х. Особенно хорошо процессы эндополиплоидизации изуче
ны в клубнях картофеля [132, 133] и S. guttatum (см. [111]). 

Горощенко и Чуксанова [133] изучали клубни ряда сортов куль
турного вида картофеля и некоторых дикорастущих видов. При этом 
были взяты представители из всех групп полиплоидного рода Solatium: 
виды с 2 п = 24— S. gibberulosum, S. jamesii, S. bqlsii, S. berthauoldii, 
S. infundibuldiforme, S. boergeri, S. rybinii; с 2я = 36— S. maglia; c2n = 
= 48—S. antipoviczii; с 2 n = 72 — S. demissum, S. stoloniferum. Уста-
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«овлено, чхо увеличение размеров клубня в процессе его развихия про-
исходих, в основном, в резульхахе михоза, повышающего количесхво 
клехок, и особенно эндомихоза, приводящего к возникновению поли
плоидных больших клехок в запасной паренхиме клубня. Эндополипло-
идия являехся одним из факхоров увеличения размеров клубня карто
феля в процессе видообразования в роде Solatium и досхигла своего 
максимального развихия у вида S. tuberosum, чхо, по мнению авторов, 
способствовало введению его в культуру. 

Несомненный интерес представляют данные, полученные при ана
лизе миниклубней моноплоидного (2 п=х=12) и диплоидного 
(2 п = 2х = 24) клонов, а также тетраплоидного сорта картофеля 
(2я = 4х = 48). У подземных клубней тетраплоида и диплоидного 
клона уровень полиплоидизации составлял 8—16 х, а в сердцевине 
миниклубней у моноплоидного клона плоидность клеток оказалась 
1—2 х [134]. 

Метаморфозы побегов встречаются не только у клубней ряда рас
тений, но и у луковиц. Анализ эпидермальных и гиподермальных кле
ток у основания чешуи луковиц А. сера показал, что эти клетки в основ
ном диплоидны, частота эндополиплоидных клеток среди них состав
ляет лишь 0,5 % [135]. 

Ц в е т к и и п л о д ы . Цветок — это специальный, сложноустроен-
ный орган размножения, в котором протекают процессы образования 
микро- и макроспор, гамет, оплодотворение, развитие зародыша, фор
мирование семени и плода. Многочисленные и сложные функции цвет
ка, разнообразие типов формирующих его тканей и клеток, редукция 
числа хромосом при образовании половых клеток и полиплоидизация 
многих других клеток и тканей обусловливают широчайший спектр на
боров геномов клеток цветка. Рассмотрим на ряде примеров геномную 
изменчивосхь в некохорых хканях цвехка дехальней. 

Наличие в хканях цвехков полиплоидных клехок — давно усханов-
ленный факх. По данным Захарьевой [63], эндополиплоидия свойсхвен-
на клехкам схенки завязи и связника пыльников многих видов расхе-
ний. У большинсхва покрыхосеменных расхений полиплоидным являех
ся хапехум пыльников [114, 136], содержание ДНК в ядрах кохорого 
досхигаех 32 С [137, 138]. Наряду с эндомихозом в клехках хапехума 
сущесхвуюх другие формы полиплоидизации: слияние ядер, объедине
ние ахромахиновых фигур в двухъядерных клехках с образованием рес-
хихуционных ядер и х. п. У многих видов, например, Mercularis регеп-
nis, Antirrhinum majus и V. faba клехки хапехума осхаюхся одноядер
ными, но их ядра схановяхся высокоэндополиплоидными. У других, ха-
ких как Triticum aestivum и родсхвенные ему виды, хапехальные клехки 
оказываюхся двухъядерными, при эхом каждое ядро сохраняехся ди
плоидным. У хрехьих, например, у В. vulgaris, Ranunculus fluitans ха
пехальные клехки преимущесхвенно (до 96 %) двухъядерные и оба яд
ра высокоплоидны [15, 139]. Полиплоидизация хапехума за счех обра
зования многоядерных, в часхносхи чехырехъядерных, клехок с хенден-
цией к слиянию ядер была показана на примере многих норичниковых, 
а хакже лилейных [140—143]. По мере созревания пыльников ржи на-
блюдаехся увеличение плоидносхи ядер как высхилающего слоя, хак и 
эпидермиса пыльника [144]. На примере хабака продемонсхрировано, 
чхо высокого уровня полиплоидизации досхигаюх клехки хапехума не 
холько диплоидных расхений, но и гаплоидов [145]. 

Полиплоидными являюхся как схенки завязи, хак и хкани семя
почки. Например, ядра клехок эпидермиса семяпочки хлопчахника, диф
ференцирующихся в волоконца, переходях в эндомихохический цикл. 
Эндомихохическая акхивносхь ядер можех быхь различной у разных ви
дов и сорхов хлопчахника, а хакже в разных учасхках поверхносхи од
ной семяпочки, чем, по мнению авхора, и определяехся различная дли
на волоконец семени [146]. Эндомихоз в ядрах волоконец наблюдаехся 
в хечение 25 сух с моменха их появления, пик эндомихозов охмечаехся 
в течение первых 3—4 сут [147]. Уровень полиплоидии ядер волоконец 
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хлопчатника Gossipium hirsutum, no данным Раджабовой [148], дости
гает 128—256 х. 

Полиплоидными являются и базальные клетки клейких волосков 
на завязи и пыльниках у В. dioica, ядра которых включают политенные 
хромосомы [32] в количестве, соответствующем гаплоидному, а содер
жание ДНК в таких ядрах равняется 256 С [149]; полиплоидны также 
ткани интегумента и др. [19]. 

Эндомитотической полиплоидизации у многих растений подверга
ются элементы зародышевого мешка. Например, у Allium tuberosum 
количество ДНК в ядре яйцеклетки равнялось 1 С, а в ядрах синергид 
варьировало от 3 до 16 С. Ядро центральной антиподальной клетки со
держало 1 С ДНК, в ядрах дистальных антипод ее количество дости
гало 4 С [150]. 

Полиплоидизация синергид свойственна многим видам растений 
[13, 16, 63]. Не менее свойственна она и антиподам. Интересны в этом 
отношении антиподы Aconitum и других лютиковых, гигантский размер 
и своеобразная структура ядер которых давно привлекали внимание 
исследователей. Позже удалось показать, что здесь возникает эндоми-
тотическая полиплоидизация [63]. 

Ядра антипод растут эндомитотически, достигая 64 или 128 х, 
причем хроматиновый материал либо равномерно распределяется по по
лости ядра, либо образуются гигантские «политенные» хромосомы. Эн-
дополиплоидия с образованием подобных политенных хромосом отме
чена для антипод ряда видов семейства Papaveraceae [57, 151, 152], 
Liliaceae [153], Orchidaceae [154], Poaceae [155—158], Ranunculacea и 
некоторых других [14, 154]. 

По данным, приведенным в обзоре Беннета [15], эндополиплоидия, 
политения и многоядерность в антиподах разных видов могут прояв
ляться по-разному. Например, у Arum maculatum зародышевый мешок 
содержит три антиподальные клетки, каждая с одним высокоплоидным 
ядром. Зародышевый мешок Triticum sativum содержит до 30 антипо-
дальных клеток, преимущественно одноядерных, но во всех ядрах ко
личество ДНК достигало 256 С. У A. sativa в каждой антиподальной 
клетке может сливаться несколько ядер, тогда как у Caltha palustris 
она сначала становится двухъядерной, затем оба ядра делятся вновь, но 
их веретена располагаются таким образом, что в результате получаются 
снова два ядра. Этот процесс может повторяться, что приводит к обра
зованию тетраплоидных и октоплоидных ядер. 

Эндополиплоидия описана и для клеток плодов. Например, у бо
бовых (V. faba) рост плодов сопровождается двумя циклами эндореп-
родукции ДНК без митоза [159]. Мякоть других типов плодов также 
растет благодаря происходящим в ее клетках эндомитозам, где плоид-
ность в мезокарпии может достигать 16 х. Например, полиплоидиза
ция клеток обнаружена в периблеме дыни, арбуза и других плодов Си-
curbitaceae [160, 161], а в околоплоиднике плодов абрикоса встречались 
32-плоидные клетки [162]. При этом в плодах, как и в клубнях, степень 
плоидности возрастает от периферии внутрь. В то же время в паренхи
ме плодов яблони в клеточных ядрах установлено диплоидное содержа
ние ДНК, но обнаружено большое количество двухъядерных клеток. 
Частота двухъядерных клеток у разных сортов была разной (от 1 до 
33%) , при этом более высокий процент их обнаружен в перикарпии 
сортов, отличающихся высокой лежкоспособностью [163]. 

Избирательная репликация и деамплификация. Изменчивость ко
личества ДНК не всегда коррелирует с таковой числа хромосом. У ряда 
растений увеличение числа хромосом приводит к некратному (более 
низкому) возрастанию количества ДНК. Это явление наблюдается как 
у естественных полиплоидов, так и у полиплоидных растений и клеток, 
полученных в эксперименте [164—168]. В некоторых случаях при неиз
менном числе хромосом количество ДНК может возрасти либо много
кратно за счет образования политенных хромосом, либо в меньшей 
степени, в частности, из-за амплификации. Например, для разных видов 
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полиплоидной пшеницы и ее диплоидных сородичей установлено, что 
ДНК клеток дифференцированных тканей отличается от ДНК эмбрио
нальных по содержанию часто повторяющихся нуклеотидных последо
вательностей, в том числе цистронов сателлитной ДНК и рДНК [169]. 

По некоторым данным, уровень амплификации определенных по
следовательностей ДНК может быть неодинаковым у разных сортов 
растений, она свойственна прежде всего гетерозисным гибридам [170]. 
В частности, у гороха различные сорта содержат в своих геномах раз
ное количество рДНК. Сравнение содержания рДНК в корневых во
лосках, проростках, листьях и семядолях четырех сортов показало, что 
в трех из них нет разницы между тканями по этому показателю, в то 
время как в четвертом обнаружена амплификация генов рДНК в клет
ках с высоким содержанием ДНК, а именно: в семядолях и молодых 
листьях. В тканях гибридов между генотипами с низким и высоким 
уровнем содержания рДНК установлено наличие амплификации этих 
цистронов [171]. 

В клетках меристемы гибридных растений кукурузы и пшеницы ко
личество рДНК является промежуточным по сравнению с родителями, 
а в клетках зоны растяжения корней и в целых 2—8-дневных гибрид
ных растениях рДНК содержится больше, чем в исходных формах 
[172]. Авторы считают, что одной из причин различий в функциональ
ной активности идентичных генных локусов родительских форм и гете
розисных гибридов является неодинаковое число повторов (копий) 
рДНК, возникшее в результате амплификации разной активности. Ак
тивность амплификации значительно выше у форм растений с относи
тельно низким уровнем эндополиплоадии в дифференцированных тка
нях, и высокая активность рРНК у гетерозисных гибридов является 
следствием сочетания возрастания повторяемости цистронов в фазе 
растяжения клеток с высоким уровнем эндополиплоидии в клетках диф
ференцированных тканей [172—175]. Сходные данные были получены 
и другими исследователями как на гетерозисных гибридах пшеницы и 
кукурузы [170], так и для тритикале, при этом во флаговых листьях 
тритикале найдена значительно большая величина повторов рДНК, чем 
в зародышах зерновок [176]. 

Увеличение количества ДНК происходит не только за счет ампли
фикации рибосомных цистронов, но и вследствие избирательной репли
кации других участков генома, которая встречается у ряда гетерозисных 
гибридов (см. например, [106, 170]) и особенно свойственна высоко
специализированным клеткам. Например, в момент функциональной ак
тивности железистых волосков паслена S. nigrum в них происходит 
амплификация части их генома [177], дифференциальная репликация 
генома (наряду с политенизацией хромосом) присуща и клеткам желе
зистых волосков Salvia officinalis [115]. Относительное содержание 
различных семейств ДНК, в том числе цистронов рРНК, изменялось 
и в процессе онтогенетической дифференциации метаксилемы корня лу
ка [178], селективная репликация определенных последовательностей 
ДНК в процессе развития свойственна различным сортам моркови 
[179], в эпидермальных и субэпидермальных тканях стебля табака в 
процессе развития на фоне снижения общего количества ДНК наблю
дали амплификацию повторяющихся последовательностей [180]. 

Количество ДНК в ядре соматической клетки в процессе онтогене
за может не только увеличиваться, но, как уже отмечалось (см. [180]), 
и уменьшаться. 

Рассмотрим это интересное явление детальней на ряде конкретных 
примеров. Оно было описано для колеоптиле пшеницы [75], где после 
стадии клеточных делений количество ДНК на одну клетку возрастает, 
а в дальнейшем уменьшается, что автор связывает с процессами старе
ния клетки, которое сопровождается закономерным спадом количест
ва ДНК, РНК и белка. 

По данным Али-Заде с соавт. [167, 181], в ядрах листьев шелко
вицы через 25 дней роста, когда лист достигает окончательных разме-

18 ISSN 0233-7657. БИОПОЛИМЕРЫ И КЛЕТКА. 1994. Т. 10, № о 



ров, количество ДНК на ядро по сравнению с начальными периодами 
роста уменьшается у диплоидных форм в 2,0—2,5 раза, а у высокопло-
идной — в 7—8 раз. У гороха на 21-й день опыта в ядрах было обна
ружено в 2 раза меньше ДНК, чем в начале роста. У пихты бальзами
ческой отмечены сезонные изменения содержания ДНК в клетках кам
бия и в дифференцирующихся клетках: при снижении камбиальной ак
тивности количество ДНК уменьшалось [128]. Имеются и другие дан
ные, свидетельствующие о том, что уменьшение количества ДНК при 
старении тканей отнюдь не уникальное явление [11]. 

Итальянскими исследователями была установлена интересная осо
бенность изменения ядерной ДНК в процессе онтогенеза у подсолнеч
ника [182]. Изучая клетки линии подсолнечника, подвергнутой в те
чение 8 лет самоопылению, они показали, что содержание ДНК в ран
них профазах зародышей на стадии сердечка значительно различалось, 
возрастая от зародышей, находящихся в центре корзинки, к зародышам, 
развивающимся на периферии. При последующем развитии и прораста
нии семян содержание ДНК не изменялось. Однако у проростков, по
лученных из семян, развившихся в различных частях корзинки, содер
жание ДНК увеличивалось или уменьшалось по сравнению с величи
нами, установленными для родительского растения в соответствии с гра
диентом расположения семян в корзинке. Обращает на себя внимание 
тот факт, что в это же время в профазе митоза клеток незрелых пыль
ников и в профазе I мейоза количество ДНК у различных цветков кор
зинки было одинаковым. Различия же, выявленные в уровне ядерной 
ДНК, включающей последовательности в гетерохроматиновых участках, 
не были связаны с изменением числа хромосом. 

В основе описанных выше явлений лежат, видимо, разные механиз
мы, одним из которых может быть дифференциальная репликация по
вторяющихся последовательностей ДНК и гетерохроматина. Такое яв
ление известно, например, для Hedera helix, где в процессе перехода 
от ювенильной ко взрослой стадии развития на фоне увеличения общего 
количества ДНК наблюдали относительное уменьшение гетерохрома
тина на ядро [183]. Недорепликация гетерохроматина установлена 
также в процессе дифференцировки клеток корней 15 видов бобовых 
растений [184]. Однако гетерохроматин может не только недореплици-
роваться, показана и его избыточная репликация, причем такое разли
чие в его репликации отмечается у достаточно близких растений. На
пример, если V. faba subsp. major в ходе дифференцировки клеток кор
ня свойственна недорепликация гетерохроматина, то V. faba subsp. mi
nor— сверхрепликация [185, 186]. Сверхсинтез ДНК в различных ге
терохроматиновых районах генома наблюдали и в политенных хромосо
мах клеток подвеска эмбриона Ph. coccineus [187]. Различное количе
ство многократно повторяющихся нуклеотидных последовательностей 
ДНК (так называемых сателлитных ДНК) выявлено в процессе онто
генеза в разных органах пшеницы [188]. При этом эмбриональные тка
ни содержали 6,2—9,7 % такой ДНК, в процессе дифференциации тка
ней ее количество падало и в корнях ее доля составляла 3,9—4,2 %, а 
в листьях — вовсе не обнаруживалась. Исследования дифференциаль
ной репликации ДНК в эпикотиле и дифференцирующейся почке про
растающих семян гороха показали умеренную недорепликацию повто
ряющейся фракции ДНК в клетках кожицы эпикотиля, растущих рас
тяжением, и значительную недорепликацию повторяющихся последова
тельностей в клетках почек [189]. 

Следует, видимо, упомянуть и об известном явлении уменьшения 
размеров хромосом, наблюдаемом в ряде случаев в полиплоидных клет
ках по сравнению с диплоидными (см., например, [13]), а также в он
тогенезе растений. Это явление детально описано в работе Чуксановой 
[190], где отмечается, что, например, уменьшение размеров метафаз-
ных хромосом в клетках верхушечной меристемы побегов или при пер
вом митотическом делении микроспоры по отношению к размерам хро
мосом в клетках верхушечной меристемы корешков не связано с соот-
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ветствующими изменениями содержания ДНК на ядро и, возможно, 
объясняется различной степенью их спирализации, изменениями физио
логической активности хромосом, иным количеством РНК и белкового 
компонента либо замещением более крупных молекул гистонов более 
мелкими молекулами протаминов, что, в свою очередь, обусловливает 
разную степень спирализации. 

Позже было установлено, что у проростков 12 линий Cicer arienti-
пит содержание ядерной ДНК в клетках меристемы корня все же за
метно превышает таковое в клетках меристемы стебля, однако корре
ляция между содержанием ДНК и общей длиной или объемом хромо
сом в меристемных клетках не была обнаружена [191]. У подсолнечни
ка И. annuus различия в уровне содержания ДНК в клетках корневой 
меристемы проростков у изученных 31 сорта и линии превышали 58 %, 
однако они не были связаны с изменением числа хромосом или их 
структуры [192]. 

Сходство, отличия и механизмы геномной изменчивости у разных 
растений. Изложенный экспериментальный материал свидетельствует о 
том, что в процессе дифференциации и в дифференцированных тканях 
высших растений в большинстве случаев наблюдается увеличение хро
мосомного материала. У многих видов сильно выраженное варьирова
ние числа хромосомных наборов в клетках одного и того же организма 
было установлено для немеристематических тканей стебля, корня, за
родышевого мешка, тапетума пыльников и др. При этом плоидность 
ряда специализированных клеток может возрастать за счет повторной 
редупликации ДНК без последующего митоза до 32—64 х, а иногда и 
до более высокого уровня. Например, в подвеске Ph. coccineus она дос
тигает 8192 х [59], а в ядре халазального гаустория A. maculatum — 
24576 х [20]. В некоторых тканях присутствуют хромосомы, подобные 
политенным хромосомам двукрылых. Чаще всего они обнаруживаются 
в зародышевых мешках — в антиподах, синергидах, эндосперме, подвес
ке (см. [16, 35, 62, 193, 194]). В процессе онтогенеза изменяется коли
чество не только ядерной ДНК, но и уровень ДНК в пластидах. Напри
мер, в хлоропластах клеток мезофилла листьев Spinacia oleracea со
держится вдвое больше ДНК, чем в хлоропластах клеток кожицы лис
та [195]. Сходная картина ранее была обнаружена и на примере Bras-
sica juncea [196]. 

Резюмируя имеющиеся в литературе данные, Иванов [95] отмечает, 
что только у некоторых растений клетки после окончания деления не 
синтезируют ДНК, т. е. выходят из митотического цикла в периоде Gi. 
У большинства растений (но не во всех тканях) клетки, закончившие 
митоз и начавшие растягиваться, быстро переходят к синтезу ДНК, что 
приводит к образованию полиплоидных клеток. 

По данным Эванса и Вант Гофа [197], у гороха полиплоидные 
клетки найдены в корнях, чашелистиках, бобах, пестиках и тычинках, 
однако не выявлены в лепестках и листьях. Полиплоидные клетки на
блюдались в листьях пшеницы, но отсутствовали в зрелых корнях. То 
есть у ряда растений клетки и ткани дифференцируются и выполняют 
самые различные функции без умножения своего хромосомного набора. 
Рост тканей в одних случаях происходит из-за роста клеток в результа
те эндомитоза, в других — благодаря умножению их числа за счет мито
тического деления. В то же время целиком диплоидная сома у растений 
встречается редко. Согласно обзору Липаевой [13], она была найдена 
на то время у трех из многих десятков изученных видов: С. capillar is, 
Ipomoea batatas и /. purpurea. Полиплоидных клеток не было также 
выявлено в тканях корней, семядолей, стеблей, листьев, чашелистиков, 
лепестков и тычинок подсолнечника (см. [13]). Позже у разных сортов 
подсолнечника все же была обнаружена эндополиплоидия в клетках не
которых тканей. В клетках гипокотиля молодых растений содержание 
ДНК в ядрах возрастало в зависимости от сорта до 8 и 16 С. В семя
долях созревающих семян были найдены клетки, содержащие 4 и 8 С 
ДНК, а в оси соцветия у одного из сортов все клетки содержали 4 С 
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ДНК [70]. Однако проведенный другими исследователями анализ девя
ти сортов, гибридов и самоопыленных линий подсолнечника свидетель
ствует о том, что в клетках подавляющего большинства рассматривае
мых тканей, за исключением эндосперма и тапетума пыльников, содер
жание ядерной ДНК близко к значению 2 С, характерному для мери-
стематических клеток. И лишь в эндосперме и тапетуме уровень ДНК 
достигает в результате хромосомной эндоредупликации 24 и 32 С со
ответственно [137]. Определенную противоречивость данных, получен
ных для подсолнечника разными исследователями, можно объяснить 
тем, что не только у разных сортов, но даже у разных особей одного и 
того же сорта картина геномной изменчивости в онтогенезе может быть 
разной (см. например, [137, 198]). 

Давно и успешно изучающие геномную изменчивость растений 
итальянские ученые из Ин-та генетики Университета в г. Пизе (школа 
исследователей проф. Д'Амато) считают, что для покрытосеменных ха
рактерна соматическая полиплоидия почти во всех типах тканей. Только 
около 20 % из всех проанализированных видов имеют диплоидные клет
ки. Не выявлено соматической полиплоидии, в частности, в семействах 
Apiacea и Asteraceae. Цитофотометрически показано, что во многих тка
нях стебля, корня, листьев и частей цветка этих растений эндополипло-
идия отсутствует, и все ядра находятся в Gi-фазе. Не обнаружено ее 
и у ряда видов рода Lilium. Например, у Lilium rubrum, L. tigrinum и 
L. henryi содержание ДНК никогда не превышало 4 С. В этих трех 
видах, в отличие от L. longiflorum, где различные клетки были в G2-
периоде, количество ДНК соответствует 2 С или 4 С [199]. Более де
тальные данные об уровне ДНК в клетках различных дифференциро
ванных тканей перечисленных видов лилии (в чашелистиках, плодоли
стиках, лепестках, тычинках, листьях, корнях, проксимальной и дис-
тальной частях цветоноса), из которых следует, что клетки различных 
тканей могут находиться либо в стадии Gi, либо в G2, но среди них 
не найдено эндополиплоидных клеток, приведены в работе [200]. 

Таким образом, эндополиплоидию нельзя считать причиной диф
ференциации, вероятнее всего, она является одним из ее многочислен
ных способов проявления. Это же можно отнести и к тем случаям, 
когда в онтогенезе число хромосом не меняется, но варьирует содержа
ние ДНК или ее состав по количеству определенных последовательнос
тей. При анализе этого явления было высказано предположение о том,. 
что увеличение количества ДНК при постоянном числе хромосом, воз
можно, играет какую-то роль в инициации дифференцировки органов, 
а наименьшее количество ДНК, обнаруживаемое в меристеме ростков, 
отражает начальную стадию органогенеза [201]. Скорее же всего, ре
шающее значение в изменчивости генома растений в течение их разви
тия и репродукции имеют дифференциальная репликация ДНК, мобиль
ные генетические элементы и другие факторы, ведущие к геномным из
менениям как на хромосомном, так и на молекулярном уровнях [3, 9, 
11, 12, 198, 202—205]. Не исключена возможность индуцирования ге
номных изменений на определенных стадиях онтогенеза благодаря ак
тивации запрограммированной мутаторной системы [206]. Однако на 
сегодня имеется еще недостаточно сведений об этих процессах, играю
щих большую роль в развитии. 

Анализ изложенных выше и других имеющихся в литературе дан
ных свидетельствует в пользу высказанного Магакяном [207] мнения 
о том, что распространенное понятие «соматическая полиплоидия» не 
соответствует совокупности явлений, которые им обозначались до на
стоящего времени. Представляется правомерным предложенный этим 
исследователем более общий термин — «гиперрепликация ДНК», вклю
чающий в себя весь комплекс событий, характеризующихся увеличени
ем количества ДНК в ядрах клеток, в том числе и соматическую поли
плоидию. Подобное предложение высказал позже и Шойерман [208], 
выступивший с детальной и аргументированной критикой гипотезы 
Пелька о наличии метаболически активной ДНК. Он считает, что вы-
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ражение, предложенное Пельком,— «метаболическая» ДНК не должно 
использоваться в научной литературе во избежание неправильных тол
кований. Следует, как он считает, применять следующие термины: крат
ковременная амплификация, диспропорциональная репликация ДНК, 
экстра-синтез ДНК. 

Современное понимание механизмов и типов геномной изменчивос
ти в онтогенезе высших растений мало изменилось со времени пуб
ликации обзора Нагла [59], из которого и взята схема, представлен
ная на рис. 4. 

Функциональное значение и возможные причины геномной измен
чивости в онтогенезе. В онтогенезе растения выявлены различные спо
собы и типы геномной изменчивости: удвоение и дальнейшая мульти
пликация всего генома, изменение числа хромосом, изменение частоты 
определенных повторяющихся последовательностей ДНК. Детальный 
анализ изменчивости ядерной ДНК, в частности, изменчивости повто
ряющихся последовательностей в процессе развития растений показал, 
что вариации происходят при смене фаз роста и репродукции; сокраще
ние количества ДНК в ядре наблюдается в процессе дифференциа
ции клеток и, особенно, при старении тканей; при дедифференциа-
ции клеток, возникающей, например, после поранения, увеличивает
ся частота многих последовательностей; количество ДНК наиболее 
значительно возрастает при высокой функциональной активности 
клеток [11]. 

Привязанность самых высоких уровней плоидности к наиболее диф
ференцированным, специализированным и интенсивно функционирую
щим клеткам и тканям (запасающие, железистые и др. ткани), а также 
клеткам и тканям, которые непосредственно используются воспроизво
дящими элементами или развивающимся зародышем для их питания 
или служат средством подвода питательных веществ (антиподы, подве
сок, тапетум, эндосперм и особенно гаустории), позволила сделать 
предположение о связи эндополиплоидии и дифференциальной реплика
ции ДНК с выполнением клетками определенных функций, требующих 
высокой метаболической активности [9, 15, 20, 62, 63, 111, 114]. 

В основе феномена политении как частного случая эндополиплои
дии лежит особенность протекания клеточного цикла. Отсутствие в по-
литенном клеточном цикле М-фазы позволяет ядру клетки функциони
ровать как перманентно интерфазному. Отсюда Пирсон [193] делает 
вывод о физиологическом значении политении: она характерна для диф
ференцированных клеток, функционирующих в условиях быстрого рос
та, а также позволяет совмещать физиологическую активность и быст
рый рост. Вместе с тем функциональное значение политении еще недо
статочно изучено и понято. Поскольку политенные хромосомы обнару
живаются у видов с малым размером генома, политению предлагают 
рассматривать в качестве выработанного в процессе эволюции спосо
ба компенсации отсутствия филогенетического увеличения количества 
ДНК (см., например, [194]). 

Рядом исследований показано, что следствием полиплоидизации как 
растительных, так и животных клеток является возрастание продуктив
ности клеточного метаболизма: увеличиваются транскрипция, трансля
ция, секреторная активность и т. д. [9, 15, 18, 194]. 

Эта гипотеза детально изложена в работах Бродского и Урывае-
вой [18, 209]. Авторы полагают, что полиплоидия — это результат редук
ции пролиферативной функции, происходящей вследствие того, что в 
окончательно дифференцированной клетке полноценно не обеспечива
ется одновременное протекание пролиферативных и тканеспецифических 
синтезов. При этом в полиплоидизирующихся тканях не наблюдается 
блокирования пролиферации по типу «все или ничего», что присуще 
диплоидным популяциям, а характерны градации в изменении хода ми
тоза. Митоз начинается, но не доходит до естественного конца: напри
мер, не возникает перегородки, и в этом случае клетка продолжает свою 
жизнь с двумя ядрами; или же не образуется веретена и тогда в одном 
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ядре оказываются четыре набора хромосом. Одним из механизмов по
давления репродуктивной функции, ведущего к полиплоидии, могут быть 
конкурентные отношения между синтезами, составляющими разные сто
роны жизнедеятельности клетки. Авторы приводят ряд примеров, под
тверждающих схему развития полиплоидии на основе вытеснения про-
лиферативных синтезов тканеспецифическими. 

Установлена неравноценность клеток, образующихся в некоторых 
случаях при разных формах их размножения, в том числе и митозом 
(см., например, [62, 210—216]). Вероятно, в этом и заключается одна 
из причин того, что' иногда после митоза одна клетка продолжает де
литься, сестринская же приступает к дифференциации и в ней, если ис
ходить из вышеизложенной гипотезы Бродского — Урываевой, тканеспе-
цифические синтезы вытесняют пропиферативные. Другими словами, не 
исключено, что на исход «борьбы между синтезами» в клетке может 
влиять характер деления родительской клетки. 

Таким образом, геномную изменчивость соматических клеток мож
но рассматривать как результат реализации программы дифференци-
ровки, а не как вариант основного процесса ауторепродукции. Следова
тельно, полиплоидизация клеток в онтогенезе — это итог нарастающей 
специализации и резкого усиления специфических синтезов в процессе 
реализации программы развития. При этом дифференциальная репли
кация ДНК (амплификация) и недорепликация ведут к нарушению рав
новесия между генами и контролирующими последовательностями, что 
может вызвать формирование новых соотношений между активностями 
разных генов [10]. Вместе с тем существует мнение, наиболее четко 
сформулированное Барлоу [217], о том, что значение эндополиплоидии 
заключается не столько в специализации функций клеток, поддерживае
мых состоянием эндополиплоидии, сколько в том, что в подобном со
стоянии клетки приобретают особые свойства, которых нет у диплоид
ных. Он приходит к выводу о том, что наличие этих свойств открывает 
новые возможности для развития и действия факторов естественно
го отбора. 

Регуляция геномной изменчивости в онтогенезе. Известно, что в 
процессе развития высшие растения подвергаются воздействию сигна
лов двух типов: сигналы изнутри (например, так называемый пластид-
ный фактор), имеющие генетическое происхождение, и сигналы извне 
(свет, температура), относящиеся к средовым факторам (см. обзор 
[218]). Эти же две группы факторов существенно влияют и на геном
ную изменчивость в онтогенезе. Например, у. ячменя количество ДНК 
в половых клетках, зиготах и молодых эмбрионах зависело от специ
фики сорта и условий внешней среды [48], политенные хромосомы рас
тений обнаруживаются не только в некоторых ядрах определенной тка
ни, но и лишь в определенные годы [194], уровень клеточной полипло
идии в тканях вегетативных органов гороха и кукурузы разный у раз
ных сортов и гибридов и особо высоким уровнем полиплоидии отлича
ются гетерозисные гибриды [219]. Условия внешней среды могут при
водить и к весьма существенным генотипическим изменениям, имеющим 
в какой-то степени направленный характер и передающимся по наслед
ству. Растения с такими изменениями были названы генотрофами (см. 
[8, 203, 220—223]). Для нас особый интерес представляет здесь то, 
что при выращивании одного поколения растений в неодинаковых ус
ловиях возникающие стабильные генотрофы разнились друг от друга 
не только по ряду морфологических и биохимических признаков, но и 
по общему количеству ядерной ДНК, числу генов, кодирующих 25S, 
18S и 5S рибосомные РНК, для них установлена амплификация повто
ряющихся последовательностей ДНК, причем разные семейства оказа
лись не в равной мере чувствительными к воздействию, и при росте в 
отличающихся условиях явления имели различную степень выражен
ности. В результате условия внешней среды могут вызывать такие ге
номные изменения, при которых формируются органы, лучше приспо
собленные к данному окружению. 
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Показано, что процессы геномной изменчивости в онтогенезе регу
лируются генами (см. [18, 224—226]). Из вышеизложенного следует, 
что функционирование этих генов зависит, вероятно, как от внешних, 
так и от внутренних факторов (сигналов). Рассмотрим, каким путем 
может осуществляться эта регуляция. 

Установлено, что в онтогенезе растений в различных органах и тка
нях содержание, состояние, а также соотношение фитогормонов и инги
биторов и компетентность клеток к ним изменяются, регулируя в них, 
а также в соседних органах и тканях процессы дифференцировки и мор
фогенеза, а влияние экзогенных фитогормонов зависит от стадии онто
генеза [227—238]. При этом органы и ткани, клетки которых подверга
ются значительной геномной изменчивости в процессе их развития, 
особенно полиплоидизации, являются местом либо активного синтеза, 
либо накопления фитогормонов. Это показано, например, для тканей 
ряда репродуктивных органов [239], семядолей [235], плодов [240], 
клубней [241], подвеска [242,243] и др. 

На примере культивируемых клеток и тканей показано, что дедиф-
ференциация, дифференциация и соматический эмбриогенез индуциру
ются экзогенными фитогормонами (см., например, [244]). Изменяя со
отношение между фитогормонами в условиях in vitro, можно либо дли
тельно выращивать дедифференцированную ткань, либо вызывать фор
мирование корневых и стеблевых зачатков или закладку эмбриоидных 
структур. В то же время известно, что экзогенные фитогормоны — ци-
токинины, ауксины, гибберелины и, особенно, их синтетические анало
ги — существенно влияют на геномную изменчивость культивируемых 
клеток [245—254]. На примере каллусных тканей гаплопаппуса было 
показано, что, варьируя соотношение между ауксином и цитокинином в 
питательной среде, можно получить клеточные штаммы с преоблада
нием клеток того или иного уровня плоидности — диплоидного, тетра-
плоидного, октоплоидного [255]. 

Анализируя ряд изложенных и других сходных результатов, мы 
предположили, что функциональная и геномная изменчивость клеток 
в онтогенезе растений в значительной мере регулируется гормональным 
путем [17]. Имеющиеся в литературе данные других исследователей, а 
также последние наши результаты подтверждают эту гипотезу. Здесь 
следует упомянуть некоторые из них. В частности, было высказано мне
ние о том, что уровни эндополиплоидии в дифференцированных клетках 
находятся под сильным генетическим и гормональным контролем [70, 
200, 225], что дифференциация, управляемая гормонами, может быть 
опосредована изменениями ядерной организации [225], что соотноше
ние ауксинов и цитокининов меняется по длине меристемы корня, пере
ключая пролиферативную активность клеток на переход их к эндопло-
идии (см. [236]). Показано также, что экзогенные фитогормоны, такие 
как гибберелины, вызывают изменения ДНК, подобные наблюдаемым 
в онтогенезе растения [179], установлена способность гормонов оказы
вать влияние на качественный и количественный состав повторяющихся 
последовательностей ДНК [256], выявлено, что гормоны могут моду
лировать геномную изменчивость культивируемых клеток креписа, на
блюдаемую как на хромосомном, так и на молекулярном уровнях [257]. 
Следует также отметить, что у животных онтогенетическая полиплои
дия, как и уровень других геномных изменений, показывают гормональ
ную зависимость [258, 259]. 

У растений морфогенез регулируется в ряде случаев фоторецепто
рами, в частности, фитохромной системой посредством дифференциаль
ной экспрессии генов [260, 261]. Биохимически это может проявляться 
как сдвиг в соотношении фитогормонов и ингибиторов [229, 262—266]. 
Поэтому не исключено, что фитохромная система, управляя морфоге
незом гормональным путем, имеет отношение и к управлению геномной 
«изменчивостью в онтогенезе растения. Подтверждением этого предпо
ложения могут быть данные о различной плоидности дифференцирую
щихся клеток разных органов растений, в частности эпикотиля, выра-
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щиваемых в темноте и на свету, и о различном влиянии света с разной 
длиной волны на уровень плоидности дифференцирующихся кле
ток [78, 79]. 

Действие других внешних факторов, модулирующих геномную 
изменчивость, как правило, также сопровождается изменениями в со
держании и активности эндогенных гормонов. Эти факторы, по-видимо
му, являются триггерными механизмами, запускающими систему синте
за гормонов и, таким образом, стоящими у начала цепи регуляторных 
процессов (см., например, [267]). Наиболее показательны здесь резуль
таты, полученные на примере подорожника при его выращивании в ус
ловиях, близких к тем, которые приводили к образованию «генотро-
фов», описанных выше. Например, растения, культивировавшиеся на 
разбавленной питательной среде, содержали меньше цитокининов, чем 
таковые, выращиваемые в стандартных условиях. Перенос растений с 
полной питательной среды на разбавленную также вызывал снижение 
уровня гормонов в стеблях и корнях на 40 и 50 % соответственно. Уве
личение возраста растений, используемых в опытах, приводило к воз
растанию уровня изменений содержания эндогенных цитокининов [268]. 

Исходя из того, что гормональная система, в частности, ауксины и 
цитокинины, является интегрирующим и системообразующим фактором, 
а также основой иерархической организации всех структурных уровней 
функционирования растительных организмов (см., например, обзор 
[269]), и опираясь на изложенные выше данные, мы не видим сегодня 
альтернативы высказанному нами предположению о том, что гормо
нальная система регулирует геномную изменчивость клеток в онтогене
зе растений. Вероятнее всего, гормональная регуляция этих процессов 
опосредована. Экспрессия генов, ответственных за геномную изменчи
вость в онтогенезе, является, видимо, гормонозависимой. Синтез же 
гормонов и их переход в активную форму находятся под контролем ге
нов, регулируемых как внешними, так и внутренними факторами. 

Для окончательного вывода о механизмах обсуждаемого явления 
имеющихся данных недостаточно. Поэтому здесь не может быть дан 
однозначный ответ на поставленный вопрос. И все же его постановка 
была необходима, поскольку обсуждение явления геномной изменчиво
сти в онтогенезе растений, его возможных причин и механизмов прибли
зит нас к пониманию не только биологической значимости, но и осо
бенностей геномной изменчивости, наблюдаемой в растительных клет
ках при различных экспериментальных воздействиях. 

В. Л. Кунах 
ГЕНОМНА МШЛИВГСТЬ СОМАТИЧНИХ КЛ1ТИН РОСЛИН. 
1. МШЛИВЮТЬ ВОНТОГЕНЕ31 
Р е з ю м е 

Зроблено огляд л1тературних даних про геномну <мшлив1сть соматичних кл1тин в онто
генез! вищих рослин. Проанал1зовано явища ендоредуплжацп геному на р1зних стад1ях 
розвитку рослин, виб1рково1 реплшацп та деампл1ф1кацп, под1бшсть, в!дмшност1 та 
мехашзми геномно*1 мшливосп у р1зних рослин, функщональне значения та можлив1 
причини геномно!' мшливост1, а також регулящя iiiei* мшливосп. Особливу увагу звер-
нено на можливу ключову роль гормонально'! системи в регуляцп геномно!' мшливосп 
в онтогенез! вищих рослин. 

V. A. Kunakh 

GENOME VARIABILITY OF PLANT SOMATIC CELLS. 
1. VARIABILITY DURING ONTOGENESIS 
S u m m a r y 

Literature data concerning genome variability of higher plant somatic cells during onto
genesis were reviewed. Genome endoreduplication to occur at various plant develop
mental steps, differential replication and deamplification events, parallels and differen-
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ces of genome variability among various plants, functional implication and probable me
chanisms and reasons underlying genome variability as well â s its control were appre
ciated. Special emphasis was given to supposed key role of hormonal system in the ge
nome variability control during higher plant ontogenesis. 
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