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цитогенетических показателей 
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семенное потомство.
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цИТОГЕНЕТИЧЕСКИй ПОЛИМОРфИзМ СЕМЕННОГО
ПОТОМСТВА ДЕРЕВьЕВ бЕРЕзЫ ПОВИСЛОй 
(BETULA PENDULA ROTH), ПРОИзРАСТАюЩИХ
В РАзЛИЧНЫХ ЭКОЛОГИЧЕСКИХ УСЛОВИяХ 

ВВЕДЕНИЕ

Большой интерес биологов к древесным растениям, обусловленный их важ-
ным хозяйственным, средообразующим и природоохранным значением, привел 
к достаточно полному изучению морфологии, систематики, физиологии и био-
химии наиболее распространенных видов древесных. В то же время в лесовод-
стве уделяется внимание вопросам генетического полиморфизма популяций 
видов-лесообразователей, то есть качественной и количественной дифферен-
цированности, и, следовательно, типичности и воспроизводимости популяций. 
Эта дифференцированность проявляется в существовании групп особей, раз-
личающихся по генотипу и имеющих в связи с этим морфологические, физио-
логические, биохимические и цитологические особенности. Она направлена 
на оптимальное приспособление популяции к существующим условиям среды 
(Буторина и др., 2001; Кайданов, 1996; Фадеева и др., 1980). Таким образом, 
результаты глубокого изучения генетической структуры популяций древесных 
растений являются основой для разработки и осуществления комплексных про-
грамм по сохранению, воспроизведению и улучшению лесных ресурсов, в том 
числе и для отбора устойчивых форм древесных растений с целью их исполь-
зования в озеленительных насаждениях городов. К настоящему времени доста-
точно полно исследована генетическая изменчивость хвойных (на уровне ДНК 
и изоферментов) (Политов, 2007), чего нельзя сказать о лиственных древесных. 
Цитогенетическая вариабельность растений изучена значительно хуже. Извест-
ны работы по анализу цитогенетической изменчивости у сосны обыкновенной 
(Буторина и др., 2000; Дорошев, 2004; Сенькевич, 2007; Черкашина, 2007). 
Однако по лиственным древесным растениям такие работы нам не встречались, 
поэтому была предпринята попытка оценить цитогенетическую изменчивость 
семенного потомства деревьев березы повислой (Betula pendula Roth), произ-
растающих на территориях с разным уровнем антропогенного загрязнения.

Береза повислая (Betula pendula Roth) является одной из основных лесоо-
бразующих пород Центрального Черноземья и широко используется для озелене-
ния городов. Этот вид характеризуется значительным полиморфизмом по различ-
ным признакам, из которых достаточно полно изучены морфофизиологические 
как наиболее доступные (Попов, 2003). В связи с вышеизложенным представля-
ет определенный теоретический и практический интерес изучение изменчивости 
цитогенетических характеристик семенного потомства в популяциях березы по-
вислой, находящихся в различных экологических условиях. На основе результатов 
цитогенетических исследований семенного материала (анализа митотической и 
ядрышковой активности, частоты и спектра патологических митозов) можно про-
гнозировать качество насаждений (Буторина и др., 2001; Буторина, 1989а; Zoldos 
et al., 1997; Муратова, 1989; Архипчук и др., 1992). Это создает предпосылки для 
разработки рекомендаций по генетико-селекционному улучшению природных и 
искусственных популяций березы путем отбора материнских деревьев, проду-
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цирующих устойчивое к неблагоприятным факторам среды 
семенное потомство, и для получения знаний о цитогенети-
ческих процессах, протекающих в популяциях древесных 
растений, в связи с усиливающимся антропогенным воз-
действием. Глубокое знание цитогенетических особенностей 
популяций древесных растений позволит проводить в них 

мониторинг изменений и прогнозировать нарушение их ста-
бильного воспроизводства во времени. В связи с вышеизло-
женным целью представленной работы явилось выявление 
цитогенетической изменчивости семенного потомства де-
ревьев, произрастающих на территориях с разным уровнем 
антропогенного загрязнения.

УДК 576.356
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Рис. 1. Дендрограммы кластерных расстояний между проростками семенного потомства деревьев березы повислой, произрас-
тающих на экологически безопасной территории «Веневитиново», построенные по их цитогенетическим показателям 
(а — 2001 г., б — 2003 г.; группа № 1 — «мутабильная», группа № 2 — «промежуточная № 1», группа № 3 — «про-
межуточная № 2», группа № 4 — «слабомутабильная»)
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МатЕрИалы И МЕтоДы 

Изучение изменчивости семенного потомства березы 
повислой по цитогенетическим показателям в экологиче-
ски неблагоприятных условиях (в условиях антропогенно-
го загрязнения) проводили в 2001 году в Левобережном и 

в 2003 году — в Ленинском районе г. Воронежа. Эти рай-
оны (так называемая «зона экологической опасности») 
характеризуются напряженной экологической обстанов-
кой, обусловленной загрязнением указанных территорий 
выбросами автотранспорта и предприятий пищевой, фар-
мацевтической и химической промышленности (Мамчик и 

35 37 23 31 21 29 19 15

Группа № 1

}Кл
ас

те
рн

ое
 р

ас
ст

оя
ни

е

38 33 30 25 6 36 32 20 28 10 40 26 8 17 34 22 14  9    7   2 39 24 27 13 12 16 11 18 5    4   3   1} }
Группа № 2

}

Группа № 3 Группа № 4

№ проростка

№ проростка30 39 29 34 14 12 31 38 28 16 18 22 11 10 21 17 9 37   8   5 20 19 15 24 25 13 36 32 35  6 40   33 23 26 4  27  2   3   7   1

}
} } } } }

Группа № 1 Группа № 1Группа № 4Группа № 2 Группа № 3

а

б

Кл
ас

те
рн

ое
 р

ас
ст

оя
ни

е

Рис. 2. Дендрограммы кластерных расстояний между проростками семенного потомства деревьев березы повислой, произрас-
тающих на антропогенно загрязненных территориях, построенные по их цитогенетическим показателям (а — Левобе-
режный район, 2001 г., б — Ленинский район, 2003 г.; группа № 1 — «мутабильная», группа № 2 — «промежуточная 
№ 1», группа № 3 — «промежуточная № 2», группа № 4 — «слабомутабильная»)
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др., 1997). В те же годы проводили изучение изменчивости 
цитогенетических показателей у проростков семян бере-
зы в экологически благоприятных (нормальных) условиях 
на территории Биологического учебно-научного центра 
Воронежского госуниверситета «Веневитиново». Эту 
территорию можно считать экологически безопасной, так 
как содержание контролируемых химических элементов в 
растительном материале и уровень загрязненности радио-
активными веществами не превышали соответствующих 
ПДК (Щетинкина и др., 1992). 

Для изучения цитогенетических характеристик семен-
ного потомства березы использовали семена, полученные 
от 6 фенотипически «нормальных» деревьев примерно 
30–40-летнего возраста, произрастающих на каждой из 
указанных территорий на площади 150–200 м2. Выбор 
небольшого числа деревьев обусловлен требованием ком-
пактного их расположения на опытных площадях с целью 
избежать эффекты, вызванные неравномерным загрязне-
нием опытных территорий. Собранные семена (в равных 
количествах (по 300 семян) от каждого дерева) смешива-
ли и помещали в чашки Петри на влажную фильтроваль-

ную бумагу; проращивание их производили при комнатной 
температуре. Семена соответствовали 1 классу качества 
семян, согласно ГОСТ 13056.6-75 (всхожесть не менее 
55 %). В своей работе мы не учитывали изменчивость цито-
генетических показателей семенного потомства отдельных 
деревьев. Ранее выполненные работы на дубе черешчатом 
и сосне обыкновенной не выявили значительных различий 
между деревьями одной селекционной категории по ряду 
цитогенетических показателей (Буторина, 1989 б; Доро-
шев, 2004). Проростки с длиной корешка 0,5–1 см фик-
сировали в ацетоалкоголе (3 части 96 % этилового спир-
та : 1 часть ледяной уксусной кислоты) в 9 ч утра по летнему 
времени ( в это время отмечается максимум делений в кор-
невой меристеме проростков (Вострикова, 2002)) на 6 день 
проращивания. Для цитологического анализа семенного 
потомства березы повислой готовили постоянные давле-
ные препараты (1 проросток — 1 препарат) по модифици-
рованной методике Уитмена с использованием в качестве 
красителя ацетогематоксилина (Wittmann, 1962).

Анализ препаратов проводили на микроскопе 
LABOVAL-4 (Carl Zeiss, Jena) при увеличении 40 × 1,5 × 10 

Год 2001 2001

                                        Район исследования 

Показатели

Левобережный 
район

«Веневитиново»
Ленинский 

район
«Веневитиново»

Количество проростков в группе, шт. 8 16 6 6

Митотический индекс, % (x ± Sx) 4,2 ± 0,2 3,7 ± 0,3 5,4 ± 0,9 6,3 ± 0,7

Доля клеток на стадии митоза, % (x ± Sx)

   профаза 19,3 ± 3,4 25,0 ± 2,0 29,3 ± 5,3 23,8 ± 4,0

   метафаза 31,4 ± 2,5 31,4 ± 2,1 24,6 ± 1,7 31,6 ± 2,2

   анафаза—телофаза 49,2 ± 1,8 43,7 ± 1,8 46,1 ± 5,2 44,6 ± 3,9

Патологические митозы, % (x ± Sx) 12,2 ± 1,5 6,0 ± 1,3 5,2 ± 1,2 5,5 ± 1,1

Частота встречаемости остаточных ядрышек, 
% (x ± Sx)

18,4 ±3,3 9,1 ± 1,7 17,1 ± 2,7 8,8 ± 2,1

Площадь поверхности, мкм2 (x ± Sx)

   одиночных ядрышек 120,7 ±3,0 103,6 ± 1,5 100,7 ± 3,2 141,2 ± 5,5

   ядрышек типа «кора—сердцевина» 108,3 ± 5,6 101,3 ± 1,7 89,2 ± 1,7 113,6 ± 5,9

   ядрышек типа «кора—сердцевина» с вакуолью 145,7 ± 5,2 126,1 ± 2,4 120,0 ± 2,5 184,5 ± 8,3

Доля ядрышек, % (x ± Sx)

   типа «кора—сердцевина» 67,8 ± 3,9 86,1 ± 2,1 63,9 ± 8,4 60,8 ± 9,0

   типа «кора—сердцевина» с вакуолью 32,2 ± 3,9 13,9 ± 2,1 36,2 ± 8,4 39,2 ± 9,0

Количество проростков (доля интерфазных 
клеток (%)), имеющих клетки с

   2 ядрышками в ядре 6 (1,4) 15 (3,8 ) 6 (1,8) 5 (1,9 )

   3 ядрышками в ядре 0 10 (0,5) 3 (0,3) 2 (0,3)

   4 ядрышками в ядре 0 6 (0,3) 0 0

¯ ¯

¯ ¯

¯

¯

¯

¯

¯ ¯

Таблица 1 
Характеристики митотического и ядрышкового аппарата проростков семян березы повислой в «мутабильной» 
группе

¯ ¯
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и 100 × 1,5 × 10. С каждой из изученных территорий ана-
лизировали цитогенетические характеристики 40 про-
ростков, учитывая на каждом препарате общее количе-
ство просмотренных клеток (не менее 500), долю клеток 
на различных стадиях митоза, количество патологических 
митозов и остаточных ядрышек на стадии метафазы, ана-
фазы, телофазы. На основании полученных данных вы-
считывали митотическую активность, показателем ко-
торой является митотический индекс - отношение числа 
делящихся клеток к общему количеству проанализиро-
ванных клеток, вычисляли долю клеток на стадии профа-
зы, метафазы и анафазы-телофазы, долю патологических 
митозов от общего числа делящихся клеток, долю каждого 
типа нарушений клеточного деления от их общего количе-
ства и долю клеток с остаточными ядрышками на стадии 
метафазы — анафазы митоза от общего количества кле-
ток на указанных стадиях. Классификацию патологиче-
ских митозов производили по Алову (1972). Для изучения 
ядрышковых характеристик в клетках корневой меристе-
мы семенного потомства березы повислой производили 
измерение диаметра ядрышек с помощью окулярмикро-

метра (анализировали по 200 клеток на каждом препа-
рате) и высчитывали площадь поверхности ядрышек; 
учитывали количество клеток с разным числом ядрышек 
и вычисляли их процент; определяли долю ядрышек раз-
личных типов (в %) по классификации, предложенной Че-
лидзе и Зацепиной (1988). На препаратах были выявлены 
ядрышки типа «кора-сердцевина» (высокоактивные) и 
«кора-сердцевина вакуолизированные» (умеренно ак-
тивные). Указанные виды ядрышек в корневой меристеме 
проростков семян березы повислой являются типичными 
и встречаются на экологически «чистой» и загрязненной 
территории (Kalaev, Karpova, 2003; Калаев и др., 2006).

Статистическую обработку данных проводили на 
ПЭВМ с помощью пакета статистических программ 
Stadia. Процедура группировки данных и их обработка на 
компьютере изложены в работе Кулаичева (2006). Ци-
тогенетические характеристики березы повислой срав-
нивали по следующим критериям: частоты встречаемо-
сти клеток с остаточными ядрышками, клеток с 2, 3, 4 
ядрышками в ядре и патологических митозов — по непа-
раметрическому Х-критерию рангов Ван-дер-Вардена, 

Год 2001 2001

                                        Район исследования 

Показатели

Левобережный 
район

«Веневитиново»
Ленинский 

район
«Веневитиново»

Количество проростков в группе, шт. 5 7 6 9

Митотический индекс, % (x ± Sx) 3,7 ± 0,4 4,0 ± 0,4 6,5 ± 0,9 5,7 ± 0,6

Доля клеток на стадии митоза, % (x ± Sx)

   профаза 42,4 ± 3,7 21,7 ± 0,9 21,6 ± 4,9 44,7 ± 2,0

   метафаза 19,3 ± 2,3 28,1 ± 3,5 27,8 ± 2,0 25,3 ± 1,2

   анафаза—телофаза 38,4 ± 1,9 50,2 ± 2,7 50,6 ± 4,8 30,9 ± 2,9

Патологические митозы, % (x ± Sx) 6,0 ± 1,9 2,6 ± 0,7 5,2 ± 2,0 1,9 ± 0,8

Частота встречаемости остаточных ядрышек, 
%(x ± Sx)

7,0 ± 2,4 8,9 ± 2,7 12,5 ± 2,3 12,0 ± 2,8

Площадь поверхности, мкм2 (x ± Sx)

   одиночных ядрышек 97,1 ± 0,8 109,3 ± 3,7 114,2 ± 5,8 103,5 ± 4,1

   ядрышек типа «кора—сердцевина» 88,8 ± 2,4 87,8 ± 2,0 111,7 ± 5,1 96,9 ± 2,8

   ядрышек типа «кора—сердцевина» с вакуолью 118,7 ± 2,0 130,7 ± 4,0 123,9 ± 25,4 121,2 ± 5,2

Доля ядрышек, % (x ± Sx)

   типа «кора—сердцевина» 73,1 ± 6,9 49,5 ± 2,9 93,0 ± 2,4 77,2 ± 5,8

   типа «кора—сердцевина» с вакуолью 26,9 ± 6,9 50,2 ± 3,2 7,0 ± 2,4 22,8 ± 5,8

Количество проростков (доля интерфазных 
клеток (%)), имеющих клетки с

   2 ядрышками в ядре 5 (3,5) 7 (4,7 ) 6 (1,3 ) 9 (2,2 )

   3 ядрышками в ядре 1 (0,1 ) 1 (0,3 ) 0 2 (0,11)

   4 ядрышками в ядре 1 (0,1) 0 0 1 (0,1 )

¯ ¯

¯ ¯

¯

¯

¯

¯

¯ ¯

Таблица 2 
Характеристики митотического и ядрышкового аппарата проростков семян березы повислой в 
«слабомутабильной» группе

¯ ¯
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т. к. распределение этих показателей не подчиняется нор-
мальному закону; митотический индекс, доли клеток на 
разных стадиях митоза и ядрышковые характеристики — 
по параметрическому t-критерию Стьюдента. Cравнение 
долей различных типов патологий митоза осуществляли 
с использованием Z-апроксимации для критерия ра-
венства частот. Для определения корреляционных за-
висимостей использовали коэффициент корреляции 
рангов Спирмена (rS). Кластерный анализ проводили с 
использованием метрики нормированный Евклид, стра-
тегия классификации — группового соседа. В матрицу 
данных вносили значения следующих цитогенетических 
показателей каждого из 40 проростков c данной опытной 
территории: митотический индекс (%), % клеток на ста-
дии профазы, метафазы, анафазы-телофазы митоза, % 
клеток с нарушениями митоза, характеристики ядрышек 
(площадь поверхности одиночных ядрышек (мкм2); % 
клеток с разными типами ядрышек; доля клеток с оста-
точными ядрышками на стадиях метафазы, анафазы и 
телофазы (в % от общего числа клеток на этих стадиях)), 
% клеток с 2, 3, 4 ядрышками в ядре. Достоверность раз-

биения на классы определяли с помощью дискриминант-
ного анализа на основании критерия Махаланобиса.

рЕзультаты И обсужДЕНИЕ

Проанализировав дендрограммы кластерных расстоя-
ний между проростками по совокупности цитогенетиче-
ских показателей, полученных с использованием методов 
кластерного анализа и представленных на рисунках 1 и 
2, мы выделили в каждом из изученных районов по че-
тыре группы проростков. Характеристики митотического 
и ядрышкового аппаратов выделенных групп проростков 
представлены в таблицах 1–4.

В каждом из обследованных районов среди семенного 
потомства деревьев березы выделяется одна группа про-
ростков (группа № 1), характеризующаяся повышенной 
(на загрязненных территориях — 5,2–12,2 %, на эколо-
гически чистой — 5,5–6,0 %) по сравнению с другими 
группами частотой встречаемости патологических митозов 
(р < 0,05) (табл. 1). Эту группу можно рассматривать как 
«мутабильную», с высоким уровнем цитогенетической не-

Год 2001 2001

                                        Район исследования 

Показатели

Левобережный 
район

«Веневитиново»
Ленинский 

район
«Веневитиново»

Количество проростков в группе, шт. 12 11 11 10

Митотический индекс, % (x ± Sx) 5,2 ± 0,4 3,0 ± 0,3 6,6 ± 0,5 6,7 ± 0,7

Доля клеток на стадии митоза, % (x ± Sx)

   профаза 17,9 ± 1,6 15,8 ± 1,8 16,9 ± 2,3 21,9 ± 1,9

   метафаза 22,2 ± 1,6 27,8 ± 2,6 30,5 ± 2,5 29,4 ± 2,3

   анафаза—телофаза 59,9 ± 1,5 56,4 ± 1,9 52,6 ± 2,1 48,7 ± 2,7

Патологические митозы, % (x ± Sx) 6,8 ± 1,1 3,5 ± 1,1 5,3 ± 1,1 4,8 ± 1,0

Частота встречаемости остаточных ядрышек, 
% (x ± Sx)

10,9 ± 1,9 15,8 ± 3,0 12,2 ± 2,8 7,4 ± 1,8

Площадь поверхности, мкм2 (x ± Sx)

   одиночных ядрышек, 99,6 ± 1,3 104,5 ± 1,7 111,2 ± 1,8 112,9 ± 2,5

   ядрышек типа «кора—сердцевина» 93,2 ± 1,3 94,7 ± 2,0 99,2 ± 1,9 96,4 ± 3,0

   ядрышек типа «кора—сердцевина» с вакуолью 120,2 ± 2,4 128,4 ± 2,6 135,2 ± 2,2 129,3 ± 2,7

Доля ядрышек, % (x ± Sx)

   типа «кора-сердцевина» 75,2 ± 2,3 69,2 ± 2,2 66,7 ± 1,1 50,4 ± 2,1

   типа «кора-сердцевина» с вакуолью 24,8 ± 2,3 30,8 ± 2,2 33,3 ± 1,1 49,6 ± 2,1

Количество проростков (доля интерфазных 
клеток (%)), имеющих клетки с

   2 ядрышками в ядре 10 (1,8) 11 (2,6 ) 10 (1,8 ) 9 (2,5)

   3 ядрышками в ядре 0 0 0 1 (0,1)

   4 ядрышками в ядре 0 0 0 0

¯ ¯

¯ ¯

¯

¯

¯

¯

¯ ¯

Таблица 3 
Характеристики митотического и ядрышкового аппарата проростков семян березы повислой в 
«промежуточной группе № 1»

¯ ¯
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стабильности. Повышенный показатель частоты встречае-
мости патологий митоза в этой группе проростков сопро-
вождается увеличением площадей поверхности одиночных 
ядрышек в интерфазных клетках (rS = 0,291, р < 0,05). Уве-
личение размеров ядрышек, по-видимому, может быть обу-
словлено как возможной амплификацией рибосомальных 
генов и/или усилением их транскрипционной активности, 
так и нарушением выхода продуктов транскрипции рибо-
сомальных генов из ядра. Оба этих процесса могут являть-
ся следствием воздействия неблагоприятных факторов на 
растительный организм (Челидзе, Зацепина, 1988; Соболь, 
2001), в связи с чем наличие данной корреляционной связи 
может также рассматриваться как одна из характеристик 
«мутабильной» группы проростков. 

Для «мутабильной» группы проростков наблюдается 
и такая тенденция: на чистой территории отмечаются по-
ниженные (8,8–9,1 %), а на загрязненных территориях, 
наоборот, повышенные (17,1–18,4 %) значения частоты 
встречаемости остаточных ядрышек на стадии метафазы-
телофазы митоза. Ранее остаточные ядрышки на стадии 
метафазы — телофазы митоза в клетках апикальной 

меристемы корней проростков семян были обнаруже-
ны на экологически чистых и загрязненных территориях 
у березы повислой (Вострикова, 2001; Kalaev, Karpova, 
2003; Калаев и др., 2006), у дуба черешчатого (Буторина, 
Исаков, 1989; Kalaev, Butorina, 2006). Появление оста-
точных ядрышек на стадии метафазы — телофазы мито-
за свидетельствует об амплификации рибосомальных ге-
нов на указанных стадиях (Буторина, Исаков, 1989). При 
этом выявляется корреляционная связь между частотой 
встречаемости остаточных ядрышек и долей различных 
типов ядрышек в интерфазных клетках: чем больше ин-
терфазных клеток с высокоактивными ядрышками типа 
«кора—сердцевина», тем меньше остаточных ядрышек 
на стадиях метафазы — телофазы митоза (rS= –0,410, 
р < 0,01), и чем больше доля клеток в интерфазе с уме-
ренноактивными ядрышками типа «кора—сердцевина с 
вакуолью», тем выше частота встречаемости остаточных 
ядрышек в митозе (rS= 0,414, р < 0,01). Следовательно, 
появление остаточных ядрышек на стадиях метафазы, 
анафазы, телофазы митоза можно рассматривать как 
механизм компенсации синтетических функций клетки 

Год 2001 2003

                                        Район исследования 

Показатели

Левобережный 
район

«Веневитиново»
Ленинский 

район
«Веневитиново»

Количество проростков в группе, шт. 15 6 17 15

Митотический индекс, % (x ± Sx) 4,6 ± 0,4 3,0 ± 0,3 7,0 ± 0,4 6,9 ± 0,3

Доля клеток на стадии митоза, % (x ± Sx)

   профаза 20,7 ± 1,7 23,4 ± 3,1 16,7 ± 1,3 24,8 ± 1,7

   метафаза 32,8 ± 2,3 36,3 ± 2,8 31,8 ± 1,5 32,0 ± 1,1

   анафаза—телофаза 46,5 ± 2,3 40,3 ± 1,0 51,5 ± 1,8 43,3 ± 1,4

Патологические митозы, % (x ± Sx) 9,8 ± 1,7 3,0 ± 1,4 5,6 ± 0,7 4,1 ± 0,7

Частота встречаемости остаточных ядрышек, 
% (x ± Sx)

14,8 ± 1,7 13,7 ± 4,4 15,9 ± 1,6 9,6 ± 1,6

Площадь поверхности, мкм2 (x ± Sx)

   одиночных ядрышек, 94,9 ± 2,1 80,3 ± 2,3 100,40,9 121,3 ± 1,6

   ядрышек типа «кора—сердцевина» 91,7 ± 2,0 78,7 ± 2,5 94,2 ± 0,9 103,3 ± 1,5

   ядрышек типа «кора—сердцевина» с вакуолью 113,8 ± 3,1 102,3 ± 5,0 126,6 ± 1,9 148,3 ± 1,9

Доля ядрышек, % (x ± Sx)

   типа «кора-сердцевина» 87,6 ± 1,9 93,3 ± 1,5 80,9 ± 1,7 60,6 ± 1,8

   типа «кора-сердцевина» с вакуолью 12,4 ± 1,9 6,7 ± 1,5 19,1 ± 1,7 39,4 ± 1,8

Количество проростков (доля интерфазных 
клеток (%)), имеющих клетки с

   2 ядрышками в ядре 13 (1,2) 6 (5,0 ) 16 (2,4 ) 15 (2,8)

   3 ядрышками в ядре 2 (0,1 ) 2 (0,3) 4 (0,2) 4 (0,2)

   4 ядрышками в ядре 0 0 1 (0,0) 2 (0,0)

¯ ¯

¯ ¯

¯

¯

¯

¯

¯ ¯

Таблица 4 
Характеристики митотического и ядрышкового аппарата проростков семян березы повислой в 
«промежуточной группе № 2»

¯ ¯



37

` экологическая генетика     ТОМ VII   № 1   2009 ISSN 1811–0932

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ТОКСИКОЛОГИЯ И ГЕНЕТИЧЕСКИ АКТИВНыЕ ФАКТОРы СРЕДы

при делении в условиях недостаточного функционирова-
ния ядрышкового аппарата в интерфазе.

Наличие положительной корреляционной связи между 
долей клеток с 2, 3, 4 ядрышками в ядре и долей клеток с 
ядрышками типа «кора-сердцевина» (rS= 0,466, р < 0,01) 
и отрицательной — с долей ядрышек типа «кора-
сердцевина с вакуолью» (rS= –0,458, р < 0,01) позволя-
ет говорить о возможных структурно-функциональных 
переходах в ядрышковом аппарате меристемы березы по-
вислой в «мутабильной» группе проростков и указывает 
на активацию латентных ядрышкообразующих районов 
хромосом при переходе к более функционально активно-
му типу ядрышек («кора—сердцевина»). Это, вероятно, 

можно рассматривать как компенсаторный механизм, 
обеспечивающий высокий уровень синтеза белка клеткой 
в неблагоприятных условиях, а так же как еще одну от-
личительную характеристику «мутабильной» группы про-
ростков.

При рассмотрении спектра патологических митозов 
(рис. 3) в «мутабильной» группе проростков следует отме-
тить, что наибольшую часть аномальных митозов (96,7 %) 
составляют нарушения, связанные с повреждением хро-
мосом. В то же время, в спектре патологий в данной груп-
пе присутствуют и патологии, связанные с нарушением 
митотического аппарата (3,3 %), а в других выделенных 
группах проростков таких нарушений (асимметричный 

Рис. 3. Спектры патологических митозов в корневой меристеме проростков в выделенных группах семенного потомства березы 
повислой (а — «мутабильная» группа; б — «промежуточная группа № 1»; в — «промежуточная группа № 2»; г — 
«слабомутабильная» группа).
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митоз, трехгрупповая метафаза) не наблюдалось. Более 
широкий спектр патологических митозов, так же как и 
высокий процент их встречаемости по сравнению с дру-
гими группами, можно считать признаком «мутабильной» 
группы проростков. 

На каждой из изученных территорий выявляется другая 
группа проростков (группа № 4), в которой значения часто-
ты встречаемости патологических митозов являются наи-
меньшими (на загрязненных территориях — 5,2–6,0 %, на 
экологически чистой — 1,9–2,6 %) по сравнению с други-
ми группами (р < 0,05) (табл. 2). Эту группу проростков мы 
обозначили как «слабомутабильную». 

При анализе цитогенетических характеристик  про-
ростков в описываемой группе установлена отрицатель-
ная корреляционная связь между частотой встречаемости 
патологических митозов и частотой встречаемости оста-
точных ядрышек на стадии метафазы-телофазы митоза 
(rS = –0,368, р < 0,05). Это свидетельствует о компенса-
торной роли остаточных ядрышек в митозе, которая заклю-
чается в поддержании синтеза необходимых клетке белков 
в стрессовых условиях (Буторина, Исаков, 1989) и тем са-
мым, возможно, ведет к снижению частоты встречаемости 
патологий митоза. 

В данной группе наблюдается противоположная обна-
руженной в «мутабильной» группе проростков зависимость 
между частотой встречаемости клеток с 2, 3, 4 ядрышками 
в ядре и частотой встречаемости клеток с ядрышками раз-
личных типов, а именно: отрицательная корреляция с долей 
клеток с ядрышками типа «кора-сердцевина» (rS = –0,312, 
р < 0,05) и положительная — с долей клеток с вакуоли-
зированными ядрышками «кора-сердцевина» (rS = 0,322, 
р < 0,05). Т. о., для «слабомутабильной» группы пророст-
ков характерно уменьшение числа клеток с несколькими 
ядрышками в ядре при возрастании доли клеток с одним 
высокоактивным ядрышком типа «кора-сердцевина», 
и, наоборот, при возрастании числа клеток с умеренно-
активными ядрышками типа «кора-сердцевина вакуоли-
зированные» происходит активация латентных ядрышкоо-
бразующих районов хромосом. Описываемая зависимость 
отражает механизмы поддержания синтетической активно-
сти в интерфазных клетках на стабильном уровне и явля-
ется отличительной характеристикой «слабомутабильной» 
группы проростков семян березы повислой.

«Слабомутабильная» группа проростков характери-
зуется также преобладанием мостов в спектре патологи-
ческих митозов (рис. 3), что свидетельствует об активной 
работе систем репарации (Акопян, 1967; Симаков, 1983): 
доля мостов в 3,3 раза превышает долю других патологий 
митоза в этой группе (в «мутабильной» группе это соот-
ношение равно 1,5, в «промежуточных» — 1,1–1,4).

Две оставшиеся группы проростков (группы № 2, 3 на 
дендрограммах) на каждой из исследованных территорий 
характеризуются промежуточными значениями цитоге-
нетических характеристик между краевыми группами, 
т. е. «мутабильной» и «слабомутабильной» (табл. 3–4). 

Основное различие между этими промежуточными груп-
пами наблюдается по наличию в них проростков, имею-
щих клетки с 2, 3, 4 ядрышками в ядре. Так, в каждой из 
изученных популяций можно выделить группу проростков 
(мы назвали ее «промежуточная группа № 1»), в меристе-
ме которых присутствуют клетки только с 1 и 2 ядрышка-
ми в ядре, что согласуется с данными о наличии у березы 
повислой одной пары хромосом с ядрышковыми организа-
торами (Макарова, 1989). Другая группа (мы назвали ее 
«промежуточная группа № 2») характеризуется наличием 
проростков, у которых присутствуют интерфазные клетки 
с 1, 2, 3 и даже 4 ядрышками в ядре, что может свидетель-
ствовать об активации латентных ядрышкообразующих 
районов хромосом. По мнению Лазаревой (1999), число 
ядрышек в интерфазном ядре является показателем числа 
активных ядрышкообразующих районов.

Кроме того, в «промежуточной группе № 2» выявле-
ны корреляционные связи между частотой встречаемости 
остаточных ядрышек на стадии метафазы—телофазы ми-
тоза и площадью поверхности ядрышек в интерфазных 
клетках с одним ядрышком (rS = –0,2634, р < 0,05), что 
подтверждает предположение о компенсаторном харак-
тере возникновения пуфов в митозе: чем ниже синтети-
ческая активность в интерфазных клетках, тем больше 
остаточных ядрышек в митозе. 

Как на экологически чистой, так и на загрязненных тер-
риториях, выделенные группы (мутабильные, слабомута-
бильные и промежуточные) не различались между собой 
по показателям митотической активности, что позволяет 
говорить о высокой резистентности данного показателя к 
внешним воздействиям. Кроме того, отсутствовали так-
же и различия в скорости прохождения клетками стадий 
митоза. Клеточное деление — высоко канализованный 
процесс, играющий значительную роль в онтогенезе ор-
ганизмов, а потому отсутствие межгрупповых различий по 
указанным характеристикам в каждой из изученных попу-
ляций можно рассматривать как показатель сбалансиро-
ванности популяций — их гомеостаза. 

Что касается количественных характеристик выде-
ленных «мутабильной» и «слабомутабильной» групп, 
то можно сделать следующие выводы. На чистой терри-
тории преобладает группа «мутабильных» проростков 
(25–40 % от числа проанализированных проростков на 
обследованной территории), доля «слабомутабильных» 
проростков здесь составляет 15–20 %. На загрязнен-
ных территориях преобладающей является группа «сла-
бомутабильных» проростков (27–30 %), доля «мута-
бильных» проростков здесь — 20–30 %. Полученные 
данные о размерах выделенных групп свидетельствуют 
о снижении эффективности гаметического и зиготиче-
ского отбора на экологически чистых территориях, где 
выживают особи из группы чувствительных к неблаго-
приятным факторам среды проростков. В то же время на 
загрязненных территориях преимуществом в выживании 
обладают особи из группы устойчивых проростков. 
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заКлюЧЕНИЕ

Проведенные исследования проростков семян дере-
вьев березы повислой, произрастающих на экологически 
благоприятных и загрязненных территориях, позволяют 
говорить об изменчивости цитогенетических показателей. 
Проростки семян деревьев березы повислой на каждой 
из обследованных территорий можно разделить на четыре 
группы, отличающиеся по качественным и количественным 
характеристикам: «мутабильную», «слабомутабильную» и 
две промежуточные. В таблице 5 представлена обобщен-
ная характеристика «мутабильной», «слабомутабильной» 
группы. Показаны различия выделенных групп по пока-
зателям частоты патологических митозов и их спектра, 
доли остаточных ядрышек на стадиях метафазы, анафазы, 
телофазы митоза, а также корреляционные связи между 
ядрышковыми характеристиками, отражающими механиз-
мы поддержания синтетической активности в клетках на 
стабильном уровне. Полученные результаты исследований 
могут быть использованы для разработки рекомендаций по 
отбору материнских деревьев, продуцирующих мутабиль-
ное и слабомутабильное семенное потомство для лесной 
селекции.

Работа выполнена при поддержке гранта Президента 
РФ для поддержки молодых российских ученых «Цитоге-
нетика лесных древесных растений в условиях антропо-
генного загрязнения окружающей среды и пути адаптации 
древесных растений к стрессовым условиям на клеточ-
ном и субклеточном уровне» (грант МК-3481.2007.4) и 
гранта РФФИ «Анализ и прогнозирование молекулярно-
клеточных реакций биосистем на антропогенное загряз-
нение атмосферы» (грант № 09-04-97503-р-центр-а).
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основные критерии выделения «мутабильной» и «слабомутабильной» групп проростков при изучении 
изменчивости цитогенетических показателей проростков семян деревьев березы повислой
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Cytogenetic variability of seed progeny from trees of weeping birch 
(Betula pendula Roth), growing in different ecological conditions 

V. G. Artyukhov, V. N. Kalaev, S. S. Karpova

` SummaRy: The study of cytogenetic characteristics of weeping birch 

(Betula pendula Roth) seed progeny was carried out on anthropogenically 

polluted territories of Voronezh city, and on ecologically «clean» territory. 

Four groups of seedlings on each territory were revealed. They are 

«mutable», «low-mutable» and two intermediate groups. The description 

of cytogenetic characteristics of these groups was made. The results of 

the study may be used for recommendation on selection of maternal trees 

producing seeds resistant to unfavorable conditions of the environment. 

` KEy woRDS: cytogenetic polymorphism; mitotic activity; nucleolar 

activity; pathological mitosis; persistent nucleolus; weeping birch.
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