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РЕЗЮМЕ

Рассмотрены современные данные об изменчивости генома сомати-
ческих клеток растений в онтогенезе в процессе дифференцировки и 
в меристематических клетках, зависимость процессов изменчивости 
соматических клеток от генотипа и, особенно, влияние на эти процес-
сы условий произрастания. Проанализированы причины, клеточные и 
молекулярные механизмы онтогенетической изменчивости генома, воз-
никновения генотрофов и их особенности, адаптивность возникающих 
изменений, а также возможность наследования приобретенных призна-
ков. Высказано и обосновывается положение о том, что растение – это 
система клеточных популяций, которая характеризуется пластично-
стью своего генофонда, в основе которого лежит пластичность генома 
соматических клеток, что при взаимодействии с клеточным отбором 
обеспечивает адаптивность растения как целостного организма и соз-
дает возможность наследования (передачи потомкам) адаптивных ге-
номных изменений, приобретенных в течение онтогенеза. Большинство 
таких изменений является эпигеномными, поскольку они, очевидно, не 
затрагивают генетический код и, в принципе, являются обратимыми, 
что особенно ярко проявляется в процессах дедифференцировки – ре-
дифференцировки.
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SUMMARY
Up-to-date data on developmental genome variability in plant genome 

cells in the course of differentiation and in the meristematic cells with 
particular emphasis on contribution to these processes of conditions for 
vegetation have been reviewed. Causes, cell and molecular mechanisms 
underlying developmental genome variation, genotroph generation and 
their peculiarities, adaptability of the resultant changes as well as possibility 
for inheritance of the acquired traits were analyzed. Statement that plant 
presents the system of cell populations which is distinguished by the 
plasticity of its genofond allowing upon interaction with cell selection to 
ensure plant adaptability as a holistic organism and provide the possibility 
for inheritance (transfer to offspring) of adaptive genome changes acquired 
during development was argued and substantiated. Most of such changes 
may be epigenomic inasmuch as these apparently fail to affect the genetic 
code and in principle may be reversible which is especially remarkably seen 
in the course of dedifferentiation - redifferentiation.

Введение 
Высшие растения, являясь прикрепленными организмами, вырабо-

тали мощные и эффективные механизмы защиты от воздействий стрес-
совых факторов, действующих как на организменном, так и на попу-
ляционном уровне. Процессы приспособления популяций растений к 
существующим условиям среды, особенно изменения генетической 
структуры популяций, давно, активно и успешно изучаются, здесь на-
коплено колоссальное количество как фактических данных, так и обоб-
щений и теоретических постулатов (1-12).
Не намного менее многочисленные результаты изучения процессов 

адаптации на уровне отдельного организма свидетельствуют, что в от-
вет на неблагоприятные флуктуации экологических факторов (засуха, 
затопление, экстремальная температура, засоление, острый недостаток 
или избыток некоторых макро- и/или микроэлементов, неблагоприятное 
освещение, инфицирование патогенами, антропогенное загрязнение, 
прежде всего тяжелыми металлами и ксенобиотиками, механические 
повреждения и др.) в растениях происходят структурные и метаболиче-
ские перестройки, которые препятствуют стрессу. Различные стрессор-
ные сигналы изменяют генную экспрессию в направлении индуцирова-
ния или угнетения синтеза специфических метаболитов, прежде всего 
белков – структурных или ферментов специфических метаболических 
путей. Индуцированное внешней средой перепрограммирование кле-
ток во время адаптации свидетельствует об онтогенетической пластич-
ности как о характерном свойстве растений (10, 13, 14).
Примеров изучения молекулярных механизмов адаптации к изме-

няющимся условиям среды в литературе имеется множество (6, 15-20). 
Накопленные данные свидетельствуют о том, что реакция может быть 
краткосрочной (например, синтез защитных молекул против стресса) и 
длительной (фенотипическая пластичность со сменой программ разви-
тия), поскольку ткани растений, как правило, обладают тем преимуще-
ством, что не имеют жестко установленного плана развития. Отвечают 
за эти реакции эпигенетические системы, которые являются частью 
эстафеты от фиксации “предчувствия” изменения в окружающей среде 
до изменения в генной экспрессии. Способность эпигенетических си-
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стем изменяться быстро и обратимо, сохраняя при этом потенциал к 
сохранению стабильной “памяти” в течение многих клеточных по-
колений, объясняет гибкость реакции растений на внешнюю среду. 
Возможно, поэтому эпигенетические системы растений сложны и 
содержат целый ряд уникальных составных, которых нет у других 
эукариот.
В основе известных на сегодня клеточных и молекулярных меха-

низмов защиты растений от воздействия стрессовых факторов, адап-
тивности и гомеостатичности на уровне отдельного организма лежит, 
по нашему мнению, такое основополагающее свойство, как высокая 
пластичность генома соматических клеток, которая четко выявляется 
в онтогенезе. Пластичность генома растений обусловливает тотипо-
тентность (переключение морфогенетических программ, например, 
с целью восстановления поврежденных органов или организма в це-
лом) и регулируемую (адаптивную) изменчивость генома в онтогенезе 
(в том числе появление генотрофов), а также высокую частоту, на пер-
вый взгляд, ненаправленных геномных изменений в условиях воздей-
ствий, выходящих за пределы нормы реакции генотипа.
Молекулярные механизмы пластичности в организации генома, ме-

няющиеся в зависимости от потребностей клетки и условий ее функци-
онирования, и, особенно, при отклонениях, вызванных непредвиденны-
ми стрессовыми условиями, что позволяет клетке эффективно избегать 
гибели, детально рассмотрены в книге (15). Имеются и более поздние 
детальные обзорные публикации в этой области (6, 14, 16-20). Однако, 
в этих работах практически не анализируются хромосомные изменения 
и количественные изменения ДНК, играющие не менее важную роль, 
чем другие, «классические» составляющие эпигенетической системы 
растений, так называемые «три столба» (tree pillars) эпигенетики: ме-
тилирование ДНК (цитозиновых и адениновых оснований), хроматина 
(гистоновых белков и их посттрансляционных модификаций) и РНК – 
«мира РНК» (прежде всего обоих типов малых РНК – малых интерфе-
рирующих РНК (siRNA) и микро РНК (mi RNA) (21-25).
Рассмотрим особенности проявления пластичности генома растений, 

выражающиеся, прежде всего, в изменениях числа хромосом, количе-
ства ДНК, отдельных ее фракций, повторов и последовательностей в 
норме и при воздействии различных биотических и абиотических фак-
торов среды, адаптивности происходящих в онтогенезе геномных пре-
образований и возможной передачи адаптивных изменений, возникших 
в соматических клетках, в половых поколениях. Ограничимся анализом 
изменчивости лишь ядерного генома, отметив, что внеядерный геном 
и его пластичность определенно играет существенную роль в адаптив-

ных процессах растительных организмов (24-26), но это может быть 
предметом другого специального исследования.

1. Изменчивость генома соматических клеток в онтогенезе
Стабильность генома, прежде всего, постоянство числа хромосом – 

фундаментальное биологическое явление, которое обусловливает ста-
бильную передачу генетической информации в поколениях. Не менее 
фундаментальной особенностью генома есть также его способность к 
изменчивости. Например, в течение онтогенеза у большинства видов 
высших растений в соматических клетках происходят различные ге-
номные изменения, наиболее широко распространена полиплоидиза-
ция клеток в процессе их дифференцировки. Это явление принято на-
зывать полисоматией (27).
Полиплоидизирующие митозы начинаются, как правило, уже в дис-

тальных слоях апикальной меристемы. Видовое число хромосом со-
храняется в большинстве случаев неизменным лишь в клетках зароды-
шевого пути, что и обеспечивает генетическое (кариотипическое) по-
стоянство вида. Однако и в апикальных меристемах, клетки которых в 
процессе онтогенеза формируют генеративные органы и гаметы, неред-
ко происходят изменения числа хромосом, приводящие к явлению, обо-
значаемому термином «миксоплоидия». Очевидно, неизменным число 
хромосом остается лишь в стволовых клетках, которые локализованы в 
центре корневой или стеблевой меристемы. Количество стволовых кле-
ток небольшое (рис. 1). 
Например, у арабидопсиса организующий центр стволовых клеток 

корня состоит из четырех клеток центра покоя, которые редко присту-
пают к делению. Эти клетки окружены одним слоем стволовых клеток, 
которые делятся, образуя две дочерние клетки, одна из них возобнов-
ляет стволовую клетку, а вторая вносит вклад в формирование зрелых 
тканей корня (рис. 1, Б). Молекулярные механизмы, отвечающие за 
спецификацию и поддержание стволовых клеток в стебле и корне, де-
тально рассмотрены в работе (29). (См. также: 25, 28).
Уже к концу прошлого столетия полиплоидизация специализированных 

тканей и органов, формирующихся в процессе онтогенеза растений, была 
известна для подавляющего большинства представителей разных видов 
растений. Типичные примеры этого явления приведены на рис 2-4, а наи-
более распространенные механизмы полиплоидизации – на рис 5.
На сегодня твердо установлено влияние на эндоредупликацию диф-

ференцирующихся соматических клеток кроме внутренних факторов 
(главным образом – особенностей генотипа), также факторов окружаю-
щей среды: света, температуры, питания и др. (27, 33-37). В результате 
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растения являются, как правило, полисоматичекими организмами, со-
стоящими из миксоплоидных тканей, ядра которых содержат чаще все-
го 2С-32С ДНК, а также некоторых соматических тканей, состоящих 
из диплоидных клеток. В результате эндоредупликации в соматических 
клетках происходит ускорение роста полисоматического растения (38). 
Характерным и хорошо изученным примером здесь может служить ара-
бидопсис (39).
Накопленные в последние годы данные свидетельствуют о том, что 

в процессе дифференцировки происходит не только мультипликация 
генома, но и избирательная репликация, амплификация, деамплифи-
кация определенных повторов ДНК (редукция их численности), дими-
нуция хроматина, амитозы и цитомиксис, политенизация хромосом и 
удаление избыточных копий хроматид из клетки и другие изменения, 
которые количественно и качественно затрагивают как весь геном, так и 
определенные его последовательности. Эти явления описаны, главным 
образом, для дифференцирующихся и дифференцированных клеток по-
давляющего большинства представителей высших растений. На их про-
явление также влияют не только генотип, но и условия произрастания.
Конкретные примеры разнообразия уровня, типов и механизмов ге-

номных изменений, происходящих в онтогенезе, детально рассмотрены 
в ряде обзоров и монографий (13, 15, 16, 20, 27, 33, 34, 36, 37, 40-43).

2. Изменчивость генома клеток меристемы
Накоплено громадное количество экспериментальных данных от-

носительно изменчивости генома растений, прежде всего содержания 
ядерной ДНК и количества хромосом, выявлены основные факторы 
эволюции их кариотипа. Установлено, что эволюция растительных 
форм происходит в значительной мере путем изменения уровней пло-
идности на основе процессов полиплоидизации и деполиплоидизации 
в пределах биологически оптимального уровня плоидности (37, 44-46). 
Наряду с фактом видового постоянства числа хромосом широко извест-
на изменчивость их количества в онтогенезе, которая проявляется во 
многих случаях и в меристемных тканях.
Вследствие геномной изменчивости соматических клеток возникают 

организмы с разным фенотипическим проявлением этой изменчивости. 
Соответственно, к таким организмам применяют разные термины – мо-
заики либо химеры. Однако определить принадлежность организма к той 
или иной группе у растений без генетического анализа не всегда просто, 
вследствие чего часто происходит путаница в терминах. В нашей работе 
использована общепринятая для растений терминология, а именно:
химеры – организмы, состоящие из клеток или клеточных систем, 

отличающихся по генотипу (идиотипу); они бывают периклинальные 
(гапло-, ди-, трихламидные), мериклинальные и секториальные;
мозаики – организмы, содержащие смесь нормальных и генетически 

измененных клеток и тканей;
миксоплоиды – организмы со смешанными полиплоидными и непо-

липлоидными клетками (тканями); отдельный (частичный) случай мо-
заик (см.: 36, раздел 4.2).

2.1. Химеры
Химеры возникают вследствие гибридизации, механических повреж-

дений, прививок, вегетативного размножения, при обработке мутагена-
ми, другими факторами, которые вызывают появление мутаций и/или 
индукцию транспозиций мобильных генетических элементов в сомати-
ческих клетках; встречаются они также среди растений-регенерантов 
(36, 40, 47-49).
Образовавшиеся химеры, в том числе цитологические, распростра-

нены среди вегетативно размножаемых растений, поскольку только при 
этом способе размножения химерность может сохраняться на протяже-
нии нескольких поколений. В случае полового размножения возможно 
наследование химерности, возникающее вследствие нестабильности 
аллелей, обусловленной наличием мобильных генетических элементов. 
Как известно, наследование признаков, кодируемых такими генами, не 
подлежит менделевским законам, и описывается как нестабильная му-
тация.
Химеры, особенно периклинальные, характеризуются многими хо-

зяйственно ценными признаками, поэтому представляют интерес для 
практического использования (они более стабильны). Это касается, 
прежде всего, растений, размножающихся вегетативно, и многолетних 
садовых и овощных культур. Они часто выращиваются в качестве деко-
ративных растений.
В последнее время показано, что химеры могут быть также удобной 

моделью для изучения особенностей функционирования, в частности, 
взаимодействия генов в онтогенезе. Однако, целенаправленные поиски 
химер в природе и их экспериментальное получение (как и изучение) 
проводятся недостаточно интенсивно, что обусловлено как сложностью 
их получения и идентификации, так и длительного сохранения в куль-
туре. (Детальнее см. 36, 40).

2.2. Мозаики и миксоплоиды
На сегодня уже практически нет сомнений в том, что явление миксо-

плоидии для большинства изученных видов как покрытосеменных, так 



Жебраковские чтения-III.  Доклад  В.А. Кунаха

10

Онтогенетическая пластичность генома как основа адаптивности растений

11

и голосеменных растений, скорее правило, чем исключение. Она харак-
терна как для культурных, так и для дикорастущих растений. Например, 
у апомиктов многих видов Asteraceae миксоплоидия составляет 30-60% 
от числа изученных растений (50, 51). Частота встречаемости миксо-
плоидов у ряда представителей крестоцветных довольно высока, на-
пример, у горчицы черной Brassica nigra частота миксоплоидных рас-
тений превышает 60%, что связывают с высокой пластичностью их ге-
нома, повышающей адаптивность растений (52).
Считается, что миксоплоидия встречается чаще и ее уровень выше 

у представителей семейств с мелкими хромосомами, а особенно зна-
чительная часть миксоплоидных форм – это полиплоиды и гибриды. 
Поскольку гибридизация, как уже твердо установлено, нарушает ге-
нетический баланс, то, очевидно, что у таких организмов нарушается 
внутритканевой и внутриклеточный гомеостаз, особенно в первых по-
колениях. Это обусловливает значительное усиление мутабильности 
соматических клеток и как одно из следствий – миксоплоидию и анеу-
плоидию (50, 51).
Миксоплоидия часто свойственна гетерозисным гибридам и множе-

ству декоративных растений полиплоидного и гибридного происхожде-
ния. Она способна повышать адаптивный потенциал растений, особен-
но в неблагоприятных условиях произрастания (3, 52-55). Интересным 
здесь может быть пример результатов, полученных при изучении са-
мофертильности у пыльцестерильных растений сахарной свеклы. В 
частности, было показано, что образование семян у таких растений 
происходит путем агамоспермии. У них археспориальный комплекс 
представлен миксоплоидной популяцией клеток, которая формиру-
ется клетками с диплоидным и тетраплоидным наборами хромосом. 
Именно из тетраплоидных клеток формируются зародышевые мешки 
с диплоидным числом хромосом, способные к партеногенетическому 
развитию (56). Возможно, описанные и еще неизвестные положитель-
ные эффекты, присущие миксоплоидным формам, способствуют их 
преобладающему распространению в природе, особенно при неблаго-
приятных условиях произрастания, и поэтому миксоплоидия присуща 
многим высокопродуктивным коммерческим сортам, а также некото-
рым сорнякам. (Детали см. 36).

2.3. Гибриды и полиплоиды
В мире растений экологический успех во многих случаях обусловли-

вается гибридизацией и появлением полиплоидных форм. Последние 
молекулярно-генетические исследования подтвердили, что эпигене-
тические изменения, индуцированные гибридизацией, имеют непо-

средственное отношение для выживания и/или адаптации (17, 18). В 
частности, в природе постоянно наблюдается как межвидовая, так и 
межпопуляционная гибридизация, в том числе и между культурными 
растениями и сорняками, что значительно ускоряет эволюцию инвазив-
ных видов (18, 52, 57, 58).
Сегодня считается, что именно полиплоидизация является маги-

стральным путем эволюции геномов растений. Успех полиплоидов, в 
том числе вновь образованных, объясняется высоким уровнем пластич-
ности структуры их генома, которая проявляется в толерантности к из-
менению числа хромосом (анеуплоидии и полиплоидии, в том числе 
амфиплоидии), размера генома, мобильности (ретро)транспозонов, 
инсерций, делеций и эпигеномного реструктурирования. Способность 
переживать крупномасштабные изменения, часто в течение одного или 
нескольких поколений, связана с реструктурированием транскриптома, 
метаболома и протеома и может приводить к измененному фенотипу и 
экологии. Вследствие этого, индуцированные полиплоидией изменения 
могут генерировать организмы, способные использовать новые ниши 
или превышать предковые виды. Считается, что именно поэтому по-
липлоидизация является главной движущей силой, лежащей в основе 
дивергенции покрытосеменных и их биоразнообразия (59).
Геномные исследования последнего времени показали, что поли-

плоиды распространены в природе намного шире, чем считалось 10-15 
лет тому назад. Многие виды, кариотипы которых в метафазе митоза и 
мейоза выглядят как диплоидные и которые в процессах мейотических 
делений ведут себя как диплоиды, в действительности представляют 
собой полиплоиды, чаще всего – сегментные алополиплоиды. Такие 
полиплоиды получили название палеоплоидов. С учетом палеоплоидов 
можно считать, что предки не менее 90% видов современных цветковых 
растений прошли один или даже несколько раундов полиплоидизации 
(44, 60). Пересматривается также роль аутополиплоидов – в последнее 
время считается, что они влияют на эволюцию и видовое разнообразие 
больше, чем предполагалось ранее (45, 46).
Некоторым видам свойственны внутривидовые, и даже внутрисорто-

вые полиплоидные серии, особенно часто встречаются они среди зла-
ков и декоративных форм растений. Например, много видов пастбищ-
ных трав формируют полиплоидные комплексы, среди которых боль-
шая часть анеуплоидов и растений с непарными уровнями плоидности, 
многие из них являются сегментными алополиплоидами. Такая струк-
тура популяции поддерживается объединением половой и апомиктиче-
ской форм размножения (50, 51).
В то же время известно, что гибридное и полиплоидное состояние ге-
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нома сопровождается повышенным уровнем его нестабильности, в том 
числе и эпигенетической нестабильности (18, 44, 60). Именно к харак-
терным особенностям недавно сформированных аллополиплоидов от-
носится свойство нестабильности их генома и быстрая его перестрой-
ка (61). Это показано, в частности, на примере только что полученных 
полиплоидных гибридов Brassica, у которых наблюдали многочислен-
ные хромосомные перестройки и потерю фрагментов в течение пяти 
половых поколений; обнаружены геномные изменения через некоторое 
время после получения аллополиплоидов пшеницы, арабидопсиса и др. 
Недавно показано, что у созданных на основе межвидовых гибридов от 
скрещиваний культурного подсолнечника с многолетними видами рода 
Helianthus интрогрессивных линий нестабильность генома наблюдает-
ся даже после многолетнего инбридинга (в поколениях F8-F12). В по-
томствах различных комбинаций межвидовых скрещиваний выявлены 
идентичные полиморфные варианты запасного белка семян гелианта-
нина и фрагментов ДНК, гомологичных структурным генам функцио-
нально важных белков, что указывает на неслучайный характер измен-
чивости генома межвидовых гибридов (62). Неслучайный, можно даже 
сказать закономерный, характер крупных геномных (хромосомных) 
перестроек у подсолнечника наблюдался сразу же после гибридизации 
даже на диплоидном уровне, эти перестройки у искусственных гибри-
дов возобновляются. Авторы считают, что именно отбор способствует 
особенным комбинациям генов (вследствие хромосомных перестроек) 
и геномным перестройкам (63).
Как подчеркивается в обзоре (44), у большинства изученных на се-

годня аллополиплоидов наблюдали быстрые перестройки генома, при-
чиной которых считается гибридизация. Транспозоны, которые нахо-
дятся в репрессированном состоянии у каждой родительской генеало-
гической линии, активируются у гибридов, облегчают движение генов 
и способствуют неравному кроссинговеру. Было показано, что малых 
интерферирующих РНК (siRNAs) материнского происхождения недо-
статочно для репрессии ретротранспозонов в отцовском геноме гибри-
да Arabidopsis thaliana x A. arenosa (64), а дивергенция центромер и 
центромерных гистонов может приводить к нарушениям сегрегации и 
нерасхождению хромосом у гибридов (65).

2.4. Балансирующая спонтанная полиплоидия
В соматических клетках отдаленных гибридов во многих случаях 

отмечено спонтанное умножение хромосомных наборов. Первый при-
мер такого умножения был описан для рода Primula в случае скрещи-
вания P. fl oribunda (n=9) и P.verticillata (n=9), когда у стерильного ги-

брида из 2n=18 возник фертильный с константными признаками побег 
с 2n=36, из которого получили новую форму примулы – P. kewensis. 
Классическим примером спонтанного возникновения амфидиплоидов 
при межродовых скрещиваниях является рафанобрассика, полученная 
Г. Карпеченко в 1927 г. (ряд других примеров приведены в (36, раздел 
4.2.3). Это явление было названо балансирующей спонтанной полипло-
идией (66).
В случае спонтанной полиплоидии, в результате которой гибрид ста-

новится фертильным, неясно, происходит регуляция случайно или она 
возникает вследствие «регулирующих усилий» организма, т.е. являет-
ся результатом физиологических процессов, происходящих в организ-
ме, и обусловливающих эту регуляцию. Одним из механизмов таких 
«регулирующих усилий» может быть наличие генетических локусов 
(определенных генов), определяющих, например, блокаду цитокинеза 
и активирующихся или мутирующих в результате отдаленных скрещи-
ваний, как это описано, например, в случае формирования диплоидных 
яйцеклеток у гибридов картофеля (67). Позже было четко доказано, что 
диплоидные гибриды с необычайно высокой частотой образуют не ре-
дуцированные гаметы (имеющие тот же набор хромосом, что и сомати-
ческие клетки), тем самым значительно увеличивая уровень образова-
ния аллополиплоидов (68).
Нарушение митозов и нестабильность числа хромосом в соматиче-

ских тканях настолько характерны для отдаленных гибридов, что это 
используется для определения гибридного происхождения растений. 
Вследствие таких нарушений происходит не только удвоение гибридно-
го генома, но и элиминация хромосом одной их родительских форм ги-
брида, распад сложного гибридного ядра на простые геномы. Например, 
при гибридизации амфиплоидов Triticale (2n=42) x Agrotriticum (2n=70) 
в мейозе часто встречаются многоядерные клетки – синцитии, содержа-
щие от 2 до 13 ядер. Эти ядра делятся независимо одно от другого, что 
является результатом распада сложного ядра на простые геномы (69). 
Рассмотрим эти явления более детально.

2.5. Элиминация и редукция хромосом
Один из механизмов появления клеток с уменьшенным количеством 

хромосом есть «развал» полиплоидного ядра – явление «гипоплоидного 
роста», открытое Б.Н. Сидоровым и Н.Н. Соколовым (70), заключающееся 
в лизисе отдельных хромосом и даже ядер с сильными нарушениями хро-
мосомного баланса. «Гипоплоидный рост» является причиной появления 
в соматических тканях любого числа хромосом: п, 3п, 5п, 7п и т.д. и безъя-
дерных клеток как следствие блокады веретена деления.
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У автотетраплоидной формы посевной гречихи В.В. Сахаровым 
установлено погеномное уменьшение хромосомных наборов вслед-
ствие соматической редукции (мейозоподобных делений) в клетках со-
матических тканей. Подобное явление выявлено также в соматических 
клетках полиплоидов кавказской ромашки (71). Авторы отмечают, что 
в основе погеномного расхождения, кроме соматической редукции, мо-
жет быть и другой механизм, поскольку у тех же растений отмечено 
погеномное увеличение исходных хромосомных наборов.
Изменение числа хромосом в меристемных тканях в течение онто-

генеза полиплоидных растений можно продемонстрировать на при-
мере работы, выполненной с использованием полиплоидных форм 
редиса (72). У триплоидных растений на протяжении около месяца 
проходит «бесплодное» цветение (цветы опадают, и стручки не обра-
зуются), в дальнейшем наблюдается массовое образование стручков. 
Цитологический анализ побегов, на которых образовывались струч-
ки, показал их миксоплоидную природу: клетки содержали диплоид-
ные и тетраплоидные наборы хромосом. Схожую смену количества 
хромосом отмечено в онтогенезе гексаплоидных и октаплоидных 
растений, в молодых побегах которых в конце вегетации появля-
лись клетки с тетраплоидными и диплоидными наборами хромосом. 
Механизмом такой саморегуляции автор считает соматическую ре-
дукцию. Следует отметить, что примеры постепенной нормализа-
ции мейоза и, как следствие, формирование жизнеспособных семян 
в процессе увеличения возраста отдаленных гибридов и степени их 
развития описаны во многих случаях. Существенное влияние на эти 
процессы могут оказывать условия окружающей среды, в частности, 
температура (см. 73, саму работу и ссылки).
У тетра-, гекса- и октаплоидных форм люцерны выявлены митотиче-

ские деления, напоминающие мейоз. Количество клеток, делящихся та-
ким образом, зависит от степени плоидности материала и колеблется в 
пределах 0,26-3,13%. Подобные явления, подтверждающие реальность 
соматической редукции числа хромосом, наблюдали в разных тканях 
как полиплоидных, так и диплоидных растений многих видов. На се-
годня это достаточно подтвержденный факт как для интактных расте-
ний, так и для клеток, выращиваемых в культуре in vitro (36, 74, 75).
Следует подчеркнуть, что, по мнению ряда исследователей, соматиче-

ская редукция возникает как причина либо следствие соматического эм-
бриогенеза, она может иметь адаптивные функции регулирования уровня 
плоидности соматических клеток в природе (76, 77), может индуцировать-
ся различными физическими и химическими факторами, прежде всего – 
фитогормонами (36, 75).

У аллополиплоидов может происходить развал сложного гибридного 
ядра на простые геномы. В частности, А.Ф. Шулындин показал, что из-
менчивость у гибридов в случае отдаленных скрещиваний может прояв-
ляться в форме расщепления на исходные виды вследствие бурного мута-
ционного процесса. Он предположил, что с помощью отдаленной гибри-
дизации можно расщепить ядро сложного генома эволюционно старых 
видов. Автор приводит пример, когда вследствие скрещивания мягкой 
пшеницы Triticum aestivum с рожью Secale cereale образуются растения 
пшеницы, схожие с видом T. dicoccuт. Он объясняет это расщеплением 
ядра клетки T. aestivum (геном ААВВДД) и отделением ядра с геномом 
А1А1В1В1, свойственным T. dicoccum (78). Подобное явление наблюдали и 
в других случаях, например, у гибридных сортов вишни (79).
Для ряда гибридов характерно явление элиминации хромосом одной 

из родительских форм. У разных отдаленных гибридов элиминация 
происходит достаточно быстро – в течение нескольких клеточных де-
лений после оплодотворения, хотя описаны случаи, когда элиминация 
хромосом одного из родителей может длиться несколько половых поко-
лений (например, у гибридов мягкая пшеница х маис (80), может быть 
неполной (у гибридов овес х кукуруза) (81). Примеры такой элимина-
ции и ее цитологические механизмы у разных гибридов приведены в 
обзоре (40) и в монографии (36).
Давно известно, что поведение хромосом (асинапсис, десинапсис, 

гомеологическое спаривание, частота хиазм, морфология хромосом, их 
элиминация, нерасхождение В-хромосом и др.) находятся под генетиче-
ским контролем (ссылки см. в работе (82). Однако молекулярные меха-
низмы, в частности молекулярные основы элиминации хромосом, прак-
тически не изучены. Одним из возможных объяснений является эпиге-
нетическая дисфункция центромер элиминируемых хромосом у гибри-
дов, которая сказывается на стабильности поведения хромосом на ми-
тотическом веретене. В частности, показано, что геном-специфическое 
удержание или потеря хромосом у гибридов Orychophragmus violaceиs x 
Brassica carinata, у разных межвидовых гибридов и синтетических гек-
саплоидов Brassica (2п=54, ААВВСС), являются видоспецифически-
ми, находятся под генетическим контролем и связаны с ядрышковым 
доминированием. Предполагается, что преимущественная экспрессия 
генов центромерных белков одного родителя (например, центромер-
ного гистона Н3) связана с хромосомной стабильностью у отдаленных 
гибридов и ядрышковое доминирование способствует образованию 
центромеро-специфических белков родителя-донора рРНК и стабиль-
ности его хромосом (82). Эффект положения хромосом в ядре также 
играет роль в их будущей судьбе. Последнее может быть связано с тем, 
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что у растений, очевидно, существуют разные ядерные территории, ха-
рактеризующиеся транскрипционной активностью или неактивностью 
(см. обзоры 17, 18).
Таким образом, элиминация хромосом особенно характерна в случае 

отдаленных скрещиваний. При этом элиминируют преимущественно 
специфические хромосомы или гены. Наиболее яркие случаи широко 
используют для получения гаплоидов (см. ниже).

2.6. Изменчивость последовательностей ДНК
Гибридизация, как и полиплоидия, во многих случаях приводит к по-

вышению частоты мутаций, в основе которых лежат инсерции, откры-
тые Б. Мак-Клинток на кукурузе. Это явление названо «транспозици-
онный взрыв» и обусловлено «геномным стрессом» (83). В результате у 
отдаленных гибридов отмечены не только разные хромосомные анома-
лии – в их потомстве установлен активный формообразующий процесс.
У гибридов значительные геномные изменения проявляются на моле-

кулярном уровне. Так, для межлинейных гибридов кукурузы в F1 харак-
терна нестабильность содержания ядерной ДНК. При этом у гибридов 
с высоким гетерозисным эффектом количество ядерной ДНК несуще-
ственно отличается от среднеродительской, а у большинства гибридов 
с низким гетерозисным эффектом ее количество больше на ~ 5%. У ге-
терозисных гибридов кукурузы и пшеницы выявлено изменение соот-
ношения отдельных семейств повторяющихся последовательностей за 
счет возрастания фракции среднечастотных повторов ДНК. У гетеро-
зисного ячменя показано появление новых С-блоков гетерохроматина 
на хромосомах, снижение полиморфизма С-блоков, количества ДНК на 
геном, содержания рибосомных генов. На примере ржано-пшеничных 
амфиплоидов и их хромосомно-замещенных линий показано увеличе-
ние полиморфизма по наличию и величине гетерохроматиновых блоков 
хромосом ржаного генома как у гибридов F1BC1, так и у нестабильных 
генотипов хромосомно-замещенных линий F6BC1, что авторы объясня-
ют активацией мобильных генетических элементов (84).
Изменчивость ДНК установлена и для других аллополиплоидных ги-

бридов. В частности, на примере хлопчатника Gossipium hirsutum было 
установлено, что у природных аллоплоидов происходят процессы ду-
пликации генов, сопровождающие полиплоидизацию и развивающиеся 
независимо один от другого (85).
Изучение количества копий генов семейства Adh у диплоидного 

и тетраплоидного хлопчатников рода Gossipium показало, что проис-
ходят не только процессы дупликации, но и снижение количества ге-
нов. Структура генов такого семейства динамична. Динамические из-

менения количества копий характерны для ядерных генов и важны для 
понимания эволюции ортологии (продолжения эволюции генов в одном 
определенном направлении) и изменения функции генов (86). Кроме того, 
у полиплоидных форм довольно распространены делеции определенных 
аллелей, что объясняется гомозиготизацией многих субхромосомных ре-
гионов, выявляющей у полиплоидов инбредную депрессию (87).
У тритикале и полиплоидных пшениц, в том числе у природных форм, 

возрастание уровня плоидности сопровождается снижением количества 
ДНК на основное число хромосом. Это снижение, не вызванное анеупло-
идией, является природным процессом и генетически детерминировано. 
Перестройки происходят вследствие накопления нуклеотидных замен и 
изменения части гомологических последовательностей ДНК, в частности, 
элиминации видоспецифических повторов. Как следствие, геномы алло-
полиплоидных гибридов не всегда представляют простую сумму геномов 
родительских форм, а являются результатом перестройки полинуклеотид-
ных последовательностей ДНК. Были получены цитологические данные 
с применением дифференцированной окраски хромосом и других совре-
менных методов, подтверждающих возможность подобных перестроек, 
наблюдающихся не только у отдаленных, а и, как уже отмечалось выше, 
у межсортовых гибридов, например, у ячменя, у сахарной свеклы и др. 
(Ссылки и детали см. 36, 40).
Таким образом, быстрые геномные изменения у растений после по-

липлоидизации и гибридизации – твердо установленный факт. Имеются 
четкие многочисленные свидетельства элиминации последовательно-
стей ДНК у большого количества гибридов, включая Triticum, Aegilops, 
Secale и др., как диплоидных, так и полиплоидных (88, 89). Элиминация 
последовательностей ДНК была перманентной, при этом не было вы-
явлено химерных тканей. Удивляет то, что элиминация последователь-
ностей была постоянной, а характер последовательностей был одним и 
тем же у всех индивидуумов одного и того же поколения одной и той 
же гибридной комбинации. Характер элиминируемых последователь-
ностей не изменялся, если даже скрещивания проводили повторно при 
участии иных родителей. Эти последовательности были представлены 
как высоко-, так и малокопийными последовательностями.
Интересно, что при некоторых скрещиваниях у разных родитель-

ских геномах имело место не случайное количество элиминирую-
щихся последовательностей (89). Точный механизм, индуцирующий 
элиминации подобного типа, остается неизвестным. Возможно, эти 
геномные изменения являются результатом активации транспозонов 
у гибридов, которые приводят к транслокациям и другим перестрой-
кам (см., например, 62), но постоянство элиминации последователь-
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ностей по этому механизму объяснить трудно (детальнее это явле-
ние рассмотрено в обзоре: 18).
Таким образом, в природе значительно распространены полиплоид-

ные и гибридные растения, что обусловлено рядом их преимуществ. 
Вместе с тем, изучение таких растений (особенно отдаленных гибри-
дов) показало, что за редким исключением (см., например, 57), им свой-
ственны разные геномные перестройки и аномалии, выявляющиеся как 
на молекулярном, так и на хромосомном уровне. Вследствие часто на-
блюдаемых процессов элиминации генома одного из родителей могут 
образовываться гаплоидные формы растений. На основе этого явления 
отработана и широко используется технология получения гаплоидов, 
это так называемый «метод гаплопродюсеров» (см. 36, раздел 6.2).

3. Хромосомная изменчивость гаплоидов
Природная гаплоидия – явление редкое, однако постоянно встреча-

ющееся у многих видов растений. Обычно частота встречаемости га-
плоидов не превышает 0,1 %, однако известны случаи, когда она может 
составлять 15 %. При этом наряду с «чистыми» гаплоидами описаны 
также миксоплоидные растения, содержащие как гаплоидные, так и ди-
плоидные клетки, доля которых может различной (36, раздел 4,2).
Гаплоидные клетки возникают вследствие соматической конъюгации 

хромосом, сопровождающейся «выпадением» их репликации в отдель-
ных клеточных циклах, что, возможно, обусловлено действием опре-
деленных генов. Другой путь образования гаплоидов – это индукция 
«матроклинных гаплоидов», развивающихся из яйцеклеток. Например, 
линия Stock 6 кукурузы во время самоопыления образует в потомстве 
около 3,2 % гаплоидных растений. Известны и другие факторы, даю-
щие возможность получать в среднем 6,5 % семян кукурузы с гаплоид-
ными зародышами (90). 
Недавно показано, что при апомиксисе (агамоспермии), который яв-

ляется одним из вариантов семенной репродукции у сахарной свеклы, 
в агамоспермных семенах потомства пыльцестерильных растений на-
блюдается высокая частота встречаемости семян с гаплоидным набо-
ром хромосом в ядрах. Частота выявления таких семян может быть на 
4-5 порядков выше, чем частота встречаемости гаплоидов в семенных 
партиях, полученных у пыльцефертильных растений свеклы (91, 92).
Гаплоидные формы, как правило, стабильны, что продемонстриро-

вано на примере томатов, рицины, спаржи, перца, табака, кукурузы и 
многих других растений. Однако, у многих из них в процессе роста и 
развития гаплоидных зародышей только небольшое количество клеток 
остается гаплоидным. Так, у ячменя сорта Bryce у 1-миллиметрового 

зародыша 58 % клеток гаплоидные, а в 1,5 мм – только 9 %; остальные 
клетки диплоидные (93).
В меристеме спонтанных гаплоидов наблюдаются также хромосом-

ные аберрации, уровень которых во многих случаях превышает таковой 
у диплоидов. Нарушения митоза приводят к появлению клеток с числом 
хромосом, отличающимся от гаплоидного (в том числе диплоидных). 
Диплоидные клетки и даже репродуктивные диплоидные органы вы-
явлены у гаплоидов кукурузы, проса, табака, томатов, сахарной свеклы 
и других растений (94, 95).
Характерным для гаплоидов является наличие в меристемных тка-

нях анеуплоидных клеток, иногда гипогаплоидных (иными словами, у 
гаплоидов, наряду с процессами увеличения количества хромосом на-
блюдается их редукция). Интересно в этой связи вспомнить о том, что 
были выявлены организмы с числом хромосом, меньшим гаплоидного 
(94). Однако это явление, очевидно, может быть присуще только видам 
полиплоидного происхождения.
Итак, у гаплоидных форм организмов, полученных разными мето-

дами, наблюдается изменчивость количества хромосом в меристемных 
тканях вследствие увеличения числа геномов по типу балансирующей 
спонтанной полиплоидии (см. выше), за которую отвечают, очевидно, 
определенные гены. Однако частота спонтанной диплоидизации не 
всегда приводит к фертильности гаплоидов, хотя при апомиктическом 
размножении семенная продуктивность гаплоидных растений может 
быть достаточно высокой, как это, например, показано для сахарной 
свеклы, гаплоиды которой формировали как гаплоидные, так и дипло-
идные семена (удвоенные гаплоиды?) (95).

4. Дополнительные или В-хромосомы
У многих растений и животных помимо хромосом основного набо-

ра существуют так называемые сверхкомлектные, дополнительные или 
В-хромосомы.
В-хромосомы найдены во всех основных группах эукариот – у более 

чем 1300 растений, у 500 видов животных, у 10 видов грибов (цит. по: 
96). Наличие В-хромосом является не обязательным, у большинства ви-
дов они присутствуют не у каждого организма и не во всех популяциях, 
и даже не во всех клетках одного и того же организма. Например, в 
Aegilops mutica нет В-хромосом в корнях (97).
Наиболее полно данные, включающие всю классическую литерату-

ру о В-хромосомах, приведены и проанализированы в известной книге 
(98). В обзорах, вышедших позднее, анализировались, преимуществен-
но, молекулярно-биологические данные по В-хромосомам, как расте-
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ний, так и, преимущественно, животных (96, 97, 99-102).
От хромосом основного набора В-хромосомы отличаются по следу-

ющим параметрам:
• имеют меньшие размеры;
• часто точечной формы;
• хуже окрашиваются в случае цитологических исследований;
• их центромеры часто дефективные;
• в большинстве случаев они гетерохроматинизированы и содержат 

преимущественно повторяющиеся последовательности ДНК;
• их количество нестабильно и разное у разных организмов одной 

популяции, а также может изменяться от единицы до нескольких 
десятков в разных клетках одного и того же организма;

• располагаются они, как правило, на периферии метафазной пла-
стинки; 

• в мейозе не конъюгируют с хромосомами основного набора;
• наследуются нерегулярно;
• показатель их трансмиссии часто выше 0,5, то есть они обладают 

способностью накапливаться до, во время и после мейоза.
Дополнительные хромосомы относятся, как правило, к двум морфо-

логическим типам: метацентрическому (В1) и субметацентрическому 
(В2) (рис. 6), хотя теперь их описано до 30 различных типов, а у насе-
комого плавучей кобылки известно уже свыше 70 морфотипов добавоч-
ных хромосом (96).
Общее представление об инертности В-хромoсом подтверждается не 

только тем, что большинство из них гетерохроматиновые, но и данными 
об отсутствии или низкой транскрипционной активности. Тем не менее, 
немало В-хромосом обнаруживают транскрипционную активность, 
большинство В-хромосом содержит кластеры генов рибосомной РНК, 
часть которых является транскрипционно активной. В В-хромосомах 
выявлены также некоторые регуляторные и другие структурные гены. 
Некоторые эффекты В-хромосом можно объяснить непосредственно 
продуктами их генов.
Накоплены данные о том, что В-хромосомы могут влиять на множе-

ство клеточных процессов. При этом у одних видов наличие В-хромосом 
заметно не влияет на морфологию растений, у других их влияние на фе-
нотип может быть существенным. В частности, у валерианы Valeriana 
offi cinalis растения, содержащие В-хромосомы, отличаются по многим 
гистологическим, анатомическим и биохимическим признаками. У гапло-
паппуса Haplopappus gracilis В-хромосомы влияют на цвет семянок, а у 
зерновых злаков, в частности, у кукурузы, растения с В-хромосомами не-
редко характеризуются наличием полосатости листьев.

Влияние В-хромосом может быть вызвано или их наличием, или 
активностью генов, находящихся в них. Например, В-хромосомы под-
снежника осеннего Scilla autumnalis и шнитт-лука Allium schoenoprasum 
изменяют экспрессию (спектр белков) изоферментов эстераз и белков 
эндосперма соответственно. Установлены изменения состава запа-
сающих белков в семенах ряда видов лядвенца Lotus L., содержащих 
такие хромосомы, количества фенолов в листьях африканского проса 
Pennisetum glaucum и т.д. (Ссылки на эти и другие подобные исследова-
ния см. в обзоре 99, а также в работе 103).
У многих видов растений, в частности, у кукурузы наличие 

В-хромосом приводит к следующим эффектам:
• повышает частоту рекомбинаций и влияет на количество гетерох-

роматиновых узелков на А-хромосомах;
• повышает частоту мутаций в А-хромосомах;
• способствует межклеточным хромосомным миграциям (цито-

миксису), что приводит к изменению количества хромосом в 
клетках;

• усиливает нестабильность А-хромосом и образование микроядер 
на разных стадиях развития, например, в клетках тапетума, уско-
ряя запрограммированную смерть клеток.

Выявлена также взаимосвязь полиморфизма по гетерохроматиновым 
участкам А- и В-хромосом между собой и с системами размножения у 
кукурузы как механизма поддержания оптимального уровня гетерози-
готности растений путем адаптивного перераспределения в онтогенезе 
гетерохроматина между локусами, хромосомами, гаметами. (Эти и дру-
гие биологические эффекты В-хромосом и соответствующие ссылки 
приведены в работах 99, 104).).
Хотя окончательно роль дополнительных В-хромосом не установ-

лена, уже накопленные данные позволяют нам присоединиться к сле-
дующему предположению. Вероятнее всего, В-хромосомы появляются 
вследствие изменчивости хромосом основного набора и могут влиять 
на адаптивный потенциал растений, который проявляется не только в 
определенных изменениях фенотипа растений с В-хромосомами, но и 
ростом уровня изменчивости генома, что повышает полиморфизм по-
пуляции растений при неблагоприятных условиях роста. Возможно, 
именно поэтому растения, содержащие В-хромосомы, встречаются, 
прежде всего, в экстремальных и пессимальных условиях произрас-
тания, в антропогенно нагруженных и перегруженных условиях роста 
(99, 101, 105-109). Неслучайным является, очевидно, и то, что растения, 
у которых чаще встречаются В-хромосомы и их количество может до-
стигать больших значений – до 34 в одной клетке, являются или куль-
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турными злаками или другими видами с широким ареалом. Например, 
лук-резун A. shoenoprasum, который распространяется даже в Арктику 
до 750 с.ш. (Новая Земля), может нести 20 В-хромосом в одной клет-
ке. Здесь высокая экологическая пластичность видов сопровождается 
повышенной частотой встречаемости В-хромосом и повышенным их 
количеством у одного организма.
Интересными и важными являются результаты, полученные при из-

учении двадцати одной природной популяции кукурузы из Северной 
Аргентины (110). Эти популяции, принадлежащие к 13 аборигенным 
расам, выращиваются на разных высотах - 80-3620 м над уровнем моря. 
19 популяций были полиморфными по числу В-хромосом. Частота рас-
тений с В-хромосомами варьировала в разных популяциях от 0 до 94%. 
Количество В-хромосом на растение колебалось в пределах 0-8, чаще 
всего встречались растения, содержащие 0-3 В-хромосомы. Популяции, 
в которых количество В-хромосом варьировало, имели положитель-
ную и статистически достоверную корреляцию среднего количества 
В-хромосом с высотой произрастания (рис. 7).
Спустя почти 10 лет эти данные, а именно адаптивное значение кли-

нальной высотной изменчивости по содержанию В-хромосом у ку-
курузы, были однозначно подтверждены другими исследователями; 
ими также было показано, что на больших высотах растения содержат 
большее количество В-хромосом. Авторы всесторонне обсуждают воз-
можные причины этого явления, привлекая последние данные моле-
кулярных исследований структурно-функциональных особенностей 
В-хромосом (103).
Таким образом, В-хромосомы широко распространены в природ-

ных популяциях «В-содержащих» видов, т.е. у видов растений, у ко-
торых они встречаются в принципе. Например, у ржи и кукурузы их 
можно найти во всех регионах произрастания в диком или полудиком 
состоянии. При введении в культуру in vitro количество В-хромосом 
в клетках, как правило, возрастает по сравнению с исходным орга-
низмом именно на первых этапах выращивания, когда клетки под-
вергаются наиболее значительному стрессу. При этом морфология 
В-хромосом, в отличие от большинства хромосом основного набо-
ра (А-хромосом) остается неизменной. В сформированных, адап-
тированных к условиям роста in vitro клеточных линиях растений 
В-хромосомы встречаются редко (104).
Но все же для окончательного заключения о роли В-хромосом нако-

пленных данных все еще недостаточно. Возможно, что их роль гораздо 
шире, чем это можно сегодня представить. 

5. Изменчивость при ранениях и прививках
Растения в природе часто ранятся. В процессе эволюции они выра-

ботали систему защитных реакций, направленных на заживление ран, а 
в некоторых случаях даже приспособились использовать механические 
повреждения для размножения. 
Впервые анализ клеточных делений в месте ранения провел Б. Немец 

(Nemec, 1910). Он наблюдал разные нарушения, в частности, митозы с 
неправильным распределением хромосом и слияние ядер. В дальней-
шем было показано, что мутации (в том числе хромосомные перестрой-
ки) возникают также при повреждении растений нематодами. Даже 
простое укалывание иглой стебля может инициировать синтез ДНК и 
появление полиплоидных митозов. Установлено, что при дедифферен-
цировке клеток в случае образования раневого каллуса возрастает часть 
многих повторяющихся последовательностей, количество же других 
фракций ДНК может и уменьшаться. (Детали и ссылки см. в (36).
Используя ранение, еще в начале прошлого столетия начали полу-

чать измененные формы растений. В 1916 г. Винклер впервые экспе-
риментально получил из раневого каллуса два тетраплоидных томата 
L. esculentum и один – паслена S. nigrum. Метод декапитации, позже 
предложенный Йоргенсеном, широко использовался для получения по-
липлоидов, особенно у растений с вегетативным размножением. Таким 
образом, были получены тетраплоиды томатов, сахарной свеклы, бо-
бов Vicia sativa, физалиса Physalis peruviana, табака Nicotiana glauca, 
тетраплоиды и октаплоиды капусты, тетраплоиды пеларгонии, удалось 
удвоить количество хромосом у ряда гибридов и т.д. (111). Однако, в 
целом частота полиплоидных растений, полученных из раневого каллу-
са, невысока – от 2 % до 10 %.
Искусственное ранение обязательно для прививок, широко исполь-

зуемых в садоводстве. Огромный фактический материал о хромосом-
ной изменчивости при прививках изложен в ряде монографий (детали 
и ссылки см. в работах 36, 47). Обобщая известные на сегодня экспери-
ментальные данные можно сделать такие выводы:

• под влиянием компонентов прививок наследственная структура 
привитого растения, как правило, не изменяется;

• в некоторых случаях в результате прививок появляются хромо-
сомные аберрации и полиплоидные клетки;

• уровень мутабельности соматических клеток у привоев в случае 
отдаленных (межвидовых) прививок значительно выше, чем у 
близкородственных (внутривидовых);

• при многоразовых межродовых прививках чаще всего образуют-
ся миксоплоидные формы;
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• широко разрекламированные в свое время «вегетативные гибри-
ды» оказались цитологическими химерами или мутантами; одна-
ко следует отметить, что в зоне срастания компонентов прививок 
иногда происходит гибридизация или даже трансформация сома-
тических клеток.

Итак, ранения, прививки, размножение черенками в некоторых слу-
чаях обуславливают образование новых форм растений, возникающих 
различными путями:
формированием растений из соматических клеток с геномными изме-

нениями, возникшими в процессе реализации программы дифференци-
ровки в онтогенезе и/или на протяжении дедиференцировки этих кле-
ток после ранения; считается, что вновь образованные полиплоидные 
ткани и органы происходят из полиплоидных клеток исходных диф-
ференцированных тканей, стимулированных к делениям; вследствие 
мутаций после ранения и/или прививки; при прививках образуются не 
только химеры, но и может происходить гибридизация соматических 
клеток и их трансформация.
Следует отметить, что до сих пор не прекратилась дискуссия о воз-

можности получения при прививках гибридов, а не только химер. 
Одними из последних сводок данных, по-видимому, действительно 
свидетельствующих о возникновении гибридов при прививках и насле-
довании приобретенных признаков, являются работы (48, 112), а также 
недавнее сообщение о том, что прививка может приводить к обмену 
генетической информацией путем переноса больших участков ДНК и 
даже целых пластидных геномов (113).

6. Изменчивость генома в процессе дедифференцировки и каллу-
сообразования in vitro
Высокий уровень геномной изменчивости – это одна из характерных 

особенностей клеточных культур. Она проявляется не только в процессе 
изучения кариотипа (количества и морфологии хромосом), но и на уровне 
ядерной, хлоропластной и митохондриальной ДНК (см. 36, раздел 7).
Геномные изменения в условиях in vitro имеют двоякую природу. 

Определенная их часть представлена в исходных клетках еще до вве-
дения в культуру in vitro, где они закономерно возникают в процессе 
дифференцировки, а в онтогенезе накапливаются еще и незапрограм-
мированные, случайные изменения и мутации. Значительную часть со-
ставляют также геномные изменения, возникающие de novo. Ранения, 
механические повреждения (без которых только в редчайших случаях 
получают культуру клеток in vitro) могут вызывать генетические изме-
нения (см. выше). Во время индукции дедифференцировки и дальней-

шей пролиферации клетки in vitro, находятся в условиях, отличающих-
ся от условий в интактном организме. Эти условия часто превышают 
границы нормы реакции исходного генотипа, т.е. являются стрессо-
выми, что приводит к увеличению геномной изменчивости. Поэтому 
каллусообразование и условия выращивания клеток in vitro являются 
мутагенными и обусловливают повышенную изменчивость клеток (со-
маклональную изменчивость).
Мы склонны считать, что значительная часть геномных изменений и 

нарушений, возникающих во время дедифференцировки и каллусообра-
зования является следствием запрограммированных в клетке процессов. 
Известно, что дифференцировка приводит к существенным изменени-
ям в геноме. Вследствие специализации функций, сопровождающейся 
и обусловленной такими изменениями, много дифференцированных 
клеток в норме не способны к пролиферации. Однако растения часто 
попадают в такие условия, когда организм может выжить или оставить 
потомство только вследствие индуцирования пролиферации дифферен-
цированных клеток. Эти условия, очевидно, и индуцируют работу меха-
низмов геномных перестроек, конечным следствием которых является 
возврат клеточного генома к структурно-функциональному состоянию, 
свойственному или близкому к состоянию меристемных клеток или зи-
готы, т.е. к состоянию, по сути, стволовых клеток. При этом изменяется 
реализация генетической информации (активируются репрессирован-
ные или спящие гены, действуют гены-модификаторы), прекращается 
синтез одних и начинается образование других веществ специализиро-
ванного обмена, клетки теряют способность исполнять специализиро-
ванные функции и др. Без большей части таких изменений, перестроек 
и отклонений геном дифференцированной клетки, особенно высоко-
специализированной, не способен обеспечить нормальную репродук-
цию и, в конечном счете, тотипотентность (114). 
В основе механизмов, обеспечивающих переустройство генома при 

индукции дедифференцировки клеток (и редифференцировки) как in 
vivo, так и in vitro до и во время первых митозов чаще всего лежат сле-
дующие процессы:

• дополнительный, часто довольно значительный синтез ДНК;
• амплификация отдельных последовательностей;
• эндоредупликация, другие формы эндомитоза;
• экструзия (выбрасывание ядерного материала за пределы клет-

ки);
• диминуция хроматина;
• потеря значительного количества ядерной ДНК;
• цитомиксис;
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• изменение количества В-хромосом (вначале, как правило, увели-
чение их количества, а при длительном пассировании – потеря, 
особенно тканеспецифических, В-хромосом);

• фрагментация и почкование ядер (амитоз);
• аномалии митоза и цитокинеза, в частности, образование синци-

тиев; они часто обусловлены аномалиями микротрубочек;
• слияние ядер в многоядерных клетках;
• образование микроядер при отсутствии аберрантных анафаз;
• сегрегация ядерного материала в профазах и метафазах не только 

полиплоидных, но и диплоидных клеток, которая приводит к ре-
дукции числа хромосом;

• появление, а затем постепенное исчезновение политенных хро-
мосом (исчезновение может происходить, по-видимому, посте-
пенно, за счет уменьшения количества нитей в исходно политен-
ных хромосомах);

• соматический мейоз и кроссинговер и др.

По нашему мнению, способность к такому ответу, в ряде случаев 
приводящему геном клеточных ядер исходных дифференцированных 
и высокоспециализированных клеток в «дедифференцированное» со-
стояние (в состояние ядерного генома, характерное для «cтволовых» 
клеток), лежит в основе свойственного многим растениям цикла раз-
вития дифференцировка – дедифференцировка – редифференцировка.
Следует особо подчеркнуть, что диминуция хроматина в ответ на 

стрессовые условия, такие как ранение и культивирование in vitro, яв-
ляется необходимым условием превращения соматических клеток в то-
типотентные и/или способные к регенерации (27, 115, 116). Позже было 
подтверждено, что во время приобретения соматическими клетками in 
vitro эмбриогенной компетентности происходит закономерное умень-
шение уровней ДНК – как средних, так и умеренных и даже уникаль-
ных повторов – рибосомных цистронов, убиквитина, актина, халкон-
синтазы и др. В ряде случаев культивируемые клетки содержат всего 
10% копий, которые наблюдали в исходных тканях интактных растений. 
Интересно, что уровни ДНК большинства изученных последовательно-
стей возвращались к исходному состоянию на стадии торпеды развития 
соматических эмбрионов (41), т.е. изменение количества ДНК и количе-
ства определенных повторов (последовательностей) в процессах диф-
ференцировки – дедифференцировки – редифференцировки являлось 
обратимым. Потеря или ресинтез ряда генов, относящихся к семейству 
умеренных повторов, также отмечалась у интактных растений льна как 
адаптация к внешнему стрессу (33, 34, 42, 117, 118). Более детально эти 
вопросы рассмотрены и обсуждены в монографии (36, разделы 4-7).

7. Причины и механизмы онтогенетической изменчивости генома
В течение онтогенеза в соматических клетках растений выявлены 

разные типы генетической изменчивости, само наличие и степень про-
явления которых зависит как от воздействия разных факторов окружа-
ющей среды (условий произрастания), так и от генотипа растения.
Генотипическая обусловленность структурных преобразований хро-

мосом была продемонстрирована Г. А. Левитским еще в 1927 г. Многие 
данные о генотипическом контроле изменчивости были накоплены 
позже. В частности, это сведения о регулярных геномных перестрой-
ках, происходящих в онтогенезе в норме (например, явление онтоге-
нетической полиплоидии), об отклонении регулярности в случае «ге-
нетического дисбаланса» у гибридов, мутантов, инбредных линий и 
т.п. Установлена зависимость частоты возникновения миксоплоидных 
форм в потомстве гибридов от генотипа родительских форм; выявлены 
определенные хромосомы, наличие которых в геноме приводит к хро-
мосомным перестройкам и мозаицизму по числу хромосом; открыты 
мутации, нарушающие регулярность геномной изменчивости в онто-
генезе, функции митотического веретена, вызывающие элиминацию 
отдельных хромосом. Охарактеризована системная мутация, названная 
minute, определяющая миксоплоидию, выявлена наследственная пред-
расположенность к некоторым хромосомным аномалиям (в частности, 
к существованию цикла разрыв - слияние - мост, что приводит к мик-
соплоидии и другим нарушениям). Б.Мак-Клинток, которая впервые 
исследовала этот цикл анафазных мостов, считала его механизмом бы-
строго изменения структуры генома и рассматривала как фактор ини-
циации стрессового состояния генома, что обусловливает его реоргани-
зацию и стабилизацию, то есть готовность к новому стрессу, который 
изменяет генные комплексы. (Детали и ссылки см. 36, раздел 4.3).
В основе практически всех геномных изменений, происходящих в 

клетках в течение онтогенеза, лежат изменения в процессе протекания 
клеточного цикла, связанные, прежде всего с особенностями реплика-
ции ДНК, а в некоторых случаях и разных РНК. Все эти изменения и 
отклонения, как правило, имеют генетическую природу: на сегодня от-
крыты несколько десятков генов, которые регулируют особенности про-
текания клеточного цикла и частично изучены механизмы их действия 
(20, 23-25, 119, 120). Молекулярными механизмами, приводящими к 
пластичности генома в онтогенезе, могут быть эпигенетические реор-
ганизации хроматина, включающие метилирование цитозиновых и аде-
ниновых оснований ДНК (21) и ковалентные модификации гистонов: 
известно, что одним из важных факторов, приводящих к нарушениям 
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регуляции клеточной пролиферации и стабильности генома является 
гиперметилирование промоторных регионов генов контроля клеточно-
го цикла, что обусловливает их инактивацию. Феноменологически по-
нимание ряда цитологических механизмов и типов геномной изменчи-
вости в онтогенезе высших растений в обобщенном виде принципиаль-
но не изменилось со времени публикации обзора (30), с которого взята 
схема, представленная на рис. 8.
Среди цитологических механизмов, приводящих к изменению чис-

ла хромосом, особо выделяется цитомиксис, существование которого 
долгое время отрицалось многими исследователями. Цитомиксис – это 
процесс, связанный с перемещением ядерного материала, цитоплазмы 
и органелл из одной клетки в другую по цитомиктическим каналам. Это 
явление описано для многих видов растений как у вегетативных, так и в 
генеративных клетках, чаще всего оно встречается в материнских клет-
ках пыльцы (МКП). Обмен хромосомным материалом может приводить 
к изменению кариотипа, возникновению анеуплоидных и полиплоид-
ных соматических клеток, миксоплоидных и полиплоидных растений, а 
также клеток и растений с В-хромосомами. Недавно было установлено, 
что частота проявления цитомиксиса возрастает при полиплоидии, в 
частности, в результате удвоения числа хромосом в клетках, она может 
возрастать при инсерциях чужеродного генетического материала, быть 
достоверно выше у растений, произрастающих на периферии видово-
го ареала. Это может свидетельствовать об адаптивной ценности ци-
томиксиса и его вкладе в увеличение генетического разнообразия как 
клеточных популяций, так и вида в целом (121, 122).
На примере двурядного ячменя было показано, что количество 

клеток антиподального комплекса (антипод) у разных генотипов 
(сортов) отличается и зависит от условий выращивания. Условия 
существенно влияли на строение антиподального комплекса ячме-
ня в целом – на количество клеток, размеры их ядер и ядрышек, на 
уровень политенизации хромосом. Процесс политенизации хромо-
сом оказался более изменчивым, чем процесс деления клеток; при 
этом выращивание растений в более благоприятных условиях (в 
оранжерее) приводило к возрастанию количества клеток, а в небла-
гоприятных – на фоне меньшего количества клеток к повышению их 
полиплоидизации. Интересно отметить, что у гибридов изученных 
сортов зависимость строения антиподального комплекса от условий 
была обратной – в неблагоприятных условиях возрастало количе-
ство клеток, но уменьшался размер ядер и ядрышек (123).
Уже достаточно давно установлены факты дифференциальной эндо-

редупликации как в пределах одной хромосомы, так и между гомоло-

гичными участками гомологичных хромосом (124), а на эндореплика-
цию может влиять множество внешних факторов: питание, свет, темпе-
ратура и др.(37).
Исходя из этого, на примере сахарной свеклы разработана модель, 

объясняющая характер полиморфизма в потомствах, образующихся пу-
тем митотической агамоспермии (125). Эта модель основана на диффе-
ренциальной эндоредупликации (политении) хромосом, на различиях в 
степени политенизации гомологичных участков гомологичных хромо-
сом в клетках генеративных тканей материнского растения и на сочета-
нии комбинаторного процесса и диминуции. В результате из множества 
доз эндоредуплицированного района гомологичной пары хромосом в 
апозиготе остаются только две, а остальные теряются в ходе первых 
делений эмбриогенеза. Это приводит к тому, что в моменты ветвления 
и в ходе роста сахарной свеклы под воздействием внешних факторов 
происходит изменение характера эндоредупликации гомологических 
районов гомологичных хромосом. Наблюдаемая фактически разнород-
ность потомств на отдельных ветках, служит, по мнению авторов, ве-
ским доказательством существующего в онтогенезе высших растений 
особого рода неслучайной изменчивости, обусловленной воздействием 
внешних факторов (43, 125, 126).
Имеется множество и других данных, свидетельствующих о том, что 

на геномную изменчивость в целом существенное влияние оказывают 
внешние факторы. Усиление изменчивости на организменном, ткане-
вом, клеточном, хромосомном и молекулярном уровнях характерно в 
случае изменения (особенно резкого ухудшения) условий роста: при 
пониженной и повышенной температурах, засолении, повышенных 
дозах минеральных удобрений, неблагоприятных соотношениях мине-
ральных питательных веществ или их дефиците, засухе, высушивании 
семян, вирусном и бактериальном заражении, опылении чужеродной 
пыльцой, инцухте, в случае ранения, выращивания в условиях культу-
ры in vitrо на искусственных питательных средах, переноса растений в 
необычные условия существования и т.п. У растений в таких условиях 
мутационный процесс резко интенсифицируется в первую очередь, оче-
видно, вследствие индукции транспозиции мобильных генетических 
элементов, что вызывает значительные, в некоторых случаях быстрые 
изменения генома на хромосомном уровне, в частности, структурные 
перестройки хромосом, а также процессы амплификации и удаления 
(преимущественно путем неравных гомологических рекомбинаций) ге-
номных последовательностей и другие модификации генома на моле-
кулярном уровне (2, 20, 127-129). Количество ДНК у растений одного 
и того же сорта при выращивании в разных условиях может быть раз-
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личным. У гомеостатических сортов, в отличие от негомеостатических, 
в неблагоприятных условиях изменения незначительны, либо вовсе не 
обнаруживаются, как это, например, было установлено при изучении 
изменчивости различных последовательностей ДНК у льна, рДНК у 
ячменя и др. С другой стороны, такие, на первый взгляд, незаметные 
изменения могут быть результатом перестройки отдельных генов. 
Например, у салата большие кластеры генов устойчивости дупли-
цируются и в дальнейшем подвергаются дивергенции в результате 
рекомбинации или неравного кроссинговера, что обусловливает по-
явление новых резистентных фенотипов. Эти процессы достаточно 
распространены в природе и являются важными механизмами не 
только адаптационных, но и эволюционных процессов (детальнее 
см. 36, раздел 4).
Условия окружающей среды могут вызывать также весьма суще-

ственные изменения генотипа, имеющие направленный характер и спо-
собность передаваться по наследству. Свойственно это, видимо, лишь 
определенным генотипам, что четко установлено при изучении льна. 
Например, в течение лишь одного поколения выращивания растений 
льна в различных контролируемых условиях возникают стабильные 
линии – генотрофы, которые отличаются друг от друга и от исходной 
линии не только по морфологическим и биохимическим признакам, но 
и общим количеством ядерной ДНК, числом генов, кодирующих ри-
босомные РНК. Для них установлена амплификация повторяющихся 
последовательностей ДНК; при этом разные семейства последователь-
ностей в разной степени чувствительны к воздействию: в случае вы-
ращивания в отличных условиях, амплификация имеет разную степень 
проявления. Возникновение изменений индуцировалось температурой 
и/или несбалансированностью минеральных солей в среде. Тип и ха-
рактер изменений имели закономерный характер – они постоянно по-
вторялись в разных опытах. Возникающие генотрофы были стабильны-
ми. Они, в отличие от исходной линии (сорта), оставались неизменны-
ми при выращивании в разных условиях (33, 34, 42, 117, 130).
В известном обзоре Калиса (C.A. Cullis) «Среда как генератор адап-

тивных изменений» (42) подчеркивается, что многие из защитных 
реакций растений являются физиологическими и предназначены для 
преодоления кратковременных стрессов. Они не направлены на изме-
нения генома, которые могли бы передаваться следующим поколениям. 
Наследуемые изменения могут происходить двумя способами, это:

• эпигенетические изменения, такие как парамутации и точко-
вые мутации, индуцированные повторами (repeat–induced point 
mutations – RIP);

• быстрые наследуемые модификации генома, возникающие в про-
цессе развития растений в стрессовых условиях.

Их механизмами являются:
• количественные изменения повторяющейся ДНК;
• метилирование ДНК;
• эксцизии и инсерции мобильных генетических элементов;
• амплификация или делеция генов;
• ацетилирование гистонов.

Таким образом, у многих организмов при их столкновении с небла-
гоприятными условиями, к взаимодействию с которыми они не при-
способлены, может произойти реорганизация генома, позволяющая 
организмам выжить (42). Возникшие новые варианты испытываются 
в стрессорных условиях и лучше приспособленные имеют большую 
вероятность для дальнейшего развития, образования меристемы и раз-
множения. Эта схема предполагает возможность селекции на клеточном 
уровне внутри меристемы между вариантами, возникшими в процессе 
реакции на стресс, которые затем делают вклад в создание следующего 
поколения.
Детально данные о клеточном отборе в онтогенезе и динамике раз-

личных изменений – содержания ядерной ДНК, изменение количества 
генов рРНК, появление инсерционной последовательности LIS-1 – в 
течение всего роста растения льна рассмотрены в работах (131, 132).
Однокопийная сложная вставка фрагмента ДНК размером 5,7 т.п.н., 

названная LIS-1, была идентифицирована возле специфического геном-
ного сайта. Этот фрагмент возникал у одного из сортов льна при выра-
щивании в условиях минерального и водного питания, которые вызыва-
ли возникновение генотрофов и ранее (131). Более детальное изучение 
особенностей возникновения LIS-1 в четырех разных условиях мине-
рального и водного питания показало, что появление фрагмента спец-
ифически ограничивается особями (генотипами), реагирующими на 
ростовые условия, модифицируя свой геном в специфических условиях 
роста. При двух ростовых условиях LIS-1 всегда становился гомозигот-
ным и наследовался в поколениях. В третьих условиях LIS-1 появлялся 
спорадически, но никогда не передавался следующему поколению. При 
неиндуцирующих условиях LIS-1 не наблюдался ни во время роста, ни 
в следующем поколении. Установлено, что данная вставка возникает 
во время развития растения и появляется в листьях. Время появления 
LIS-1 зависит от конкретных условий произрастания растения. По мере 
роста растения в индуцируемых условиях вставка становится гомози-
готной во всех листьях и наследуется всем потомством. Очевидно, что, 
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как и другие изменения генома, описанные у генотрофов льна, вставка 
возникает в меристематических клетках, и поэтому включается в за-
родышевую линию при цветении. Результаты свидетельствуют, что все 
апикальные меристематические клетки, давшие начало листьям и гаме-
там, стали измененными и гомозиготными по LIS-1, и именно поэтому 
все листья и гаметы генотрофов содержат LIS-1 (132).
Как уже отмечалось, у генотрофов изменялись  в течение роста в ин-

дуцирующих условиях также гены рРНК, некоторые другие последо-
вательности. Ни одно из этих геномных изменений не является частью 
нормальных процессов развития у льна. У реагирующей разновидно-
сти льна, которая не образовывала стабильные генотрофы, LIS-1 в даль-
нейшем терялся, если не сохранялись соответствующие индуцируемые 
условия. На основании полученных данных авторы делают заключе-
ние, что внешняя среда может действовать и как индуктор направлен-
ной генетической изменчивости, и как селективный фактор полезных 
мутаций (132).
Природа геномных модификаций у генотрофов изучена недостаточ-

но, их молекулярные механизмы, по сути, неизвестны. Можно лишь со-
гласиться с гипотезой активации мобильных генетических элементов, 
этой «вездесущей системы перестройки генома». Мобильные элементы 
могут играть двоякую роль в этом процессе, являясь причиной геном-
ного стресса, и, в то же время, перемещаясь по геному, они обеспечива-
ют формирование изменчивости. Однако, найденная инсерционная 
последовательность у льна не может быть отнесена к какому-либо 
семейству идентифицированных транспозонов, так как для дан-
ной последовательности характерно наличие специфического сай-
та встраивания и у нее нет терминальных повторов (42, 131, 132). 
Молекулярные механизмы подобных реструктуризаций генома – за-
дача будущих исследований.
Имеются убедительные свидетельства того, что и ненаправленные 

изменения генома, которые возникают в условиях воздействий, выхо-
дящих за пределы нормы реакции генотипа, находятся под генетиче-
ским контролем. Как отмечала Б. Мак-Клинток в Нобелевской лекции 
в 1983 г., геном реагирует на повреждающие (стрессовые) воздействия 
включением таких геномных механизмов, которые приводят к рекон-
струкции генома клетки. Одним из таких механизмов является акти-
вация подвижных генетических элементов (83). (Современные данные 
о роли транспозонов в процессах развития (онтогенеза), адаптации к 
стрессовым условиям и эволюции, см. в работах: 2, 127-129, 133-136).
Иными словами, стрессовое воздействие является механизмом, за-

пускающим процессы, вызывающие резкий рост количества мутаций 

и других геномных перестроек. Значительная часть изменений, возни-
кающих вследствие этого, имеет адаптивное значение и является основ-
ным движущим фактором эволюции. Следовательно, изменчивость со-
матических клеток, частота возникновения эпигеномных изменений и 
спонтанных мутаций контролируется генотипом и существенно зави-
сит от условий окружающей среды, а индукция геномных перестроек 
может быть запрограммированной.

8. Адаптивность онтогенетических изменений генома и наследо-
вание приобретенных признаков. Заключение.
В течение онтогенеза в соматических клетках растений происходят 

закономерные изменения генома, направление и степень проявления 
которых модифицируются разными факторами окружающей среды и 
зависят от генотипа. Такие изменения, по нашему мнению, следует счи-
тать эпигеномной (модификационной) изменчивостью, поскольку они 
являются в подавляющем своем большинстве обратимыми и, очевидно, 
не затрагивают генетического кода. Это, в частности:

• удвоение и дальнейшая мультипликация ядерного генома в про-
цессе дифференцировки клеток, приводящие к полисоматии;

• изменения количества хромосом, приводящие к миксоплоидии;
• изменения числа копий разных повторяющихся, а иногда – и «уни-

кальных» последовательностей, приводящие к генетической гете-
рогенности клеточных популяций и дифференцирующихся тканей 
(химеризму);

• изменения в метилировании оснований ДНК;
• изменения, связанные с особенностями структурной упаковки 

ДНК в виде петлевых доменов хроматина и др.

Геномная изменчивость соматических клеток является результа-
том, прежде всего, программы дифференцировки. Полиплоидизация 
клеток в онтогенезе – это следствие нарастающей специализации и 
резкого усиления специфических синтезов в процессе реализации 
программы развития. При этом дифференциальная репликация ДНК 
(амплификация) и недорепликация определенных последовательно-
стей, которые происходят, как правило, в период смены фаз роста и 
репродукции, нарушают равновесие между генами и контролирую-
щими последовательностями, что может вызвать формирование но-
вых соотношений между активностями разных генов. В подобном 
состоянии клетки приобретают характерные особенности, отсут-
ствующие у диплоидных клеток (137, 138). Наличие таких особен-
ностей создает новые предпосылки и возможности для развития и 
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действия факторов естественного отбора, как на уровне организмов, 
так и на клеточном (внутриорганизменном) уровне.
Адаптивность геномных изменений в соматических клетках, воз-

никших в онтогенезе, в конечном счете, оценивается отбором, который 
действует на уровне клеточных популяций, из которых и состоит рас-
тительный организм. (Доказательства такого отбора приведены в боль-
шом количестве публикаций (36, 42, 51, 130, 132, 139, 140).
Существенным в стратегии адаптивности растений является то, что 

у них флоральная меристема и репродуктивные органы закладывают-
ся, как правило, на сравнительно поздних этапах онтогенеза, после 
десятков и сотен последовательных клеточных делений соматических 
клеток, которые, несомненно, прошли сито клеточного отбора и могут 
содержать адаптивные отселектированные изменения генома. Эта осо-
бенность растений играет ключевую роль в реализации возможности 
наследования возникших в процессе онтогенеза адаптивных признаков 
(реорганизаций генома).
Сложная иерархичность строения растительных популяций и са-

мих растений является дополнительным источником изменчивости, 
который предопределяет вариации в репродуктивной стратегии рас-
тений. В частности, изменчивость в популяциях соматических клеток 
сопровождается изменчивостью в популяциях генеративных клеток: 
одновременно с клетками с гаметическим числом хромосом встреча-
ются клетки с измененным, часто с соматическим числом хромосом. 
Онтогенетические вариации числа хромосом в соматических клетках 
(миксоплоидия) способны влиять на репродуктивные свойства расте-
ний и позволяют им переходить в случае необходимости от половой 
репродукции к партеногенезу или от вегетативного размножения к по-
ловой репродукции (см. 25, 50, 51, 56, 92, 141, 142), что, несомненно, 
еще более способствует возможности передавать приобретенные в он-
тогенезе адаптивные признаки в поколениях. Существует обоснован-
ное мнение, что именно стрессовые условия обитания растений явля-
ются фактором, дестабилизирующим систему семенного размножения, 
а сама дестабилизация системы размножения носит адаптивный харак-
тер для популяций и видов растений (50).
Еще в 2000 г. М.Д. Голубовский подчеркивал, что наследование при-

обретенных признаков не противоречит современным концепциям мо-
лекулярной генетики, а эпимутации (наследственные изменения в ха-
рактере генной активности, не связанные с изменениями в тексте ДНК 
и носящие массовый, направленный и обратимый характер) стали ак-
тивно изучаемым явлением (143). Проведенные в последние годы тео-
ретические и экспериментальные исследования легли в основу новых 

представлений о наследовании приобретенных признаков. Установлено, 
что некоторые из приобретенных признаков (называемых, как правило, 
эпимутациями) могут наследоваться в ряде как клеточных, так и споро-
фитных поколений. Наследуемые признаки могут повышать адаптив-
ность организмов, принимать участие в эволюционных событиях. Эти 
и близкие взгляды известных ученых изложены в большом количестве 
публикаций (см., например, 6, 15, 17, 18, 48, 112, 130, 132, 144-149).
На основании изложенных и множества других, имеющихся в лите-

ратуре данных об особенностях геномной изменчивости в онтогенезе, 
мы сделали следующее заключение:
растение – это система клеточных популяций, которая характеризу-

ется пластичностью своего генофонда, в основе которого лежит пла-
стичность генома соматических клеток, что при взаимодействии с кле-
точным отбором обеспечивает адаптивность растения как целостного 
организма и создает возможность наследования (передачи потомкам) 
адаптивных геномных изменений, приобретенных в течение онтогене-
за. Большинство таких изменений следует отнести к эпигеномной из-
менчивости, поскольку они, очевидно, не затрагивают генетического 
кода и, в принципе, являются обратимыми, что особенно ярко проявля-
ется в процессах дедифференцировки – редифференцировки (по: 149, с 
изменениями).
Таким образом, приспособительные признаки организма, в конечном 

счете, определяются адаптивными изменениями клеток, из которых 
он состоит. Следовательно, проблема клеточных адаптаций остается 
одной из наиважнейших и все еще недостаточно изученных проблем 
современной биологии.
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РИСУНКИ

Рис. 1. Меристемы высших растений
А – развитие первичных меристем в раннем эмбриогенезе: 1 – стадия дву-

клеточного предзародыша; 2 – стадия 16-клеточного предзародыша; 3 – ста-
дия сердцевидного зародыша (по: 28).

Б – структура корневой и В - стеблевой апикальной меристемы араби-
допсиса. Три слоя стволовых клеток верхушечной меристемы (LI – внешний 
слой, LII – средний, LIII – внутренний слой) являются гистогенными, форми-
рующими эпидермис, субэпидермальный слой и центральный цилиндр (кор-

пус) соответственно (по: 29, с уточнениями).

Рис. 2. Развитие, клеточные циклы и содержание ядерной ДНК у соб-
ственно зародыша (справа) и в суспензоре (слева) на примере фасоли 

Phaseolus coccineus
ас. М – ассиметричный митоз зиготы;

М – митозы; ЭМ – эндомитозы; ПХр – политенные хромосомы (по: 30).
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Рис. 3. Содержание ядерной ДНК в разных участках разных типов тка-
ней кончика корня шпината S. oleracea L.

А – корневой чехлик; В – дерматоген; С – эпидермис; D – корневой воло-
сок; E – периблема; F – кортекс; G – эндодерма; H – плерома; I – перицикл; 

J – паренхима; K – первичная флоэма; L – первичная ксилема (по: 31).

Рис. 4. Содержание ядерной ДНК в разных участках разных типов тка-
ней гипокотиля шпината S. oleracea L.

А – апикальная меристема; В – замыкающие клетки; С – эпидермальные 
клетки; D – кортекс; E – эндодерма; F – перицикл; G – первичная флоэма; H – 
первичная ксилема; I – сердцевина (по: 31).
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Рис. 5. Основные пути развития клеток тапетума на примере Eremurus 
(по: 32).

Рис. 6. Примеры типичных добавочных хромосом растений. 
В-хромосомы указаны стрелкой.

а – кариотип «В-содержащего» растения скереды Crepis capillaris 
(2n=6+1B); б – кариотип «В-содержащего» растения ели сибирской Picea 

obovata (2n=24+1B); в – кариотип «В-содержащего» растения ели аянской P. 
аjanensis (2n=24+1B1); г – два типа добавочных хромосом ели аянской: мета- 
и субметацентрические. Горизонтальной линией показано положение центро-

меры (приведено по: 99).
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Рис. 7. Распределение растений кукурузы по содержанию В-хромосом 
в Северной Аргентине. 

Частоту растений с В-хромосомами отображает размер черного сектора 
(по: 110).

Рис. 8. Схематическое изображение митотического цикла клетки и его 
изменений:

G1 – предсинтетический период; S – период синтеза ДНК; G2 – постсин-
тетический (премитотический) период; D – дисперсная фаза, на протяжении 
которой гетерохроматин становится временно деконденсированным; П – про-
фаза; М – метафаза; А – анафаза; Т – телофаза; G0 – клетки не делятся, их 

ядра характеризуются гетеросинтетической активностью.
Примечание: рест – реституционный цикл; Д. эндомитоз – дисперсный 

эндомитоз. Штриховыми линиями обозначена дифференциальная репликация 
ДНК: эндоциклы с селективной (избирательной) неполной репликацией и 
избирательная амплификация определенных последовательностей ДНК или 

генов (по: 30).
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