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Геномная изменчивость соматических клеток растений. 
2. Изменчивость в природе 

Сделан обзор литературных данных о геномной изменчивости соматических клеток интакт-
ных растении в норме и после различных воздействий. Проанализированы явления встречаемо­
сти, причины появления и биологическое значение химерных имиксоплоидных форм, особенности 
геномной изменчивости гибридов, гаплоидов и полиплоидов, изменчивость при ранении, привив­
ках и других стрессовых воздействиях. Особое внимание уделено анализу возможных причин, ме­
ханизмов и путей регуляции этой изменчивости. Обосновывается ключевая роль гормональной 
системы в контроле и регуляции уровня и направленности геномной изменчивости соматиче­
ских клеток растений, генетической структуры клеточных популяций организма 

Введение. Изменчивость генома — фундаментальное свойство организмов 
(см., например, [1—3]). Накоплено много экспериментальных данных и по 
изменчивости генома растений, прежде всего числа хромосом, установлены 
основные факторы эволюции их кариотипа [4—6]. Показано, что эволюция 
растительных форм идет в значительной мере путем смены уровней 
плоидности на основе процессов полиплоидизации и деполиплоидизации в 
пределах биологически оптимального уровня плоидности (см., например, 
[7]). Наряду с фактом видового постоянства числа хромосом широко 
известна изменчивость их числа в онтогенезе, обнаруженная в ряде случаев 
и в меристематических тканях [8 ]. Происходит активное накопление 
данных о геномной изменчивости клеток интактных растений на молеку­
лярном уровне, начат критический анализ биологического значения измен­
чивости различных последовательностей ДНК (см. [9—11]). 

В предыдущей работе [8 ] был представлен обзор литературных данных 
об особенностях геномной изменчивости соматических клеток в онтогенезе 
высших растений, функциональное значение, возможные причины и меха­
низмы этой изменчивости. В настоящем обзоре приведен краткий анализ 
работ по геномной изменчивости соматических клеток различных растений 
в норме и после различных воздействий, сделана попытка установления 
возможных причин и природы этой изменчивости. 

Результатом геномной изменчивости, происходящей в соматических 
клетках, может быть возникновение организмов, в которых эта изменчи­
вость проявляется по-разному. Соответственно к таким организмам приме­
няются разные термины — мозаики или химеры. Однако у растений без 
генетического анализа определить принадлежность организма к той или 
иной группе далеко не всегда просто, вследствие чего нередко происходит 
путаница в терминах (см., например, [12]). В данной работе использована 
установившаяся для растений терминология, а именно: 

х и м е р ы — организмы, состоящие из идиотипически разных кле­
ток или клеточных систем; они бывают периклинальные (гапло-, ди-, 
трихламидные и т. д.), мериклинальные и секториальные; 
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м о з а и к и — организмы, содержащие наряду с нормальными 
генетически отличающиеся клетки и ткани, у которых они как бы переме­
шаны; 

м и к с о п л о и д ы — организмы, у которых смешаны полипло­
идные и неполиплоидные клетки (ткани). Частный случай мозаиков. К 
этому термину близок по смыслу термин п о л и с о м а т и я — 
одновременное наличие диплоидных и полиплоидных клеток v одной особи 
(см. [13]). 

Химеры. Вопросам химерности растений посвящен ряд фундаменталь­
ных монографий и обзоров (см. [12, 14, 15]), в которых весьма детально 
проанализировано это явление, встречающееся как в природе, так и после 
экспериментальных воздействий. Поэтому мы остановимся лишь на некото­
рых, по нашему мнению, наиболее показательных примерах, иллюстриру­
ющих этот феномен, его встречаемость, причины появления и биологиче­
ское значение. 

Химерные растения возникают в природе в результате спонтанных 
мутаций, а в опыте — после обработки мутагенами, колхицином, других 
воздействий, приводящих к появлению мутаций в соматических клетках, а 
также среди растений-регенерантов и в результате прививок, 

Прививочным химерам, состоящим из клеток привоя и подвоя, посвя­
щен ряд обзоров и сводок (см. [12, 14, 16, 17]), с момента публикации 
которых представления о таких химерах изменились мало. Поэтому мы 
детально на них останавливаться не будем, рекомендуя в случае необходи­
мости обращаться к названным фундаментальным работам. 

Естественные (спонтанные) хромосомные секториальные химеры впер­
вые были описаны М. С. Навашиным. В частности, он выявил в природе 
ди-тетрашюидную химеру у Crepis dioscoridis (цит. по [14]) и трисомно-
диплоидную — у Crepis tectorum [18]. Трисомно-диплоидная химера, по 
мнению автора, возникла в результате элиминации в некоторых клетках 
одной хромосомы. Позже были выявлены самые разнообразные цитологиче­
ские химеры, встречающиеся в природе у разных видов растений. Так, было 
описано спонтанно возникшее химерное растение чечевицы Lens culinaris 
линии L3991, у которого две ветки были триплоидными, а одна — 
гексаплоидной [19}, 

При анализе различных географических рас конопли Л. П. Бреславец 
установила, что у них клетки первичной коры корня тетраплоидны, а 
клетки осевого цилиндра диплоидны, т.е. ею впервые описаны естественные 
гаплохламидные периклинальные химеры [20}. Сходную картину наблюда­
ли у рода Citrus [21 ]. Периклинальные химеры в природе встречаются 
более часто, что объясняется, видимо, их большей стабильностью по 
сравнению с секториальными и мериклинальными химерами. Нередко они 
обнаруживаются среди сортов декоративных растений, размножаемых веге­
тативно. В частности, множество вариантов пластомных химер описано для 
Pelargonium zonale [22 ], с различной морфологией листьев — для 
Pelargonium graveolens [23 ]. Сорт Expansa variegata можжевельника 
Juniperus daurica является периклинальной химерой, у которой внешние 
ткани генотипически альбиносные, а внутренние состоят из хлорофиллонос-
ных клеток [24 ]. Ряд гаплоидных форм растений, в том числе пеларгонии 
Kleiner Liebling, или Thuja plicata «gracilis», могут формировать массу 
химерных форм как в результате спонтанных мутаций и возникновения 
диплоидных клеток, так и после обработки мутагенами [25, 26 ]. У Petunia 
hybrida частые мутации нестабильных генов приводят к появлению перик-
линальных химер. При этом, если действие гена проявляется в эпидермисе 
(например, ген An 1 окраски венчика), то его мутация вызывает изменение 
фенотипа растения, но не проявляется в потомстве, в других же случаях, 
когда мутации затрагивают спорогенные ткани, они наследуются [27]. 
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Периклинальной химерой является интродуцированный в США апельсин 
Shamouti, возникший более 100 лет тому от Beledi [28], а также растения 
Tamarix octandra, у которых клетки периблемы октоплоидные, а клетки 
периблемы и плеромы — триплоидные [29]. 

Представляют несомненный интерес химеры, описанные у винограда. 
Например, крупноягодные клоны сортов Рислинг рейнский, Шабаш, Мускат 
александрийский — химеры, у которых туника — диплоидна, а внутренние 
слои клеток — тетраплоидны. Среди промышленных насаждений винограда 
такие формы растений возникают спонтанно с частотой около 0,1 % [30]. 
Подобное явление описано и японскими исследователями для сортов Red 
Pearl, I shikar a wasa и Centennial [31 ]. 

Периклинальные химеры — нередкое явление у плодовых и ягодных 
культур, в частности у яблони. Айнст описал у яблони все типы возможных 
ди-тетраплоидных химер: 1) 2-4-4-4х, 2) 2-2-4-4х, 3) 2-2-2-4х. У химер 
первого типа диплоидным был только эпидермис, второго типа — эпидермис 
и внешняя часть коры, третьего — граница между диплоидными и тетрап-
лоидными тканями проходила по перициклу [32, 33]. Анализ собственных 
и литературных данных явлений химерности и полиплоидии у яблони и 
груши проведен и в работах других исследователей [34—40]. 

Периклинальной химерой является сорт малины без шипов Thornless 
Logan (Rubus ursinus * R. idaeus), у которого только наружный гистогенный 
слой L1 не способен образовывать шипы, тогда как внутренние слои L2 и 
L3 имеют такую способность [41 ]. Возникновение химер нередко наблюда­
ется и у гибридов крыжовника. Используя это явление, среди спонтанно 
возникших изменений у гибридного сорта Русский выделен новый сорт 
Русский желтый, представляющий собой периклинальную химеру [42 ]. 

Химеры нередко возникают у гибридных форм, в том числе у растений, 
размножаемых половым путем. Например, в популяции F2 после скрещива­
ния устойчивого к ржавчине сорта пшеницы Salzmunder Bartweizen с 
чувствительными сортами обнаружены химерные растения, у которых одна 
продольная половина листа была восприимчива к линейной ржавчине 
злаков (Puccinia graminis), а также к бурой ржавчине (P. recondita), a 
вторая половина — устойчивой. В некоторых случаях на листе чередовались 
полосы восприимчивой и устойчивой тканей [43]. 

Появляются химеры и при других экспериментальных воздействиях. 
Неоедко они обнаруживаются среди растений-регенерантов, полученных in 
vitro, например, у груши [40] и табака [44]. После обработки колхицином 
образуются преимущественно миксошгоидные растения. Реже возникают 
периклинальные и, особенно, секториальные химеры. Однако в процессе 
онтогенеза миксоплоидных растений мозаика химерности меняется, и в 
результате чаще всего обнаруживаются периклинальные химеры [45—47]. 
В дальнейшем нередко побеги «расхимериваются», но их нижняя часть 
состоит из полиплоидных тканей [47 ]. 

Расхимеривание свойственно и химерам, возникшим спонтанно. Наряду 
с периклинальными химерами, сохраняющими свои особенности при веге­
тативном размножении в течение сотни и более лет (описание таких химер 
имеется, например, в монографии [14]), описаны случаи исчезновения 
признаков химерности. Эти явления наблюдали для трихимер Pelargonium 
zonaie [22 ], апельсина Shamouti, размножаемого клонированием более 100 
лет [28 ], и др. Явление расхимеривания зависит от способа клонирования 
(размножения). Например, размножение корневыми черенками чаще при­
водит к расхимериванию, чем размножение другими органами [23, 38, 41 ]. 

В заключение следует отметить, что встречаемость химерных растений 
в целом невелика. В природе они могут возникать чаще всего в результате 
гибридизации, а также при механических повреждениях [14, 16, 48, 49]. 
Химеры — нередкое явление при прививках и некоторых других способах 
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вегетативного размножения. Возникают они также при обработке мутагена­
ми, полиплоидогенами и др. воздействиях (см. [12, 50]). Образующиеся при 
этом химеры, в том числе цитологические, более широко распространены у 
растений, размножаемых вегетативным способом, так как лишь при этом 
способе размножения химерность может сохраняться в течение большого 
числа поколений. При половом размножении возможно наследование хи-
мерности, возникающей при нестабильности аллелей, обусловленной в ряде 
случаев наличием подвижных генетических элементов. Наследование при­
знаков, кодирующихся такими генами, не подчиняется менделевским зако­
нам, и описано оно как нестабильная мутация, например, как мутация 
пигментации зерновок у сорго сорта Calico [51 J. Химеры, особенно перик-
линальные как более стабильные, обладая рядом хозяйственно важных 
преимуществ, представляют интерес для возделывания многих растений, 
прежде всего, вегетативно размножаемых и многолетних садовых и овощ­
ных культур [49]. Они часто выращиваются как декоративные растения. 
Показано преимущество растений-диплоидов с полиплоидным эпидермисом 
по сравнению с диплоидами и тетраплоидами того же происхождения у 
картофеля (политегментный эффект). Сходное явление обнаружено у ябло­
ни, лилии, гвоздик, у садовой и чилийской земляники и у других культур 
[52, 53]. Однако целенаправленные поиски в природе цитологических 
химер и их экспериментальное получение ведутся недостаточно интенсивно. 
Это обусловлено, видимо, сложностью как их идентификации, так и 
длительного сохранения в культуре. 

Миксоплоиды. Б. Немец [54, 55] описал у Allium coeruleum явление, 
названное и м м и к с о п л о и д и е й . В настоящее время — это 
широкоупотребляемый термин, означающий наличие и сосуществование в 
одной ткани, помимо диплоидных, клеток других уровней шюидности, в 
частности полиплоидных. 

На сегодня накоплено огромное число экспериментальных данных, 
свидетельствующих о том, что для растений миксоплоидия — скорее 
правило, чем исключение. Она характерна для многих дикорастущих и 
культурных растений, произрастающих как в природе, так и в условиях 
эксперимента. Мы рассмотрим лишь некоторые, с нашей точки зрения, 
наиболее характерные работы, в которых приведены данные о миксоплои-
дии при изучении преимущественно меристематических тканей разных 
видов растений. 

Миксоплоидия в природе была описана в корневой меристеме Narcissus 
refiexus [56 ], Allium sativum [51—59 ], в пяти из 27 таксономических групп, 
принадлежащих к 10 родам и охватывающих 6 триб семейства Агасеае [60], 
и даже у многих родов хвойных, которые считаются растениями со 
стабильным кариотипом (см., например, [61 ]). При этом частота клеток с 
отличным от диплоидного числом хромосом и уровень их шюидности 
бывают весьма разными. Рассмотрим это на некоторых конкретных приме­
рах. 

У коммерческого сорта ОД-19 лимонного сорго Cymbogon flexuosus 
(2п в 20) практически все из 50 изученных клонов, и особенно их семенное 
потомство, были миксоплоидными. В кончиках корней этих растений 
примерно у 33 % клеток была установлена гипоплоидия, и число хромосом 
в них варьировало от 8 до 20 [621 В корневой меристеме люцерны 
хмелевидной (диплоидный вид, 2л = zx = 16) обнаружено от. 5 до 10 % 
гаплоидных клеток, а у люцерны северной (тетраплоид, 2п - 4х -= 32) — 
10—15 % диплоидных клеток [63]. Среди проанализированных 25 сеянцев 
Haplopappus gracilis (2п ~ 4) было выявлено два, состоящих из диплоидных 
и гаплоидных клеток. У одного из них гаплоидные клетки составляли 
77,4 %, а у другого — 1,5 % [64]. У малины сорта Новость Красноярска 
отмечена ди-тетраплоидная миксоплоидия при доле тетраплоидных клеток 
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более 30 % [65]. Среди растений перца Capsicum annuum (сорт LCA 250) 
обнаружен миксоплоид, морфологически не отличающийся от нормальных 
диплоидных растений, но в материнских клетках пыльцы (МКП) которого 
диплоидные клетки составляли 64,7 %, а тетраплоидные — 35,2 % [66]. У 
восьми растений проса Pennisetum americanum (2n ~ 14) обнаружена 
миксоплоидия в МКП, где наблюдали в одном и том же пыльнике, цветке, 
соцветии одного и того же растения следующие уровни плоидности: гаплоид 
— диплоид, диплоид — тетраплоид, гаплоид — диплоид — анеуплоид, 
диплоид — тетраплоид — анеуплоид [67 ]. В меристеме верхушек побегов и 
корней нормального растения чины Lathyrus sativus сорта LCD-1 при 2п = 
= 2х - 14 отмечен широкий размах по числу хромосом — от 3 до 14 [68]. 
При анализе кончиков корешков 11 видов рода Leucanthemum установлено, 
что L. subglaucum и L. pachyphylum представляют собой миксоплоидные 
варианты с преобладанием клеток с диплоидным набором хромосом [69 ]. У 
лекарственного растения Costus speciosus, произрастающего в условиях 
влажного климата тропиков Индии, обнаружено наличие диплоидных, 
триплоидных и тетраплоидных рас, при этом диплоидные и тетраплоидные 
растения были миксоплоидными, содержащими, в частности, триплоидные 
клетки [70]. Изучение трех видов Impatiens (также из Индии) показало, 
что они являются миксоплоидными: у / . balsamina и /. oppositifoha 
наблюдали диплоидные и тетраплоидные клетки, а у / . cuspidata плоидность 
клеток варьировала от 2х до 14х [71 ]. 

Особый интерес представляют данные, полученные разными авторами 
при изучении как дикорастущей, так и окультуренной облепихи. Впервые 
миксоплоидия у облепихи была установлена А. Т. Араратян еще в 1940 г. 
при анализе проростков из семян, собранных в Армении с дикорастущих 
кустарников. Встречающиеся в кончиках корней тетраплоидные клетки, как 
отмечает автор, не составляли особого сектора, а были разбросаны по длине 
и толщине вместе с нормальными диплоидными, образуя «мозаичную 
химеру» [72]. В дальнейшем было показано (табл. 1), что миксоплоидия 
свойственна многим расам и эколого-морфологическим формам облепихи 
[73, 74], присуща она также полиплоидным формам [75, 76]. Миксоплои­
дия имеет место в меристеме как зародышевых корешков, так и в меристеме 
корешков от воздушных отводков [77 ], в то время как в меристеме боковых 
и придаточных корешков она не наблюдалась [76]. Меристема зародышевых 
корешков состоит, как было показано и в цитируемой выше работе 
Араратян, только из диплоидных и тетраплоидных клеток; клеток с много­
кратно удвоенными наборами, а также клеток с анеушюидными числами 
хромосом авторы не обнаружили [76, 77 ]. У некоторых растений облепихи 
обнаружена особая склонность к частому образованию полиплоидных кле­
ток, которая, по мнению авторов, обусловлена филогенетически [77 ]. 

Спонтанное увеличение числа хромосом отмечено также в соматиче­
ских клетках кукурузы [78], сахарной свеклы [79], винограда [80, 81], 
кедра Pinus sibirica [82 ]. Миксоплоидные формы, состоящие из диплоидных 

Таблица 1 
Числа хромосом в соматических клетках облепихи (2п "24) (по 173]) 

Эколого-географи-
ческие формы 

облепихи 

Изучено 
метафаз, 

шт. 

Из них с числом хромосом, % 
\ 

12 | 18 24 30 36 1 48 21 , 23 , 27 

Алтайская 87 13,8 31,0 39,0 5,8 5,8 — 4,6 
Саянская 212 1,9 24,1 57,5 6,6 1,4 1,9 6,6 
Кавказская 23 — 26,1 65,2 8,7 — — — 
Среднеазиатская 6 16,6 33.2 50,2 — — — — 
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и тетрашюидных, из диплоидных и гаплоидных, из диплоидных и анеупло-
идных клеток, обнаружены среди сеянцев ряда хвойных, в частности, у 
сосен Pinus silvestris и P. sibirica [83—85]. Свойственна миксоплоидия 
березе обыкновенной Веіиіа pendula [86], особо ценным экземплярам 
карельской березы, а также устойчивым к острому дефициту влаги экзем­
плярам вяза приземистого [87]. При анализе образцов ткемали Prunus 
divaricata, собранных в различных районах Западной Грузии, выявлена 
высокоплоидная форма, состоящая из клеток, содержащих 42, 50, 59, 84 и 
96 хромосом при 2л? * 16 [88 ]. У Cofea arabica (2п - 44) встречались клетки, 
содержащие 88 хромосом, а у Cofea rohusta (In = 22) до 10 % составляли 
клетки, содержащие 40 и 44 хромосомы [89]. В меристеме ряда растений, 
например, у володушки серповидной Bupleurum falcata [90 ], нута полевого 
Cicer arietinum [91 ], кубинского лесообразующего вида с ценной древесиной 
Hibiscus eiaius [92 ] , Crepis pannonica [93, 94] , сои [95], квинои 
Chenopodium guinoa — пищевого растения, вытесняющего в экстремальных 
УСЛОВИЯХ высокогорья Анд пищевые злаки [96 ], разных сортов инжира [97 ], 
подсолнечника [98], сортов и клонов сахарного тростника [99—103], форм 
лаванды [104], у мятлика лугового [105, 106], у многих видов родов Tulip a 
[29, 107] и Solarium [108], у томата сорта Bolivar [109], у лютика 
ползучего |110, 111], у апомиктичных видов одуванчика Taraxacum [112] 
и ряда других вегетативно размножаемых и апомиктичных видов растений 
миксоплоидия с высокой частотой анеуплоидных клеток — явление, широко 
распространенное. В табл. 2 приведены данные по миксоплоидии у лютика 
как пример подобного явления. 

Таблица 2 
Частота клеток с различным числом хромосом в меристеме корейское лютика ползучего, % 
(nofJIOJ) 

| Число хромосом 

"1скит ! 7ь і Т і ж, І й і Т і ТТ~ 
1 І і і і і 

(2я-16> 43,0 17.0 12,0 6,0 18,0 4,0 
<2л«24> — — — 27,0 70,0 3.0 

Существует мнение, что полиплоидия, в том числе и миксоплоидия, 
встречается чаще и уровень ее выше у представителей семейств с мелкими 
хромосомами [113]. С другой стороны, накоплено немало данных о том, что 
значительная доля миксоплоидных форм — это гибриды (см. [114]). Судя 
по некоторым данным, миксоплоидия особенно свойственна гетерозисным 
гибридам [115]. Возможно, благодаря гетерозисному эффекту ряд миксо­
плоидных форм и имеет преимущественное распространение в природе, 
особенно в неблагоприятных условиях вырашивания, поэтому миксоплоидия 
присуща ряду высокопродуктивных коммерческих сортов в описанных выше 
случаях. 

Гибридным происхождением как одной из возможных причин авторы 
объясняют наличие нарушений митоза, например, у садовой разновидности 
алоэ [116], появление миксоплоидов в популяции Betula oycoviensis [117], 
миксоплоидию с широким размахом изменчивости по числу хромосом у 
канареечника Phalaris aquatica и P. arundiaceae [118, 119]. Поскольку 
известно, что гибридизация и полиплоидия вызывают нарушение генетиче­
ского баланса [48, 120], то, вероятно, в таких организмах нарушен 
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внутриклеточный и внутритканевый гомеостаз, в особенности в первых 
поколениях. Это может приводить к значительному усилению мутабильно-
сти соматических клеток [121, 122] и, как к одному из следствий,— к 
миксоплоидии. 

Спонтанная гибридизация и полиплоидия — широко распространенные 
явления у высших растений [7, 123—126]. Встречается гибридизация в 
природе и у генетически детерминированных самоопылителей, например у 
пшеницы, и не только внутривидовая (см. [127]), но и межродовая, в 
частности, у пшеницы с эгилопсом [128]. Учитывая изложенное, а также 
то, что многие культурные растения являются гибридами и полиплоидами 
[7, 113, 114, 124, 129], рассмотрим геномную изменчивость этих форм. 

Гибриды и полиплоиды. В растительном мире экологический успех во 
многих случаях обусловлен гибридизацией и появлением полиплоидных 
форм [130]. В целом около 70 % видов растений полиплоидны, при этом 
преобладает аллополиплоидия. Кроме того, у ряда видов описаны внутриви­
довые и даже внутрисортовые полиплоидные серии, особенно часто они 
встречаются у злаков и среди культивируемых форм декоративных растений 
[131 —134]. Например, многие виды пастбищных трав формируют полипло­
идные комплексы, у них обнаруживается высокая частота анеуплоидов и 
растений с нечетным уровнем плоидности, многие из них являются сегмен­
тными аллополиплоидами. Поддерживается такая структура популяции 
сочетанием как половой, так и апомиктической форм размножения (см., 
например, [135, 136]). 

Один из механизмов поддержания подобной гетерогенности в природе 
был продемонстрирован на примере лекарственного растения Costus spe-
ciosus. В Индии этот дикорастущий вид содержит в популяциях диплоиды, 
триплоиды и тетраплоиды. В МКП диплоидов с частотой 7,9—13,8 % 
отсутствует цитокинез, что приводит к образованию диплоидной пыльцы. В 
результате в половом потомстве, полученном даже при самоопылении 
диплоидных растений, возникают триплоиды и тетраплоиды [137]. 

В то же время установлено, что гибридное и полиплоидное состояние 
генома сопровождается повышенным уровнем его нестабильности. Рассмот­
рим это на конкретных примерах. 

Высокий уровень хромосомной изменчивости наблюдается у полиплоид­
ных форм растений, полученных при использовании полиплоидогенов. В 
таких растениях в С0 число полиплоидных митозов со временем уменьша­
ется и в результате нередко формируются диплоидные растения [138]. В 
потомстве полиплоидных организмов, получаемых в ряде случаев все же в 
достаточном количестве, отмечается явление «реверсии плоидности», прояв­
ляющееся в возникновении диплоидных соматических клеток и гаплоидных 
гамет, а также появление клеток иных уровней плоидности, в том числе 
гаплоидных и анеуплоидных [138—140]. Например, среди колхиплоидов 
смородины и их семенного потомства Н. П. Чувашина [141 ] выделила два 
типа растений. У одних преобладали тетраплоидные клетки (4л = 32), 
наряду с которыми с частотой до 17 % встречались гипотетраплоидные с 
числом хромосом от 24 до 31 и гипертетраплоидные (41—42 хромосомы). 
Растениям второго типа была свойственна более выраженная миксоплоидия: 
в соматических тканях встречалось до 82 % клеток с уменьшенным и, 
реже,— с увеличенным по отношению к модальному числами хромосом. В 
частности, при An = 32 у таких растений 19,5 % клеток имели от 7 до 15 
хромосом, 4 % клеток были диплоидными (2п = 1 6 ) , в 56 % клеток 
находили от 17 до 31 хромосомы, до 3,2 % клеток содержали 37, 39, 45 и 
58 хромосом. Основной причиной этого явления автор считает нарушения в 
митозе (отставание, сегрегация, слипание, неравномерное расхождение 
хромосом, расщепление веретена, цитомиксис и др.), частота которых у 
растений первого типа была равной 10,7 %, у растений второго типа — 
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54,1 %. Сходные результаты были получены также на хлопчатнике [142], 
сахарной свекле [143] и других растениях. 

Нестабильность числа хромосом в соматических тканях, в том числе 
явление «реверсии плоидности», наличие МКП с редуцированным числом 
хромосом установлены у естественных полиплоидных форм растений, а 
также у экспериментальных полиплоидов и других видов растений, напри­
мер, у ряда видов Agrostis, Potentilla, Triticum [144], Medicago [145], у 
тетраплоидов кукурузы [140, 146], у некоторых орхидей [147] и целого 
ряда других. Следует, однако, отметить,что миксоплоидия после обработки 
полиплоидогеками у разных видов растений проявляется по-разному. На­
пример, по данным Бреславец [138], у полиплоидных форм ржи, получен­
ных как в результате облучения рентгеновскими лучами, так и после 
обработки колхицином, уже ко второму поколению миксоплоидия исчезает. 
В то же время в корнях тетрашюидных форм левкоев второго и третьего 
поколений все чаще наблюдаются рассеянные по всему корню диплоидные 
клетки. Такое же явление наблюдается и при вегетативном размножении. 
Например, в опытах Колонтаева [148] миксоплоидия, индуцированная у 
яблони Н-нитрозо-г^-метилмочевиной, сохранялась в течение четырех веге­
тативных поколений. При этом соотношение клеток разной плоидности 
(диплоидные — более 50 %, гиподиплоидные — 7—30 %, триплоидные — 
до 30 %) было стабильным в течение всего опыта. 

Одним из механизмов появления клеток с уменьшенным числом хромо­
сом, т.е. «развала» полиплоидного ядра, является «гипополиплоидный рост», 
открытый Сидоровым и Соколовым в 1963 г. [149]. Это явление, при 
котором происходит лизис отдельных хромосом и даже ядер с сильным 
нарушением хромосомного баланса. Гипополиплоидный рост может быть 
источником появления в соматических тканях клеток с любым числом 
хромосом: п, Зп, 5п, 6я, In и т.д. и даже анеушюидных и безъядерных 
клеток. Все эти последствия, по мнению авторов, возникают в результате 
одного акта — блокады веретена деления. 

У автотетраплоидной формы посевной гречихи Сахаровым [150] было 
установлено погеномное уменьшение хромосомных наборов. Одной из воз­
можных причин последнего, как считает автор, может быть соматическая 
редукция, возникающая на основе мейозоподобных делений в клетках 
соматических тканей. Такое же явление Сахаровым с соавт. [151 ] обнару­
жено в соматических клетках полиплоидов кавказской ромашки. Авторы 
отмечают, что в основе погеномного расхождения, помимо соматической 
редукции, может лежать и иной механизм, так как у этого растения было 
отмечено и другое явление — погеномное увеличение исходных хромосом­
ных наборов. 

Изменение числа хромосом в меристематических тканях в процессе 
онтогенеза полиплоидных растений можно продемонстрировать на примере 
работы, выполненной на полиплоидных формах редиса [152]. У триплоид-
ных растений около месяца идет «бесплодное» цветение, так как цветки 
опадают и стручки не образуются, в дальнейшем идет массовое образование 
стручков. Цитологический анализ побегов, на которых образуются стручки, 
выявил их химерную природу: клетки содержали диплоидные и триплоид­
ные числа хромосом. Подобное изменение числа хромосом отмечали в 
онтогенезе октоплоидных и гексаплоидных растений, в молодых побегах 
которых к концу вегетации появлялись клетки с тетраплоидным и диплоид­
ным числами хромосом. Наиболее вероятным механизмом такой саморегу­
ляции числа хромосом автор считает соматическую редукцию. 

Позже у тетра-, гекса- и октоплоидных форм люцерны были обнаруже­
ны митотические деления, напоминающие мейоз. Частота клеток, делящих­
ся подобным образом, зависела от степени плоидности материала и колеба­
лась в пределах 0,26—3,13 % [145]. В дальнейшем подобные явления, 
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подтверждающие реальность соматической редукции числа хромосом, опи­
санной впервые у львиного зева в 1936 г. Стейном (цит. по [150|), были 
показаны для многих видов растений, и на сегодня это достаточно подтвер­
жденный факт (см., например, |153|) . 

Несомненный интерес представляет геномная изменчивость соматиче­
ских клеток плодовых и ягодных культур, большинство которых является 
гибридами и полиплоидами. Среди этих культур часто встречаются не 
только химерные, но и миксоплоидные формы. В частности, нестабильность 
числа хромосом отмечена в меристеме почек яблони сорта Пармен белый 
зимний |1541. У яблони сорта Креб Кола, считавшегося тетраплоидом, в 
соматических тканях обнаружены наряду с тетраплоидными диплоидные, 
триплоидные, пентаплоидные и анеуплоидные клетки [155]. Встречались 
миксоплоиды и в потомстве этого сорта, а также среди сеянцев от 
скрещивания его с другими сортами и формами яблони, в том числе и с 
диплоидными сортами. Например, при скрещивании Кола * Кола среди 
сеянцев обнаружено 6,2 % миксоплоидов, среди потомства Кола х яблоня 
Недзвецкого было 4 % миксоплоидов |156| . Миксоплоиды выявлены также 
среди гибридов от скрещивания диплоидных и триплоидных сортов яблони 
|35, 157 |, среди сеянцев от скрещивания Malus sieboldii с тетраплоидными 
формами [158]. В табл. 3 приведен один из примеров такой миксоплоидии 
у яблони. 

Миксоплоидные организмы обнаружены среди некоторых сортов череш­
ни [159|, у отдаленных гибридов сливы, полученных в результате как 
искусственной, так и спонтанной гибридизации [1601, у спонтанных гибри­
дов между алычой и абрикосом [161 |, среди гибридов крыжовника с черной 
смородиной [162|. Митотическая нестабильность хромосом широко распро­
странена и у вишне-черешневых гибридов |159, 163—166| независимо от 

Таблица 3 
МиксоплоиОия у проростков, полученных после скрещивания диплоидных и триплоидных 
сортов яблони (по /157j) 

Число хромосом 
R ризных клетках 

Число проростков при і крещиваниях 

Зл х 2 л 2л * Зл Зп х Зл 

28—34 
28—51 
30—34 
32—51 
34 
34—36 
34—38 
34—40 
34—43 
34—45 
34—47 
34—51 
34—68 
3 4 - 8 5 
37 
37—51 
38 
38—46 
40—41 
41—42 
40—45 
45—51 
51 
51 — 102 
68—114 
Всего изучено растений 

1 
1 

25 

2 
3 
6 
3 
2 
3 
3 
2 
1 
1 
1 

14 
2 

61 21 

1 

2 

1 
2 

25 
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уровня их плоидности и фертильности. При этом миксоплоидия чаще 
встречается и сильнее выражена у гибридов с нечетным числом геномов, т.е. 
у триплоидов и особенно у пентаплоидов [159]. 

Высокая частота нарушений митоза в археспориальной ткани, миксоп­
лоидия в МКП, наличие МКП с редуцированным числом хромосом наблю­
дались в археспориальной ткани гибридов Oryza sativa*0. perennis [167], 
Lollium perenne x Festuca pratensis [168], у многолетних пшенично-ржано-
пырейных гибридов Державина [169], у амфидиплоидов Triticum turgidum 
var. nigrobarbutum x Aegilops [170]. Наличие МКП с редуцированным 
числом хромосом описано также у таких природных аллополиплоидов, как 
Triticum aestivum [171], Rubus [172], и у других видов [144]. 

Установлено, что одной из основных причин возникновения анеуплоид-
ных гамет являются нарушения клеточных делений в процессе премейоти-
ческих митозов [144, 173—176]. Однако миксоплоидия обнаруживается, 
например у тритикале, и на более ранних стадиях онтогенеза, она свойст­
венна уже первичным корешкам, значительно возрастая в адвентивных 
корнях [177]. В наших опытах при изучении уровня плоидности растений 
табака Nicotiana tabacum, вводимых в культуру in vitro, было установлено, 
что некоторые из них являются миксоплоидами. При этом в корешках 
10-дневных проростков, кроме диплоидных, встречались клетки с преиму­
щественно редуцированным (вплоть до половины гаплоидного) числом 
хромосом: иногда встречались клетки, содержащие 12 хромосом при 2п = 48 
(табл. 4). 

Рядом исследователей выделена большая группа миксоплоидов среди 
пшенично-пырейных амфидиплоидов [178—180] (см., например, табл. 5). 
Объединение хромосом пшеницы и ржи в одной клетке, по некоторым 
данным, нарушает их функции сильнее, чем объединение хромосом пшени-

Таблица 4 
Частота клеток с различным числом хромосом в корешках 10-дневных проростков табака 
сорта Самсун (2п = 48), % 

Число 
изученных 
проростков 

Число 
изученных 

метафаз 

Число хромосом 

< 24 24 < 48 48 > 48 

30 258 3,1 24,0 2,7 69,8 0,4 
30 174 2,3 9,8 11,5 74,7 1,7 

Примечание. Проростки выращены в чашках Петри в водопроводной воде из семян от двух 
растений. Семена хранились в комнатных условиях в течение двух лет. 

Таблица 5 
Частота миксоплоидных растений у пшенично-ржаных и неполных пшенично-пырейных 
амфидиплоидов (по [178]) 

Амфидиплоиды 
Число 

изученных 
растений 

Миксоплоиды 

Число % 
Число 

хромосом 

Пшенично-ржаные 
Н34АД 15 13 86,7±8,8 12—56 
31АД72 29 22 75,8±7,9 20—56 

Пшенично-пырейные 
Многолетка-2 9 1 11,1 ±10,4 9—56 
ППГ-822 24 1 4,2±4,1 19—64 
ППГ-827 38 1 2,6±2,5 54—56 
ППГ-829 14 2 14,2±9,3 25—56 
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цы и пырея [181, 182]. Возможно, поэтому у некоторых форм пшенично-
пырейных гибридов нарушений митоза в соматических клетках выявить не 
удалось [182, 183 ]. Следует, однако, отметить, что и у тритикале канадской 
селекции в митозе, в отличие от мейоза, нарушений было мало [184]. Но 
такие случаи — скорее исключение, чем правило, особенно в первых 
поколениях гибридов. 

Миксоплоиды встречались в Ft 42-хромосомных ржано-эгилопсных 
амфидиплоидов [185], в F2 спонтанно возникших 56-хромосомных эгилоп-
со-пшеничных амфидиплоидов [186], в потомстве от самоопыления пше-
нично-пырейно-ржаных амфидиплоидов [187], у клонов сорго-гумаевого 
гибрида [188 ], в потомстве от опыления кукурузо-трипсакумных апомиктов 
пыльцой кукурузы [189, 190], в F, гибридов Mentha piperita* М. arvensis 
var. piperascence [191 ], у простых и двойных межвидовых гибридов хлоп­
чатника Gossipium barbadense * G. hirsutum [192]. У гибридов Nicotiana 
rustica x N. glauca и N. debneyi x N. umbratica миксоплоиды возникали в 
течение ряда поколений, в том числе и после обработки их колхицином 
[193, 194]. 

Установлено, что у гибридов рода Triticum миксоплоидия распростране­
на не только при межродовых (см. также [195]) и межвидовых скрещива­
ниях [196, 197], но и при внутривидовом отдаленном эколого-географиче-
ском скрещивании [198]. 

У многих гибридов семейства злаковых, где проведено наибольшее 
число отдаленных скрещиваний, наблюдается спонтанное возникновение 
амфидиплоидов. Из межродовых гибридов это явление обнаружено у 
Festuca rubra х Lollium perenne, Haynaldia x Triticum, пшеница * эгилопс, 
эгилопс х пшеница и в наибольшем количестве как закономерное явление 
— у гибридов пшеницы с рожью [186, 199, 200]. Сходное явление было 
отмечено и у других форм, например, у гибридов Triticum turgidum x 
х Aegilops squarrosa, у ржано-эгилопсных гибридов [195, 201], у гибридов 
красной и черной смородины [202 ], у гибридов Pennisetum typhoides x 
х P. orientate [203 ], Brassica campestris х В. oleracea [204 ], у растений, 
полученных от обратного скрещивания Nicotiana glauca x N. langsdorfii x 
х N. langsdorfii [48 ]. Такие случаи наблюдались Костовым и в других 
обратных скрещиваниях Nicotiana. Спонтанная аллополиплоидия при отда­
ленной гибридизации происходит также у кустарниковых и древесных 
растений, например, у винограда [205 ] и грецкого ореха [206 ]. 

Таким образом, в соматических клетках в ряде случаев отмечено 
спонтанное умножение хромосомных наборов. Первый пример такого умно­
жения был описан у рода Primula при скрещивании P. floribunda (n = 9) и 
P. verticillata (п = 9), когда у стерильного гибрида с 2п = 18 возник 
фертильный с константными признаками побег с 2п = 36, от этого побега 
была получена новая форма, названная P. kewensis (цит. по [207]). В 
дальнейшем это явление было названо балансирующей спонтанной поли­
плоидией [201 ]. Однако в случае спонтанной полиплоидии, в результате 
которой гибрид становится фертильным, неясно, происходит ли регуляция 
случайно или же она является следствием «регулирующих усилий» организ­
ма, т.е. итогом происходящих в организме физиологических процессов, 
приводящих к данной регуляции [139]. Одним из механизмов таких 
«регулирующих усилий» могло бы быть наличие генетических локусов, 
определяющих, например, блокирование цитокинеза и активирующихся 
или мутирующих при отдаленных скрещиваниях, как это описано при 
формировании диплоидных яйцеклеток у гибридов картофеля [208 ]. 

Нарушения митозов и нестабильность числа хромосом в соматических 
тканях настолько присущи отдаленным гибридам, что их частота может 
использоваться как один из критериев гибридного происхождения разновид­
ностей растений [117, 119, 209]. В результате таких нарушений может 
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происходить не только удвоение гибридного генома, описанное выше, но и 
элиминация хромосом одной из родительских форм гибрида, развал слож­
ного гибридного ядра на простые геномы. Например, при гибридизации 
амфидиплоидов Triticale (2п = 42) х Agrotriticum (2/г = 70) в мейозе часто 
встречались многоядерные клетки-синцитии с 2—13 ядрами. Эти ядра 
делились независимо друг от друга. Авторы [210] предполагают, что это 
явление — результат развала сложного гибридного ядра на простые геномы. 

А. Ф. Шулындин [211], длительное время работавший с тритикале, 
считает, что изменчивость у гибридов отдаленных скрещиваний обычно 
проходит в форме расщепления на исходные виды или бурного мутацион­
ного процесса. При помощи отдаленной гибридизации можно расщепить 
ядро сложного генома эволюционно старых видов. Автор приводит пример, 
когда в скрещиваниях мягкой пшеницы с рожью вычленяются пшеничные 
растения вида Triticum dicoccum. Он объясняет это расщеплением ядра 
клетки Т. aestivum (геном ААВВДД) и вычленением из него ядра с геномом 
AJAJBJB, . Подобное явление наблюдали также у гибридных сортов вишни 
[212]. 

Элиминация хромосом одной из родительских форм гибрида — неред­
кое явление. Впервые этот феномен был установлен в опытах Карпеченко с 
редечно-капустными гибридами, где наблюдалась элиминация хромосом 
редьки в цитоплазме капусты [213]. Позже было показано, что у разных 
гибридов элиминация хромосом одного из родителей идет с разной скорос­
тью — от нескольких клеточных делений после оплодотворения, как, 
например, у гибридов пшеница х маис [214] или у ряда межвидовых 
гибридов ячменя (см. ниже), до нескольких поколений. Например, в F2 и F3 
амфидиплоидных гибридов сои Glycine max x G. tomentella все растения 
содержали 40 хромосом, как у G. max |215]. У гибрида красной и черной 
смородины гаплоидный побег был обнаружен в F2 [202 ], элиминацию 
хромосом наблюдали также у тритикале [180, 216, 217 |, у пшенично-пы-
рейных [179] и пшенично-пырейно-ржаных гибридов [1871, У межвидовых 
гибридов хлопчатника [218, 219]. Показано, что у тритикале анеуплоиды 
гексаплоидных форм лишены хромосом как ржи, так и пшеницы, тогда как 
у октоплоидных тритикале анеуплоидия обусловлена потерей хромосом 
пшеницы [220]. По другим данным, как у октоплоидных тритикале [216], 
так и у гексаплоидных [221 ] элиминируются главным образом хромосомы 
ржи. В потомстве гибридов между твердой пшеницей и неполными пшенич-
но-элимусными амфидиплоидами идет активное «очищение» популяции от 
хромосом и даже от их частей (телоцентриков) элимусного генома, и уже в 
F3 в популяции находятся в основном 28-хромосомные растения [222]. У 
гибрида Nicotiana suaveotens x N. glutinosa элиминируются хромосомы 
N. glutinosa, а у гибридов N. tabacum х N. plumbaginifolia установлена 
элиминация хромосом N. plumbaginifolia, одним из механизмов которой был 
хромосомный цикл «разрыв — слияние — мост» [223 ]. 

Особенно впечатляющие результаты были получены при гибридизации 
Hordeum vulgare х я . bulbosum [78 ]. Оказалось, что хромосомы Я. bulbosum 
элиминируются в течение первых митозов гибридных тканей зародыша. 
Обычно за одно деление терялось до трех хромосом. Элиминация почти 
заканчивается во всех делящихся клетках в зародыше и эндосперме на 5-й 
день после опыления [224, 225 ]. В результате при скрещивании диплоидных 
форм этих видов формируются гаплоидные зародыши [224, 226, 227 ], при 
скрещивании тетраплоидных — диплоидные зародыши Я. vulgare, при 
скрещивании диплоидного Я. vulgare с тетраплоидным Я. bulbosum обычно 
возникают стабильные триплоидные гибриды [226, 228 ]. Таким образом, 
при скрещивании указанных видов стабильными оказываются гибриды с 
соотношением геномов Я. vulgare и Я. bulbosum 1 : 2 [226]. Обусловлено 
это, видимо, тем, что хромосомы Я. bulbosum содержат гены, которые, 
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будучи в диплоидном состоянии, способны подавлять действие таковых, 
находящихся в гаплоидном состоянии и вызывающих элиминацию хромосом 
Н. bulbosum генов Н. vulgarе [225, 229 j . В последнее время показано, что 
способность к образованию гаплоидов в таких вариантах скрещивания 
является сложным наследуемым признаком и его проявление зависит от 
генотипа зародыша f230 ]. Сходные явления установлены и при скрещива­
ниях других видов ячменя (231, 232). 

При скрещивании Hordeum vulgare * Secale cereale происходит элими­
нация хромосом ржи, в результате были получены гаплоиды ячменя [233], 
а при скрещивании Hordeum bulbosum * Triticum aestivum> Т. aestivum * Я . 
vulgare получены гаплоидные формы пшеницы [234—237 ]. В изученных 
вариантах скрещивания оплодотворение растений проходило, как правило, 
нормально, цитологическим механизмом возникновения гаплоидов является 
элиминация хромосом одного из родительских видов в процессе развития 
зародыша. Другие примеры и механизмы редукции числа хромосом изложе­
ны в ряде обзоров и монографий (см., например, [78]), поэтому на них мы 
останавливаться не будем. 

Изложенное дает возможность заключить, что элиминация хромосом — 
это довольно общее явление при скрещиваниях между растительными 
видами, причем преимущественно элиминируют специфические хромосомы 
или гены. Наиболее яркие случаи элиминации используют для получения 
гаплоидов не только в скрещиваниях с ячменем, но и при других вариантах 
скрещиваний. Например, описано получение гаплоидных растений мягкой 
пшеницы при скрещивании пшеница * кукуруза, пшеница * маис [214, 238, 
239 ]. В ряде опытов эффективность применения кукурузы в качестве 
посредника для получения полигаплоидных высокогомозиготных клонов 
зерновых культур, в частности Triiiceae* оказалась весьма высокой [240]. 

Дальнейшая разработка этого метода получения гаплоидов (культиви­
рование гаплоидных зародышей in vitro, подкормка опыленных растений, 
обработка опыленных цветков фитогормонами и др.) повысила в некоторых 
случаях выживаемость зародышей до 50 % [238, 241—243]. Совершенству­
ется методика получения из гаплоидных проростков удвоенных гаплоидов. 
Эти результаты начали применяться в широкой селекционной практике, на 
их основе выведен ряд новых сортов и перспективных форм растений [244]. 

Гибридизация, как и полиплоидия, в ряде случаев приводит к повыше­
нию частоты мутаций, в основе которых зачастую лежат инсерции, откры­
тые Б. Мак-Клинток на кукурузе. Это явление было названо «транспозици­
онным взрывом» и обусловлено оно «геномным стрессом» [122, 245, 246]. В 
результате у отдаленных гибридов отмечены не только различные хромо­
сомные аномалии, но и в их потомстве (как следствие возникших генных 
мутаций, затрагивающих многие признаки растений) установлено бурное 
формообразование в самых различных направлениях (см., например, [247— 
2491). В последнее время появились сведения о том, что даже гетерозигот-
ность материнского организма определяет частоту мутаций у его гаметофи-
тов и гамет. Например, у сосны обыкновенной в локусах, по которым 
материнская особь гетерозиготна, частота мутаций в 4—6 раз выше, чем в 
гомозиготных локусах [250]. 

У гибридов выявлены значительные геномные изменения и на молеку­
лярном уровне. Например, у кукурузы в F, межлинейных гибридов показа­
на нестабильность содержания ядерной ДНК. При этом у гибридов с 
высоким гетерозисным эффектом установленное количество ядерной ДНК 
несущественно отличалось от среднеродительского, тогда как у большинства 
гибридов с низким гетерозисным эффектом оно превышало предполагаемое 
количество ДНК на ~5 % [251, 252]. По другим данным, у гетерозисных 
гибридов кукурузы и пшеницы отмечено изменение соотношения отдельных 
семейств за счет увеличения фракций среднечастотных повторов [253]. 
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Изучение хромосом гетерозисного гибрида ячменя показало появление 
новых С-блоков. В целом у этого гибрида обнаружено резкое уменьшение 
полиморфизма С-блоков, снижение количества ДНК на геном и содержания 
рибосомных генов [254 ]. 

Изменчивость ДНК установлена и на примере отдаленных аллополип-
лоидных гибридов. Например, у тритикале и полиплоидных пшениц, в том 
числе у природных форм, увеличение уровня плоидности сопровождается 
уменьшением количества ДНК на основное число хромосом. Это уменьше­
ние не связано с анеуплоидией, является естественным процессом и генети­
чески детерминировано [255]. Установленные перестройки происходят, 
видимо, в результате накопления нуклеотидных замещений и изменения 
доли гомологичных последовательностей ДНК, в частности, элиминации 
части видоспецифических повторов. Как следствие, геномы аллополиплоид-
ных гибридов не всегда представляют собой простую сумму геномов роди­
тельских форм, а являются результатом перестроек полинуклеотидных 
последовательностей в их ДНК [256—259 ]. Были получены цитологические 
данные с применением дифференциальной окраски хромосом и других 
современных методов, подтверждающие возможность подобного рода пере­
строек, которые наблюдались не только у отдаленных, но, как уже 
отмечалось, и у межсортовых гибридов, например у ячменя [260 ]. 

Таким образом, в природе широко распространены полиплоидные и 
гибридные растения, что обусловлено рядом преимуществ у таких форм. 
Вместе с тем, изучение таких растений (особенно отдаленных эксперимен­
тальных гибридов) показало, что им свойственны различные геномные 
перестройки и аномалии, выявляемые как на молекулярном, так и на 
клеточном уровне. Генотипическая нестабильность, наблюдаемая при гиб­
ридизации, наступает в результате несоответствия ядра и цитоплазмы, или 
так называемого «геномного стресса» (см. [122]). По мнению Щербакова 
[261 ], при отдаленной гибридизации цитоплазма выступает как химическая 
мутагенная среда, что и приводит к усилению мутационного процесса. В 
ряде случаев это может вызывать полную элиминацию генома одного из 
родителей и появление гаплоидных форм растений. 

Гаплоиды, Спонтанная гаплоидия — явление редкое, однако постоянно 
встречающееся у многих видов растений [76, 213, 262], в том числе и у 
древесных, например, у сосны обыкновенной [84, 263]. Обычно частота 
гаплоидии не превышает 0,1 % [78, 262], хотя известны случаи, когда она 
может достигать 15 % [264]. При этом наряду с «чистыми» гаплоидами 
описаны и миксоплоидные растения, содержащие как диплоидные, так и 
гаплоидные клетки, частота которых может быть разной [84, 265 ]. Возни­
кают гаплоидные клетки, скорее всего, в результате соматической конъюга­
ции хромосом, сопровождаемой «выпадением» их репликации в отдельных 
клеточных циклах, что, возможно, связано с действием отдельных генов 
[263, 266]. 

В ряде случаев выделенные гаплоидные формы растений были стабиль­
ными, что продемонстрировано на примере томатов [267 ], клещевины 
[268 ], спаржи [269 ], перца, табака и других растений [78 ]. 

В наших опытах изучение гаплоидных растений табака, полученных из 
пыльников в условиях изолированной культуры, показало, что в корневой 
меристеме 40 из 44 изученных растений сортов Дюбек и Самсун частота 
гаплоидных клеток равнялась 91,0±0,7 % [44]. Диплоидные клетки встре­
чались в 1,5—3,1 % случаев, анеуплоидные метафазы (большинство из них 
составляли гипогашюидкые) — с частотой 5,5—7,7 %. Среди четырех 
остальных растений одно состояло наполовину из диплоидных клеток, 
наполовину из гаплоидных; в трех других — около половины изученных 
метафаз были гипо— и, реже, гипергаплоидными, остальные — гаплоидны­
ми. Межсортовых различий между растениями по изученным параметрам 
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установлено не было. Сходные результаты были получены и другими 
исследователями. Например, из 25 растений, полученных из пыльников 
табака сорта Висконсин-38, авторы 22 отнесли к гаплоидам, а 3 — к 
миксоплоидам. Однако и среди гаплоидов 15. растений были миксоплоидами, 
в меристеме которых, кроме гаплоидных, встречались гипо— и гипергапло­
идные клетки [270]. Спонтанную диплоидизацию растений, полученных из 
пыльников, отмечали, кроме табака, у тетраплоидного тритикале [271 ], у 
мягкой пшеницы [272], у риса [273] и у других растений [78, 274]. 

Учитывая, что в упомянутых опытах высокая хромосомная изменчи­
вость гаплоидов могла быть результатом влияния экспериментальных усло­
вий, в которых они были получены, рассмотрим данные по гаплоидам, 
возникшим спонтанно. 

Анализ спонтанно возникших гаплоидов показал, что в их меристеме 
наблюдаются хромосомные аберрации, уровень которых в ряде случаев 
превышал таковой у диплоидов [275]. Нарушения митоза могут приводить 
к появлению клеток с числом хромосом, отличным от гаплоидного, в том 
числе и к возникновению диплоидных клеток. Многие авторы описали 
наличие диплоидных клеток и даже появление диплоидных органов, в том 
числе репродуктивных, у гаплоидов кукурузы, проса, табака, томатов и 
других растений [25, 78, 262, 276—278 ]. 

Характерным для гаплоидов является также наличие в меристематиче-
ских тканях анеуплоидных клеток, иногда гипогаплоидных. Другими слова­
ми, у гаплоидов наряду с процессами умножения числа хромосом наблюда­
ется и их редукция. Небезынтересно в этой связи упомянуть о том, что 
описаны организмы с числом хромосом, меньшим гаплоидного [78 ]. Однако 
это, по-видимому, может наблюдаться у видов, являющихся полиплоидны­
ми по происхождению. 

Таким образом, у гаплоидных форм организмов, полученных разными 
путями, как и у гибридных и аллополиплоидных форм растений, отмечается 
изменчивость числа хромосом в меристематических тканях. Чаще всего — 
это умножение числа геномов по типу описанной выше для отдаленных 
гибридов балансирующей спонтанной полиплоидии [201 ]. Однако частота 
спонтанной диплоидизации далеко не у всех растений достаточна, чтобы 
приводить к фертильности гаплоидов. 

Изменчивость при ранении и прививках. Растения в природе часто 
подвергаются ранениям. В процессе эволюции они выработали систему 
защитных реакций, направленных на заживление ран, а в некоторых 
случаях даже приспособились использовать механические повреждения для 
размножения. Например, в оторванных листьях Haemanthus cinnabarinus из 
сем. Amarilidaceae при контакте с почвой наблюдается образование каллуса, 
из которого в дальнейшем формируется нормальное растение [279 ]. 

Образование раневого каллуса является также одним из механизмов 
заживления ран, а в ряде случаев и регенерации поврежденной части 
растения. Наиболее полная и до сих пор не устаревшая сводка исследований 
этого феномена представлена в монографии Кренке [280]. Здесь мы 
проанализируем некоторые из тех исследований, в которых показано 
влияние ранения на геномную изменчивость как в раневом каллусе, так и 
в формируемых им побегах, а также при прививках. 

Как отмечал еще в 1907 г. Блэрингем, ранения часто вызывают 
избыточное развитие отпрысков, всем органам которых — стеблям, листьям, 
цветкам и плодам — присущи значительные отклонения специфического 
типа. Используя это явление, садоводы могут получать новые разновидно­
сти растений, поскольку наблюдаемые изменения могут передаваться по 
наследству (цит. по [280]). Однако цитологические и генетические исследо­
вания этого феномена тогда не проводились. 

Впервые анализ клеточных делений в области ранения осуществил 
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Немец в 1910 г. Он наблюдал различные нарушения, в частности, митозы 
с неправильным распределением хромосом. В дальнейшем было накоплено 
немало сведений о различных цитологических аномалиях, имеющих место 
в раневых каллусах (см. [280]). Было показано, что мутации, в том числе 
и хромосомные перестройки, возникают и при повреждении растений 
нематодами [281 ]. Даже простое укалывание иглой стеблей может иниции­
ровать синтез ДНК и приводить к появлению полиплоидных митозов [282 ]. 
Установлено также, что при дедифференциации клеток, всегда сопровожда­
ющей образование раневого каллуса, происходит увеличение частоты мно­
гих повторяющихся последовательностей ДНК [10]. 

Используя ранение растений, еще в начале текущего столетия начали 
получать измененные формы. В 1916 г. Винклер впервые экспериментально 
получил из раневого каллуса два тетраплоида томатов L. esculentum и один 
паслена — S. nigrum. Метод декапитации, предложенный позже Иоргенсе-
яом. широко применялся для получения полиплоидов, в особенности у 
растений, способных к вегетативному размножению. Были получены таким 
способом тетраплоиды томатов, сахарной свеклы, Vicia sativa, Physalis 
peruviana, Nicotiana glauca, тетраплоиды и октоплоиды капусты, тетрапло­
иды пеларгоний, удалось удвоить число хромосом у ряда гибридов и др. (см. 
[114]). Однако в целом частота полиплоидных растений, получаемых из 
раневого каллуса, невысока — практически она не превышает 10 %, чаше 
всего составляя 2—5 %. 

Возникновение полиплоидных растений и побегов наблюдали и при 
размножении черенками. Например, Манн-Лесли при размножении таким 
способом двух растений томата обнаружила несколько тетраплоидных и 
ди-тетраплоидных миксоплоидных корешков. Сходные результаты были 
получены Кренке и другими исследователями (см. [280]). 

Искусственное ранение — обязательный момент при прививках, широ­
ко применяемых, в частности, в садоводстве. Большой практический мате­
риал о хромосомной изменчивости при прививках изложен в ряде моногра­
фий (см., например, [12, 14, 17, 280]). Обобщая эти, а также другие 
экспериментальные данные (см., например, [48, 283—285]) можно конста­
тировать следующее. Под влиянием прививочных компонентов наследствен­
ная структура привитого растения, как правило, не изменяется, хотя и 
отмечается в ряде случаев появление хромосомных аберраций и полиплоид­
ных клеток. При этом, например у яблони, уровень мутабильности сомати­
ческих клеток у привоев при отдаленных (межвидовых) прививках был 
значительно выше, чем при близкородственных (внутривидовых) [286 ], 
или, в частности, у шелковицы при многократных межродовых прививках 
образовывались чаще всего миксоплоидные формы [287 ]. Широко реклами­
руемые в свое время «вегетативные гибриды» оказались цитологическими 
химерами либо, в редких случаях, мутантами [14, 17, 280]. Имеются, 
однако, публикации, в которых показано, что в зоне срастания прививоч­
ных компонентов может иногда происходить гибридизация или даже транс­
формация соматических клеток [288—290]. 

Следовательно, как ранение, так и прививки, в том числе и размноже­
ние черенками, в ряде случаев приводят к образованию новых форм 
растений. Новые формы могут возникать несколькими путями. Первый — 
это формирование растений из соматических клеток с геномными измене­
ниями, возникшими в процессе реализации программы дифференцировки в 
онтогенезе и/или при дед? фференцировке этих клеток после ранения. В 
частности, полиплоидные растения происходят, вероятнее всего, от поли­
плоидных клеток дифференцированных тканей, стимулированных к деле­
нию. Второй путь — это возникновение мутаций в результате ранения 
и/или прививок. Не исключено, что при прививках образуются также не 
только химеры, но и осуществляется гибридизация соматических клеток. 
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Добавочные хромосомы. Анализируя изложенные выше данные о 
хромосомной изменчивости соматических клеток растений, мы использова­
ли сведения по изменчивости хромосом основного набора. Однако у расте­
ний открыты и так называемые добавочные хромосомы. Впервые они были 
описаны Кувада у сахарной кукурузы еще в 1911 г. [291 ]. Позже Рандольф 
предложил назвать хромосомы основного набора А-хромосомами, а добавоч­
ные — В-хромосомами [292 ]. Термин «В-хромосомы» стал общепринятым. 

Ряд исследователей склоняется к мысли о том, что В-хромосомы 
образуются из участков (фрагментов) А-хромосом [93, 94, 293]. От хромо­
сом основного набора В-хромосомы отличаются более мелкими размерами, 
они хуже окрашиваются при цитологических исследованиях, более гетерох-
роматинизированы, число их непостоянно. 

На сегодня В-хромосомы выявлены у около 800 видов разных семейств 
растений [294—296 ]. Встречаемость растений с добавочными хромосомами 
в природных популяциях в целом невысока, но она возрастает, как правило, 
при неблагоприятных условиях произрастания. Добавочные хромосомы 
чаще обнаруживаются у растений, произрастающих в суровых климатиче­
ских условиях. Поэтому некоторые исследователи считают, что В-хромосо­
мы увеличивают адаптивность растений, и имеющие их формы растений 
более устойчивы, в частности, к засухе и низким температурам [295—297 J. 

У растений, содержащих В-хромосомы, может изменяться фенотип 
[298 ], при этом изменения могут вызывать, по мнению некоторых исследо­
вателей, отрицательный эффект. Например, у Crepis pannonica это выража­
ется в повышенной стерильности пыльцы, низкой завязываемости семянок, 
пониженной всхожести и в аномальном развитии проростков, но при этом 
отмечено увеличение размеров семянок [93]. У таких растений наблюдали 
изменение биохимического состава. Например, установлено изменение со­
держания запасающих белков в семенах растений ряда видов лядвенца, 
содержащих В-хромосомы [299], изменение количества фенолов в листьях 
африканского проса Pennisetum glaucum [300]. И хотя наличие В-хромосом, 
вероятно, не влияет на количество геномной ДНК [301 ], считается, что 
вариабельность числа В-хромосом играет основную роль в эволюционно 
значимой изменчивости количества гетерохроматина [298 ]. 

Некоторыми исследователями обнаружен факт прямой коррелятивной 
связи уровня спонтанного мутирования хромосом в разные годы с количе­
ством В-хромосом [93, 94]. Позже было установлено, что присутствие 
В-хромосом повышает частоту мутаций в А-хромосомах [302], может 
способствовать межклеточным хромосомным миграциям (цитомиксису), что 
приводит к изменению числа хромосом в клетках [303]. 

Установлена нестабильность наличия и числа В-хромосом не только в 
популяциях растений, но и в отдельных растениях — у одного и того же 
организма в разных тканях и даже в разных клетках одной ткани число 
В-хромосом может быть от нуля до максимального для данной формы их 
числа [93, 294, 296, 304—307 ]. Это, видимо, обусловлено тем, что в 
онтогенезе могут происходить регулярные потери В-хромосом в результате, 
вероятно, их недорепликации или нерасхождения [308]. Тем не менее, 
В-хромосомы могут передаваться по наследству, однако далеко не всем 
потомкам, и их число у последних может существенно отличаться от 
такового у материнских растений [296, 298, 309]. При этом показано, что 
полиморфизм популяции растений по В-хромосомам может поддерживаться 
в равновесном состоянии за счет частотно-зависимого отбора гамет при 
оплодотворении [310]. 

В заключение следует отметить, что роль добавочных хромосом до 
конца не выяснена. Вероятнее всего, они появляются в результате изменчи­
вости хромосом основного набора растений и имеют адаптивное значение. 
Адаптивность может быть обусловлена не только определенными изменени-
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ями фенотипа растений, содержащих В-хромосомы, но и повышением 
уровня изменчивости их генома, увеличивающего полиморфизм популяции 
растений в неблагоприятных условиях произрастания. 

Природа геномных изменений: возможные причины, механизмы и 
пути регуляции. Изложенный выше материал свидетельствует о том, что 
из- менчивость соматических клеток, как и частота мутирования в целом, 
контролируется генотипом, существенно зависит от окружающих условий, 
а индукция геномных перестроек может быть программируемым событием. 

Генотипическая обусловленность структурных преобразований хромо­
сом была показана Г. А. Левитским еще в 1927 г. (цит. по [311]). О 
генотипическом контроле изменчивости позже было накоплено немало 
данных. Например, это сведения о регулярных геномных изменениях, 
происходящих в онтогенезе в норме, и о нарушении такой регулярности при 
генетическом «дисбалансе» у ряда гибридов и мутантов, при инбридинге и 
др. (см. [8]). Установлена зависимость частоты появления миксоплоидных 
форм в потомстве гибридов от особенностей генотипа родительских форм 
[312]; выявлены определенные хромосомы, наличие которых в геноме 
приводит к различным хромосомным перестройкам и мозаицизму кариотипа 
[313]; открыты мутации, приводящие к нарушению регулярности геномной 
изменчивости. В частности, описаны мутации, обусловливающие нарушение 
функции митотического веретена [314], мутации, вызывающие элиминации 
отдельных хромосом [62 ], системная мутация, названная minute, определя­
ющая миксоплоидию [315], наследственное предрасположение к некоторым 
хромосомным аномалиям, в частности, к существованию цикла разрыв — 
слияние —* мост, приводящего к миксоплоидии [316], и другим нарушениям 
[83 ]. Здесь следует отметить, что Мак-Клинток, открывшая цикл разрыв — 
слияние — мост, считает его механизмом быстрого изменения структуры 
генома. Она рассматривает его также в качестве фактора, инициирующего 
стрессовое состояние генома, приводящее к его реорганизации и стабилиза­
ции, т. е. готовности к новому, изменяющему генные комплексы, стрессу 
[317]. 

Определенную роль в изменчивости кариотипа и в появлении кариоти-
пически измененных, в том числе стабильных, миксоплоидных клонов, 
могут играть специфические мобильные генетические элементы [122]. 
Аллели давно известных генов-мутаторов, создающих нестабильное состоя­
ние генотипа, можно рассматривать как гены-антимутаторы. Последние 
контролируют синтез веществ — элементов общих защитно-восстановитель­
ных систем организма, среди которых немаловажная роль принадлежит 
фитогормонам [318]. 

Существенное влияние на геномную изменчивость оказывают не только 
внутренние, но и внешние факторы. Усиление геномной изменчивости, 
выявляемой на организменном, хромосомном и молекулярном уровнях, 
наблюдали при изменении ( особенно резком ухудшении) условий произра­
стания. В частности, такие явления обнаружены при пониженной [48, 319] 
и повышенной [144, 320, 321] температурах, засолении [322, 323], повы­
шенных дозах минеральных удобрений [324, 325], засухе [326] и высуши­
вании семян [327 ], вирусном и бактериальном заражениях [328—332 ], при 
ранениях (см. выше), опылении чужеродной пыльцой [333], переносе 
растений в непривычные условия обитания [111] и даже при выращивании 
проростков в растворах повышенных (до 6—8 %) концентраций Сахаров — 
глюкозы и сахарозы [334 ]. Установлено также, что количество ДНК у 
растений одного и того же сорта при их выращивании в различных условиях 
может быть разным [335, 336]. Однако у гомеостатичных сортов, в отличие 
от негомеостатичных, в неблагоприятных условиях изменения либо незна­
чительны, либо вовсе не обнаруживаются, как это, например, установлено 
при изучении изменчивости рДНК у ячменя [337 ]. 
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Упомянутые и другие стрессовые факторы, так же как и нарушения 
генетического баланса, приводят к существенным изменениям внутрикле­
точного физиологического гомеостаза. Следствием этого являются значи­
тельные и в ряде случаев быстрые изменения генома, давно установленные 
на хромосомном уровне [48, 120, 121J. Позже было показано, что у таких 
растений мутационный процесс резко интенсифицируется в результате 
индукции процессов транспозиции генетических элементов, способных при­
водить к структурным перестройкам хромосом, у них также происходят 
процессы амплификации геномных последовательностей и другие модифи­
кации генома на молекулярном уровне (см., например, [122, 246, 329, 
338-340]). 

Спектр физиологических изменений в случаях подобных рассмотрен­
ным выше, весьма широк, но наиболее интересным, по нашему мнению, 
является изменение гормонального баланса. Анализ литературных данных 
свидетельствует о том, что геномная и, в частности, хромосомная изменчи­
вость как в природе, так и в опыте в большинстве случаев сопровождается 
гормональными изменениями и нарушениями. Гормональные различия 
особенно заметны среди культурных растений, где имеются формы с 
контрастными признаками — карликовые и гигантские, скороспелые и с 
удлиненным циклом развития, устойчивые, одно- и многостеблевые и т. д. 
В основе проявления таких признаков зачастую лежат гормональные 
изменения [207, 341—346]. В целом у большинства известных мутантов 
изменен гормональный баланс [341 ]. Одновременно такие мутанты часто 
характеризуются повышенной генетической, в том числе и хромосомной, 
изменчивостью [347, 348 ]. Изменения гормонального баланса наблюдаются 
также при отдаленной и даже внутривидовой гибридизации [346, 349— 
351], инцухте, гетерозисе, полиплоидии, анеуплоидии и гаплоидии [114, 
207, 349, 352], цитоплазматической мужской стерильности, при примене­
нии физических и химических мутагенов [353—355], при заражении 
многими вирусами и микроорганизмами [338, 349, 356—359], т.е. во всех 
тех случаях, когда отмечается и повышение уровня геномной изменчивости. 

Связь гормональных нарушений с геномной изменчивостью четко 
прослеживается у опухолей, которые могут появляться в результате нару­
шений генетически контролируемого фитогормонального метаболизма во 
всех перечисленных выше случаях (см. [351, 360]). Причины возникнове­
ния опухолей могут быть и другими, однако всегда в пораженных расти­
тельных тканях наблюдаются изменения в активности синтеза или разру­
шения эндогенных фитогормонов, вследствие чего изменяются их спектр и 
содержание [351, 360—364]. По установившемуся мнению, высокая частота 
нарушений числа и структуры хромосом, свойственная опухолевым клет­
кам, не служит причиной возникновения опухоли, а является признаком 
или итогом аномального обмена [349 ]. 

Растения в природе часто подвергаются ранениям. В образующемся при 
этом в результате изменения гормонального баланса раневом каллусе 
длительное время наблюдаются аномалии клеточного деления, обусловлива­
ющие появление клеток с измененным числом хромосом [280]. Культиви­
рование каллусных тканей и отдельных клеток в изолированных условиях 
приводит к более значительным гормональным нарушениям (см., например, 
[365]) и к более заметным геномным изменениям. 

Условия внешней среды могут вызывать весьма существенные геноти-
пические изменения, имеющие в какой-то степени направленный характер 
и передающиеся по наследству. Растения с такими изменениями были 
названы генотрофами [5, 366, 367]. Наиболее детально это явление было 
изучено на примере льна. В частности, показано, что при выращивании 
одного поколения растений в разных контролируемых условиях возникают 
стабильные линии — генотрофы, отличающиеся одна от другой и от 
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исходной линии не только по ряду морфологических и биохимических 
признаков, но и по общему количеству ядерной ДНК, по числу генов, 
кодирующих 25S, 18S и 5S рибосомные РНК. Для них установлена 
амплификация повторяющихся последовательностей ДНК, причем разные 
семейства последовательностей оказались не в равной мере чувствительны­
ми к воздействию: при росте в отличающихся условиях явления имели 
различную степень выраженности. Возникновение изменений индуцирова­
лось температурой и/или несбалансированностью минеральных солей в 
среде [335 ]. В условиях, приводящих к появлению генотрофов, у растений 
обнаружено также изменение баланса фитогормонов, как, например, это 
продемонстрировано при выращивании в условиях различной обеспеченно­
сти элементами минерального питания подорожника [368 ], клевера [369 ], 
пшеницы [370]. Подобные результаты получены и в условиях теплового 
стресса, в частности у фасоли [371 ]. 

Таким образом, вследствие воздействия стрессовых условий, создавае­
мых как внешними, так и внутренними факторами, повышается уровень 
геномной изменчивости и нарушается гормональный баланс в растениях. 
Гормональная система при этом может выполнять не только определенную 
роль в функционировании общих защитно-восстановительных систем орга­
низма, но и более конкретно влиять на общий уровень фиксируемой 
геномной изменчивости. Рассмотрим это детальней на некоторых примерах. 

У растений, в меристеме которых встречаются с высокой частотой 
клетки с измененным числом хромосом, видимо, снижена интенсивность 
диплонтного отбора, что проявляется, в частности, у отдаленных гибридов 
в повышенной частоте возникновения полиплоидов как спонтанно, так и 
при использовании колхицина [48, 139, 199, 202, 297]. 

Отбор — это суммарный результат ряда процессов, приводящий к 
полному или частичному устранению группы особей от размножения. В 
миксоплоидной популяции клеток, находящихся в одном организме, в 
основе отбора могут лежать отличия в длительности клеточного цикла у 
клеток различной плоидности [372 ]. Учитывая, что клеточный цикл регу­
лируется гормональным путем [373, 374], можно предположить существо­
вание специфического, оптимального баланса фитогормонов для клеток 
каждого уровня плоидности, на чем в какой-то мере и основана регуляция 
плоидностью клеток в онтогенезе растения [8 ]. Нарушение гормонального 
баланса сопровождается, вероятно, не только повышением геномной измен­
чивости, в том числе и нарушениями хода митоза, в результате которых 
появляются клетки с числом хромосом, отличным от исходного, но и 
изменением направления и эффективности клеточного отбора. 

Предположение о том, что гормональные нарушения являются одной из 
главных причин возникновения и существования химер и миксоплоидов как 
в природе, так и в опыте и вытекающая из этого возможность регуляции 
экзогенными гормонами уровня плоидности, нашло свое подтверждение в 
экспериментах. Например, в наших опытах после одновременной обработки 
проростков ячменя полиплоидогенами (колхицином или 3-хлораценафте-
ном) и фитогормонами (кинетином, БАП, ИУК или 2,4-Д) в корешках 
значительно уменьшилась частота полиплоидных клеток по сравнению с 
проростками, обработанными одними полиплоидогенами. Замачивание про­
ростков в растворах фитогормонов после обработки их полиплоидогенами 
тормозило процессы их расхимеривания. Так, в колхицинированных проро­
стках, выращиваемых в течение 36 ч в растворе кинетина, обнаружено в 
2,5 раза больше тетраплоидных митозов и вдвое больше митозов на 
корешок, чем при их выращивании в воде. Сходное влияние оказала 2,4-Д 
на проростки, обработанные 3-хлораценафтеном [375]. Следовательно, 
была показана как защитная роль фитогормонов при воздействии стрессо­
вых факторов (в данном случае полиплоидогенов), так и селективное 
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влияние фитогормонов на размножение клеток (тетраплоидных клеток в 
миксоплоидных корешках). 

Сходные результаты были получены в экспериментах как с клетками 
in vitro, так и интактными растениями. Например, было обнаружено, что 
повышенные дозы фитогормонов имеют мутагенное действие, низкие и 
близкие к оптимальным — защитное (антимутагенное) [354, 376—378 ]. 
Используя различные дозы и соотношения между экзогенными фитогормо-
нами, можно получать клеточные линии разных уровней плоидности и с 
разным уровнем и спектром аберраций хромосом [379—383]. 

Таким образом, установлено, что геномная, в частности хромосомная, 
изменчивость в клетках высших растений сопровождается изменением 
гормонального баланса. При этом геномная изменчивость в онтогенезе 
находится под контролем генетического аппарата и регулируется, вероятнее 
всего, путем изменения содержания, соотношения и активности фитогормо­
нов (см. [8 ]). При различных воздействиях, находящихся в пределах нормы 
реакции генотипа, гормональная система выступает как один из главных 
защитных, в том числе антимутагенных, элементов защитно-восстанови­
тельных систем организма. При таких воздействиях в ряде случаев наблю­
даются геномные изменения, имеющие явно адаптивный характер, которые 
можно считать направленными и, видимо, запрограммированными. Судя по 
ряду имеющихся данных, запрограммированным является и появление 
различного рода «случайных», «ненаправленных» изменений структуры 
генома при стрессовых эффектах, выходящих за пределы нормы реакции 
генотипа. Наблюдающийся при этом повышенный уровень геномной измен­
чивости является следствием существенного нарушения гормонального ба­
ланса, вызванного изменением генетического и/или физиологического гоме-
остаза. Подобного мнения придерживаются и другие исследователи [354]. 
Следует также отметить, что и у животных как онтогенетическая полипло­
идия, так и уровень спонтанного и индуцированного мутагенеза также 
гормонально зависимы [121, 384]. 

Заключение. Высшие растения «прикреплены» к месту своего произра­
стания и не могут его поменять даже при самом неблагоприятном измене­
нии условий окружающей среды. Видимо, поэтому у них выработались 
мощные механизмы защиты от воздействия стрессовых факторов, действу­
ющие как на организменном, так и на популяционном уровне. Приведенные 
в настоящем и предыдущем обзорах данные свидетельствуют о том, что 
один из главных механизмов — это высокая пластичность генома. Она 
обусловливает и тотипотентность (переключение морфогенетических про­
грамм) , благодаря которой может происходить восстановление как повреж­
денных органов, так и организма в целом, и регулируемую (адаптивную) 
изменчивость в онтогенезе, в том числе появление так называемых генот-
рофов, и высокую частоту, на первый взгляд, ненаправленных изменений 
при воздействиях, выходящих за пределы нормы реакции генотипа. 

Однако есть убедительные свидетельства того, что даже такие ненап­
равленные изменения генома находятся под генетическим контролем. Как 
отмечала Б. Мак-Клинток в Нобелевской лекции в 1983 г., геном реагирует 
на повреждающие (стрессовые) воздействия включением геномных же 
механизмов, приводящих к реконструкции генома клетки. Одним из таких 
механизмов служит активация подвижных генетических элементов. Иными 
словами, стрессовое воздействие является механизмом, запускающим про­
цессы, вызывающие резкий рост числа мутаций и других геномных пере­
строек. Значительная часть возникших в результате этого изменений может 
иметь адаптивное значение и является, видимо, основным фактором видо­
образования в ходе эволюции [122, 385—387]. 

Генетический аппарат «получает» информацию о внешней среде через 
аппарат гормональных воздействий. В условиях стресса происходит измене-
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ние экспрессии генов растений [388 ], в том числе и генов, контролирующих 
синтез и переход в активную форму фитогормонов. Последние же, будучи 
одним из элементов общих защитно-восстановительных систем организма, 
очевидно, являются и главным модулятором изменчивости соматических 
клеток. 

Анализ изложенных здесь и имеющихся в литературе данных позволил 
нам высказать гипотезу о том, что гормональная система, являющаяся 
одним из наиболее чутких рецепторов изменения условий жизнедеятельно­
сти клеток и организма в целом, регулируя клеточный и тканевый гоме­
остаз, контролирует, вероятно, и генетическую структуру клеточных попу­
ляций организма. Молекулярные механизмы гормонального контроля и 
регуляции уровня и направленности геномной изменчивости соматических 
клеток растений еще не выяснены. Скорее всего, как отмечено в предыду­
щей работе [8 ], гормональная регуляция этих процессов опосредована. 
Экспрессия генов, ответственных за геномную изменчивость, происходит, 
по-видимому, гормонозависимо. Синтез же гормонов и их переход в 
активную форму находятся под контролем генов, регулируемых как внеш­
ними, так и внутренними факторами. 

Для окончательного вывода о механизмах регуляции геномной измен­
чивости соматических клеток растений имеющихся данных недостаточно. 
Однако уже накопленные результаты позволяют в ряде случаев не только 
прогнозировать, но и регулировать уровень геномной изменчивости, исполь­
зуя, в частности, экзогенные фитогормоны и их аналоги. Дальнейшие 
исследования в этой области, в том числе изучение на молекулярном уровне 
генетического контроля биосинтеза растительных гормонов и гормонозави-
симой экспрессии генов, входящих в та& называемую «мутаторную систему» 
организма, могут дать в руки исследователя мощный инструмент для 
управления геномной изменчивостью клеток. 

В. А. Кунах 

ГЕНОМНА МІНЛИВІСТЬ СОМАТИЧНИХ КЛІТИН РОСЛИН. 
2. МІНЛИВІСТЬ У ПРИРОДІ 

Резюме 

Зроблено огляд літературних даних про геномну мінливість соматичних клітин інтактних 
рослин в нормі та після різних впливів. Проаналізовано розповсюдження, причини виникнення 
і біологічне значення хімерних та міксоплоїдних форм, особливості геномної мінливості у 
гібридів, гаплоїдів і поліплоїдів, мінливість при пораненні, щепленнях та інших стресових 
впливах. Особливу увагу приділено аналізу можливих причин, механізмів та шляхів регуляції 
цієї мінливості. Обґрунтовується ключова роль гормональної системи в контролі і регуляції 
рівня та спрямованості геномної мінливості соматичних клітин рослин, генетичної структури 
клітинних популяцій організму. 

V. A Kunakh 

GENOME VARIABILITY IN PLANT SOMATIC CELLS. 
2. NATURAL VARIABILITY 

Summary 

Literature data on the genome variability in intact plant somatic cells to occur naturally and resultant 
from various influences were reviewed. Occurrence, reasons for appearence and biological implication 
of chimeric and mixoploid forms, peculiarities of the genome variability among hybrids, haploids and 
polyploids, variability during injuries, graftings and other stress challenges were estimated. Analysis 
was focused upon putative reasons, mechanisms and ways for control of this variability. Key role of 
hormonal system in control and regulation of levels and trends in genome variability of somatic plant 
cells, genetic structure of organism's cell populations is substantiated. 
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