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В работе представлен анализ экспериментальных данных по исследованию 

особенностей пролиферации клеток апикальных меристем (АМ) при нормальном и 

колхициновом митозе зародышевого корня представителей двух видов сои: Glycine max (L.) 

Merrill., культурная соя, G. soja Sieb. & Zuck., дикая уссурийская соя, а также потомства 

межвидовых гибридов (МВГ) восьмого поколения (F8). Поскольку филогенез многих высших, 

в том числе культурных растений, в том числе исследуемых представителей рода Glycine 

L., связан с полиплоидным происхождением, предлагается рассматривать колхициновый 

митоз (k-митоз) в качестве одной из моделей процесса апоптоза при изучении 

пролиферации и дифференцировки клеток АМ у высших растений, связанных с 

полиплоидным происхождением. Вычленение элементарных биологических систем 

(моделей) позволит по-новому оценить реальные события, происходящие при 

взаимодействии клеток дикого и культурного видов сои с экстремальными факторами 

воздействия и специфику ответной реакции при адаптации организма и гибридизации. 

Сами взаимоотношения исследуемых, близких в генетическом отношении видов сои, 

Glycine max (L.) Merr. и G. soja Sieb. & Zucc., при их гибридизации являются яркой моделью 

микро- и макроэволюционных событий. 
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The paper presents an analysis of experimental data on the features of proliferation of 

apical meristem (AM) cells in normal and colchicin mitosis of the germinal root of representatives 

of two soybean species: Glycine max (L.) Merill, cultivated soy, Glycine soja Sieb. & Zuck, Wild 

Ussuriensis soybeans, as well as offspring of interspecific hybrids (ISH) of the eighth generation 

(F8). Since the phylogenesis of many higher, including cultivated plants, including the studied 

representatives of the genus Glycine L., is associated with polyploid origin, it is proposed to 

consider colchicine mitosis (k-mitosis) as one of the models of the apoptosis process in the study 

of proliferation and differentiation of AM cells in higher plants associated with polyploid origin. 

The isolation of elementary biological systems (models) will allow us to re-evaluate the real events 

that occur during the interaction of wild and cultured soybean cells with extreme exposure factors 

and the specifics of the response during the adaptation of the body. The relationships between the 
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studied, genetically related soybean species, Glycine max (L.) Merr. and G. soja Sieb. & Zucc. 

When hybridized, they are a vivid model of micro- and macroevolutionary events. 

Key words: Glycine max, Glycine soja (wild soybean), interspecific hybrids (ISH); apoptosis, 

mitosis, colchizinmitose, plant stem cells, apical meristems (AM), micronucleus, multinuclear, 

circadian rhythm apical meristems mitosis cells, crop improvement; crop wild relative; mitotic 

cycle, mitosis index. 

 

Существование апоптоза у растений признавалось давно [7, 8], однако 

изучение морфологических особенностей и молекулярных механизмов этого 

процесса у растительных организмов до последнего времени отставало и по-

прежнему все еще отстает от всестороннего исследования апоптоза у 

животных. Термин апоптоз в переводе с греческого связан с растениями и 

означает опадение (подобное опадению лепестков и листьев у растений). 

Апоптоз разнообразен, поэтому проблема заключается в том, что наряду с 

собственно апоптозом, как генетически запрограммированной терминальной 

фазой клеточной дифференцировки у растений, существуют и другие 

процессы запрограммированной гибели клеток (ЗГК), которые происходят под 

влиянием факторов среды (патогены, химические и физические воздействия, 

в результате активации внутренних механизмов запрограммированной гибели 

клетки. Следовательно, понятие «запрограммированная гибель клеток» 

следует понимать значительно шире [7, 8, 88]. Поскольку наряду с ЗГК 

существует и запрограммированная гибель целого организма и отдельных 

органов, В.П. Скулачев предложил называть эти процессы соответственно 

феноптозом и органоптозом [48]. Очевидно, феноптоз у растений подобно 

феноптозу у животных контролируется гормонами, запускающими гены 

запрограммированной гибели. Поэтому гормон цветения (идея флоригена 

принадлежит М.Х. Чайлахяну [53] или комплексы природных регуляторов 

роста растений, индуцирующих цветение, могут оказаться и гормонами 

феноптоза. Особый интерес представляет вопрос соотношения и 

взаимозависимости феноптоза, органоптоза и апоптоза. В цепочке: апоптоз — 

органоптоз — феноптоз [48], то в начале этой цепи В.П. Скулачев помещает 

еще митоптоз (запрограммированная гибель митохондрий). Б.Ф Ванюшин [8] 

не исключает, что органоптоз в одном органе (например, колеоптиль 

пшеницы) может запускать апоптоз отдельных клеток в другом органе (лист) 

и наоборот. В клетках Arabidopsis thaliana [8, 56, 57, 58], гороха и риса 

обнаружен ген гомологичный гену животных dad1 [75], который защищает 

клетки от апоптоза, свидетельствует о том, что механизмы апоптоза, 

животных и растений довольно сходны и весьма консервативны. Поскольку 

исследования апоптоза у растений более фрагментарны, иногда гипотетичны, 

многие особенности и факторы этого процесса обнаружены, в основном, по 

аналогии с апоптогенными факторами, уже известными для животных клеток. 

В этом аспекте весьма актуальным направлением исследования 

цитологических механизмов ЗГК является поиск факторов и моделей в 

реально существующих процессах пролиферации клеток растительных 

систем. 
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В обзорной работе Д.А. Зубова [21] представлен современный анализ 

данных по биологии стволовых клеток растений, функционированию 

меристем, в том числе по механизмам регенерации и процессам 

опухолеобразования. Сравнивая стволовые клетки растений и животных, 

автор рассматривает их возможное полифилетическое происхождение в 

аспекте дивергентной эволюции. Показано, что основные сигнальные пути, а 

именно; ауксиновый, цитокининовый и Rb-путь (Retinoblastoma (Rb)-

RELATED (RBR)-E2F-DP-cyclin D pathway), вовлеченные в процесс регуляции 

ниши стволовых клеток растений, также вовлечены и в процессы 

растительного опухолеобразования. Подобное перекрывание сигнальных 

путей канцерогенеза и самообновления наблюдается у животных. При 

трансформации регулярного роста в опухолевый, клеточная популяция 

становится независимой от регуляторных систем пролиферации. Однако 

клетки растений менее подвержены онкогенной трансформации, по 

сравнению с клетками животных, ввиду наличия у них жесткой клеточной 

стенки, отсутствия подвижности соматических клеток, а также в связи с 

высокой пластичностью генома растений. У растений известны летальные 

мутанты с утраченными функциями регуляции клеточного цикла. Так, потеря 

функции гена RB является летальной мутацией для Arabidopsis thaliana (L.). 

Д.А. Зубов приходит к выводу о том, что «…для изучения генетического 

контроля пролиферации и дифференцировки клеток у высших растений 

валидной моделью является модель опухолеобразования». Стволовые клетки 

находятся в меристемах конусов нарастания побегов и корней. Они активны в 

течение всей жизни растения и являются основным источником практически 

всех органов и тканей растения. Система клеток апикальной меристемы АМ 

[55] должна, используя генетические процессы регуляции, поддерживать 

стабильность своего состава, прежде всего, стабильность хромосомного 

набора, в том числе процесс апоптоза. Активность меристем обусловлена 

двумя противоположными тенденциями: пролиферацией и самообновлением 

стволовых клеток в центральной части меристемы и дифференцировкой 

специализированных клеток на периферии. Система WOX-CLAVATA – 

консервативный для разных меристем регуляторный компонент, который 

обеспечивает размер и постоянство состава меристемы, а также баланс 

пролиферации и дифференцировки стволовых клеток. Стволовые клетки 

растений (как и животных) находятся в определенном микроокружении, 

известном как ниша: Stahl Y., Simon R [70], в которой внеклеточные сигналы 

поддерживают популяцию этих клеток в недифференцированном состоянии, а 

также обеспечивают их симметричное и асимметричное деление с 

образованием дочерних транзиторных амплифицирующих клеток, которые 

вносят основной вклад в рост тканей и органов растения. 

Поскольку филогенез многих высших, в том числе культурных 

растений, в том числе исследуемых представителей рода Glycine L., связан с 

полиплоидным происхождением [3, 12, 19, 20, 32, 42, 51, 66, 69, 71, 78, 79, 83 

и многие другие], валидной моделью для изучения пролиферации и 
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дифференцировки клеток у высших растений может быть модель 

колхицинового митоза (k-митоз). Показано [36,45], что события 

палеоплоидизации претерпели все геномы древних видов, являющихся 

прародителями ныне существующих видов растений, и авторы приходят к 

выводу о том, что полиплоидия является основным механизмом 

видообразования среди цветковых растений. Развитие молекулярной генетики 

и геномики в конце ХХ, начале ХХI века позволили найти примеры 

нейтрального полиморфизма в природных популяциях, обусловленные 

дупликациями разного масштаба, от полиплоидии до генных дупликаций [63 

и другие]. Проблеме межвидовой гибридизации, получения полиплоидов у 

сои, исследованию их морфологических и цитогенетических особенностей 

посвящено ряд работ отечественных и зарубежных авторов [20, 27, 29, 33, 66, 

68, 69, 71, 72, 78, 79, 83 и многие другие. В этом аспекте, к числу недостаточно 

исследованных относится проблема специфики воздействия различных доз 

колхицина, особенностей колхицинового (k-митоза) Glycine L. при различных 

экспозициях действующего фактора (с учетом полиплоидного происхождения 

представителей рода Glycine L.). К-митоз (Levan, 1938), (нем.: Colchizinmitose, 

C-Mitose; англ.: C-mitosis), цит. по [43]: Ригер Р., Михаэлис А., 1967. К-митоз: 

форма митоза, заторможенного частичной или полной инактивацией веретена, 

что вызывается воздействием на делящееся ядро колхицина и ряда других k-

митотических агентов [43]. Параллельно с этим происходит сокращение 

хромосом. При «полном» k-митозе происходит полная инактивация веретена. 

После деления хроматид образуются «реституционные» ядра. При частичном 

k-митозе веретено инактивировано, хотя и не полностью. Частичный k-митоз 

наблюдается при применении агентов более слабой концентрации [43]. 

Показано, что при ещё более слабой концентрации действующих агентов в 

тканях протекает как нормальный, так и k -митоз (К-митоз). Таким образом, k-

митозы различной степени представляют собой типичную пороговую реакцию 

и никогда не наступают, если концентрация действующего агента будет ниже 

определённой величины. Следовательно, модель колхицинового митоза может 

быть весьма актуальной для исследования пролиферации и дифференцировки 

клеток апикальных меристем растений в норме и патологических процессах 

дифференцировки при внешних воздействиях. 

 

Материал и методы исследования 

Исследованию подвергались клетки апикальных меристем 

зародышевых корней трех представителей рода Glycine L.: 

 культурный вид сои: G. max (L.) Merrill. (сорт Бельцкая 636),  

 дикая уссурийская соя: G. soja Sieb. & Zuck.,  

 потомство F8 межвидовых гибридов (МВГ), полученные автором работы 

[27, 32, и другие].  

Дикая соя, Glycine soja (Siebold & Zucc.), дикий предок культурной 

(одомашненной) сои (Glycine max (L.) Merr.). Обладает высоким уровнем 

генетической изменчивости, высокой репродуктивной способностью высокой 
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адаптационной способностью, устойчивостью к внешним воздействиям и 

патогенам [60, 61, 62, 71, 72, 78, 80 и другие]. В России дикая соя имеет 

название «уссурийская» (Glycine ussuriensis Regel et Maack). Существует 

значительная проблема обогащения генома культурной сои, учитывая рост 

мирового населения, колебания климата, необходимость селекции сортов, 

устойчивых к вредителям и патогенным микроорганизмам. Дикие сородичи 

сои обладают большим потенциалом в обеспечении потока полезных аллелей 

для обогащения генома сои. Развитие исследований в области сравнительной 

геномики рода Glycine L., в том числе, диких сородичей [72, 74, 76, 77, 79, 

83,84, 89 и другие] может значительно расширить понимание возможностей и 

ограничений использования диких «сородичей» для создания и улучшения 

сортов культурной сои. Более ранние исследования G. soja, в основном, 

касались истории происхождения сои, возможностей естественной и 

искусственной гибридизации с сортами культурной сои, но пока еще 

недостаточно сделано для изучения генетического разнообразия 

представителей данного вида, особенностей его биологии, генетических, 

цитологических особенностей [83]. 

Целью данного раздела работы являлось определение специфики 

воздействия времени и доз воздействия колхицина на клетки апикальной 

меристемы корня, полученные при проращивании семян указанных видов и 

гибридов, а также исследование изменений периодов митоза и времени 

клеточных циклов исследуемых видов и гибридов высоких поколений при 

воздействии колхицина. Семена указанных форм проращивали в термостате в 

темноте при температуре 22оС в зимнее время года в строго контролируемых 

условиях, исключающих случайное влияние внешних факторов. Циркадные 

ритмы митоза исследуемых видов и межвидовых гибридов изучались нами 

ранее путем темпоральной фиксации апикальных меристем зародышевых [30, 

32, 67].  

Для определения специфики воздействия времени и доз воздействия 

колхицина, исследования периодов митоза, митотического (клеточного) цикла 

зародышевые корешки всех трех исследуемых форм сои, длиною 8-10 мм, 

фиксировали в одно и тоже время: в период с 12 до 13 часов. В это время была 

ранее установлена нами [30, 67] максимальная митотическая активность 

(митотический индекс, MI%) клеток апикальной меристемы. 

Продолжительность митотического цикла и фаз митоза определяли 

колхициновым методом [15-18]. По каждому варианту эксперимента 

исследовали не менее 5-6 тысяч клеток меристемы. Для определения 

специфики воздействия времени и доз воздействия колхицина испытывались 

различные концентрации (0,1; 0,01; 0,001%) и время воздействия (0,5 часа, 1 

час, 2 часа, 3 часа, 4 часа) водного раствора колхицина на делящиеся клетки 

меристемы в процессе роста зародышевого корня. Поскольку воздействие 

колхицина на делящиеся клетки при определенных дозах и времени 

экспозиции задерживает все клетки на стадии метафазы, накапливая их, 

имеется возможность получить информацию о количестве клеток, 
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вступающих в митоз за любой период времени. Окрашивание препаратов 

проводили ацетокармином по Ремедеру [44] с предварительным 

протравливанием материала в водном растворе железо – аммиачных квасцов. 

Для раздавливания использовали лишь апикальную часть меристемы. Чехлик 

и покоящийся центр также удаляли. Митотически активными считали клетки, 

находящиеся в профазе, метафазе, анафазе, телофазе. Установлено, что у всех 

исследуемых форм сои клетки апикальной меристемы находятся в состоянии 

высокой пролиферативной активности. Все фазы митоза у сои ясны, четки и 

хорошо различимы. Применяемые методы длительного окрашивания 

хромосом позволили различать профатические клетки очень рано (ранняя 

профаза), несмотря на то, что хромосомы сои (2n=40) мелкие (0.650÷1.038 

микрометров). Продолжительность времени воздействия колхицина для 

разных целей устанавливалось экспериментально. 

 

Результаты исследования и их обсуждение 

Анализ доз и времени воздействия водных растворов колхицина 

показал, что оптимальным периодом экспозиции колхицина для исследования 

клеточных циклов является четырехчасовое воздействие при концентрации 

0,01 %. Этого времени 

воздействия достаточно, чтобы 

хромосомы делящихся клеток 

оказались «сжатыми» (рис. 1, 2) в 

неправильную, хорошо заметную 

метафазную пластинку – 

«комковатые метафазы» [1, 2]. 

При относительно 

кратковременном воздействии 

колхицина (2 часа) и 

концентрации водного раствора 

0,01 % происходит накопление 

метафаз, в которых хромосомы 

располагаются по всей клетке равномерно («метафазная пластинка», рис. 3).  

При увеличении времени воздействия колхицина в меристеме 

образуются высоко полиплоидные клетки (рис. 2), которые обнаруживаются 

среди диплоидных. Число остановленных колхицином митозов (MI колх.) тем 

больше, чем выше митотический индекс ткани (MI, %), чем больше время 

действия колхицина (t колх.) и чем быстрее протекает митоз [9, 10,11, 15-18, 

23, 24, 25, 26, 28, 30.32, 67].  

Рис. 1. Нормальный митоз (слева) и k-митоз 

(справа) в апикальной меристеме зародышевого 

корня сои. Увел. × 6000 
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Рис 2. Полиплоидные клетки среди диплоидных при k-митозе в апикальной 

меристеме зародышевого корня сои. Увел. × 6000. 

 

 
Рис. 3. Метафазная пластинка Glycine ussuriensis Regel et Maack. Увел. × 6000. 

 

При нормальном митозе исходные виды в 12 часов дня отличались по уровню 

митотической активности незначительно (табл. 1), однако ответная реакция 

АМ меристем на воздействие водных растворов колхицина оказалась 

различной. При колхициновом митозе митотический индекс клеток 

меристемы дикой уссурийской сои превысил на З.4% аналогичный показатель 

представителей культурной сои (сорт Бельцкая 636) и составил 37.9% (табл. 

1).  
Таблица 1 

Митотическая активность (MI%) клеток апикальной меристемы при 

нормальном митозе (Н-митоз) и колхициновом митозе (К – митоз) 
  

Исследуемая форма 

Митотический индекс, MI% 

Нормальный митоз 

(н-митоз) 

Колхициновый 

митоз 

( k- митоз) 

1 G. max (L) Мег. Культурная соя. 17.20±0,48* 34.50±1,60* 

2 G. soja Sieb & Zuck. Дикая 

уссурийская соя 

17.96±0,88* 37.90±1,37* 

3 Межвидовые гибриды. (МВГ 

F8) 

13.93±0,67* 38.20±1,87* 

* В> 0,95 

 

Митотический индекс гибридных растений при К-митозе оказался 

наиболее высоким – 38.2 % (табл. 1, рис. 4) по сравнению с представителями 

исходных видов. Таким образом, число остановленных митозов за единицу 

времени в меристеме МВГ оказалось максимальным. Гибридные формы 

растений, обладая изначально более высокой активностью ростовых 
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процессов, устойчиво сохраняют это свойство в потомстве (F8). Полученные 

экспериментальные данные митотической активности клеток меристемы при 

нормальном и колхициновом митозе позволили определить различия во 

времени генерации клеток исследуемых форм сои. Продолжительность митоза 

(TM) определяли по уравнению:  

𝑇𝑀 =
𝑀𝐼 × 𝑡колх.

𝑀𝐼колх.
, где tколх. – время экспозиции колхицина [15, 16,17,18].  

Время интерфазы:  

𝑇интерфазы =
ТМ × 𝑁

𝑛
, где N – число клеток в интерфазе, n – число клеток 

в митозе (без колхицина).  

Продолжительность каждой фазы митоза (tф) определяли по 

уравнению: 𝑡ф =
𝑎 × ТМ 

𝑛
, где a – количество клеток в данной фазе (табл. 2). 

 

 
Рис. 4. Митотические индексы (MI, %) нормального (Н-митоз) и 

колхицинового (К–митоз) митоза. 

 

Данные таблицы 2 свидетельствуют о том, что исследуемые виды 

отличаются по общей продолжительности митоза и отдельных его фаз. Так 

время митоза клеток апикальной меристемы корня дикой уссурийской сои – 

1час ÷50 мин, культурной сои сорта Бельцкая 636 – 2 часа, у гибридных 

растений – 1час÷27мин. Различия между исследуемыми формами обнаружены 

также по продолжительности интерфазы. Так у сорта Бельцкая 636 

продолжительность времени интерфазы на 1час÷19 минут больше, чем у 

уссурийской сои. Межвидовые гибриды приближаются по времени интерфазы 

к дикорастущей сое. Исследуемые виды сои G. max (L.) Merr., G. soja Sieb. & 

Zuck., гибриды (F8) различаются по продолжительности митотического цикла 

клеток апикальных меристем соответственно: 11часов÷39минут, 

10часов÷39минут, 10часов÷23минуты и по времени митоза TM, 

соответственно: 2.0 часа; 1час÷50 минут и 1час÷27 минут. 
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Таблица 2 

Продолжительность митотического цикла (Т цикла) и фаз митоза 

у представителей двух видов сои и межвидовых гибридов (МВГ- F8) 
 

Исследуемая форма Продолжительность фаз митоза (часы ÷ минуты) и 

митотического цикла (T цикла) 

Интерфаза, 

T инт. 

Время цикла, 

T цикла 

час÷ мин 

Митоз 

(ТМ) 
час÷ мин 

Профаза 

час÷мин 

Метафаза Анафаза Телофаза 

1 Бельцкая 636 

(G. max) 

11÷39 2÷00 0÷47 0÷21 0÷18 0÷34 9÷39 

2 Дикая уссурийская  

(G. soja) 

10÷39 1÷50 

 

0÷53 0÷27 0÷10 0÷20 8÷20 

3 ♀ G. max × ♂G. soja, 

(МВГ F8) 

10÷23 1÷27 0÷42 0÷20 0÷12 0÷13 8÷56 

 

Следовательно, митотический цикл дикой уссурийской сои 

минимизирован по сравнению с культурной соей (сорт Бельцкая 636). 

Сокращение времени митотического цикла дикой уссурийской сои 

(10час÷39мин) может рассматриваться как тенденция минимизации затрат 

энергии на осуществление процессов клеточной пролиферации дикого вида 

сои. 

Исследователями механизмов адаптационных процессов (Шварц, 1980; 

Озернюк, 1992; Озернюк, Нечаев, 2002 и другими) [37, 39, 40, 54] 

«минимизация энергозатрат» рассматривается как универсальная «цена» 

достижения адаптированности биологических систем. У константной 

гибридной формы F8 культурного типа, отобранной из множества линий по 

комплексу ценных для селекции признаков, продолжительность 

митотического цикла оказалась на 1 час короче, чем у представителей 

культурного вида сои и даже несколько короче, чем у дикой уссурийской сои 

(табл. 2). Следовательно, в апикальной меристеме F8 межвидовых гибридов 

сохраняется (наследуется) высокая интенсивность деления клеток, 

характерная для дикорастущих форм.  

Кроме общей продолжительности митоза и митотического цикла, 

исследовано время отдельных фазы митоза (табл. 2). Гибридные растения F8 

характеризуются, в основном, более высокой интенсивностью прохождения 

всех фаз митоза по сравнению с каждым из исходных видов, сохраняя 

оптимальное время интерфазы, необходимое для синтеза основных 

пластических и энергетических веществ, на уровне продолжительности этой 

фазы у дикой уссурийской сои. Гомозиготные формы межвидовых гибридов 

имеют минимальную продолжительность митоза. Это определяется более 

быстрым протеканием всех фаз митоза в сравнении с представителями 

исходных видов: профаза – 42 мин, метафаза – 20 мин, анафаза – 12 мин, 

телофаза – 13 минут (табл. 2). Таким образом, генетически 

детерминированные активные ростовые процессы диких сородичей 

культурных растений, в том числе дикой уссурийской сои, являются основой 

их высокой адаптационной способности. Их исследование на клеточном и 
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молекулярном уровне у дикорастущих и культурных растений способствует 

пониманию элементарных адаптационных механизмов клеточной 

пролиферации. Минимизация энергозатрат рассматривается в современной 

эволюционной экологии как универсальная «цена» адаптации. Классификации 

адаптаций посвящено немало исследований, существуют различные 

определения понятия «адаптация»: Н.В. Тимофеев-Ресовский, Н.Н. Воронцов, 

А.В. Яблоков, 1969, и другие [52]. Элементарные адаптационные механизмы 

рассматриваются [49, 50], как переход живой системы любого уровня 

организации в новое гомеостатическое состояние. Общая высокая 

адаптационная способность дикорастущих видов растений осуществляется 

вследствие комплексного совмещения в геноме, многих мутаций, за которыми 

следует изменение уровня экспрессии новых (и «филогенетически старых») 

генов, приводящие к аминокислотным заменам и изменению свойств белков, 

а в дальнейшем метаболических, физиологических, морфологических 

признаков. В этом отношении, представители дикой и культурной сои в 

процессе эволюции значительно разошлись за исторически длительное время 

своей дивергенции. Сокращение продолжительности митотического цикла 

дикой уссурийской сои может рассматриваться как проявление 

адаптированности биологической системы, связанное с минимизацией 

энергозатрат и как переход системы в новое гомеостатическое состояние. 

Таким образом, межвидовые гибриды F8 обладают константной, 

генетически детерминированной, наследуемой потенциально высокой 

активностью ростовых процессов и могут представлять в этом отношении 

интерес в качестве доноров этих генов для обогащения генома культурной 

сои.  

Особенности колхицинового митоза у сои. При экспозиции водного 

раствора колхицина, концентрации 0.01%, в течение 4 часов 30 минут в 

зависимости от момента остановки митоза (или изменения процесса его 

протекания) образуются двуядерные, многоядерные или одноядерные 

(полиплоидные) клетки. При этом в меристеме отмечено резкое снижение 

доли клеток, находящихся в стадии профазы и метафазы, и следствием этого 

процесса является резкое снижение митотических индексов меристемы. Все 

ядра многоядерных симпластов («микроядра») находились в стадии 

интерфазы и были меньше по диаметру в два-пять и более раз, чем ядра 

одноядерных клеток. Микроядра имели ядрышки. Количество микроядер в 

клетках–симпластах варьировало от двух до тринадцати. Частота 

встречаемости таких клеток на отдельных препаратах достигала 1:10, 1:20.  

Подобное явление при изучении цитологии k-митоза отмечено у других 

растений [38, 46]. Образование микроядер и многоядерных клеток под 

действием колхицина анализируется авторами [1, 2] следующим образом: 

отставание хромосом при расхождении к полюсам возникает при 

повреждении области центромеры или тиолового механизма формирования 

веретена деления. Хромосомы (или группы их) оттесняются цитоплазмой и 

образуют добавочные микроядра. В.Я. Бродский, И.В. Урываева полагают, что 
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«……полиплоидия – удвоение числа хромосом в клетке – результат неполного 

митоза» [6]. По мнению В.Я. Бродского и И.В. Урываеваевой [6] «…механизм 

полиплоидизирующего митоза не ясен и недостаточность митотического 

аппарата – это продуктивная, но не вполне проверенная экспериментально 

идея». Авторы выражают сомнение в том, что нерасхождение хромосом или 

образование двуядерных клеток обусловлено только дефектами веретена. 

Нередко наблюдаемое в этих случаях отсутствие цитотомии (рис. 5), 

объясняется тем, что статмокинетические яды тормозят перемещение 

элементов фрагмопласта в экваториальную область и задерживают их слияние 

в межклеточную пластинку [1, 2]. Для обозначения процессов, происходящих 

при образовании клеток в таком случае, Б.Н. Сидоров, Н.Н. Соколов, Н.А. 

Вакуленко, А.Р. Огородникова [46] используют понятие «гипополиплоидный 

рост». Авторы рассматривают его, как процесс развития клеточной 

популяции, совершающийся при непрерывно продолжающихся и следующих 

один за другим ряде k-митозов.  

 

 

 
 

Рис. 5. Разнообразие вариантов 

многоядерности (микроядерности) клеток 

апикальной меристемы при k-митозе у 

представителей рода Glycine L. 

 

Рис. 6. Многоядерный симпласт в 

апикальной меристеме зародышевого 

корня сои при k-митозе. Увел. × 6000. 

Наблюдаемый в наших экспериментах «гипополиплоидный рост» 

сопровождается процессом образования многоядерных клеток, при этом с 

увеличением числа k-митозов закономерно возрастала в популяции доля 

многоядерных клеток. Стадии этого процесса приводят к появлению картин, 

характерных для амитоза, включающих образование «гантелевидных» фигур, 

перетяжек и других. Наблюдения Б.Н. Сидорова, Н.Н. Соколова, Н.А 

Вакуленко, А.Р. Огородниковой [46] также показали, что после воздействия 

колхицина на клетки корешков лука встречается значительное количество 

амитозоподобных фигур: лопастных, гантелевидных и других полиморфных 
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ядер. Их было более половины от общего числа ядер, тогда как в контроле 

авторы нашли лишь два таких ядра из 1045 исследованных. По мнению 

авторов, лопастная форма ядра (вместо нормальной, шаровидной) в клетках 

корешка лука возникает в результате дезорганизации веретена деления в 

результате действия колхицина и незакономерного по этой причине 

перемещения хромосом.  

Однако, определение количества ДНК и использование тимидиновой 

метки [6] доказали митотическое происхождение многих двуядерных и 

многоядерных клеток. По мнению Бродского и Урываевой [6] возникающие 

ядерные перетяжки являются результатом нарушенного распределения 

хромосом в митозе, а не следствием амитоза. Наши наблюдения позволяют 

согласиться с этим выводом. Деление клеток меристемы заключалось в 

образовании всевозможных вариантов многоядерных клеток (рис 1, 2, 5, 6). В 

наших опытах в первом k-митозе выявилась неправильная группировка 

хромосом в метафазе. В последующих митозах хромосомы видны в клетке 

сразу же после начала конденсации хроматина. Каждой неправильной форме 

ядра соответствовало сходное с ним расположение метафазных хромосом. 

Меристема корешков сои, содержащих в большом количестве симпласты с 

микроядрами, была сильно гипертрофирована. При дальнейшем 

культивировании проростков, обработанных колхицином, корешки были 

«вздутыми». Гипокотиль также был гипертрофирован и искривлен. Таким 

образом, клетки меристемы корешков сои при колхицинировании является 

мозаичными по числу хромосом вследствие «гипополиплоидного роста» при 

k-митозе. Часть клеток являются анэуплоидными вследствие фрагментации 

ядер при k-митозе, другие – высоко полиплоидными. Колхицинированные 

проростки в дальнейшем являются деформированными, и погибают на стадии 

развития семядольных листьев. При малых концентрациях водного раствора 

колхицина (0.001%) и времени воздействия 1-2 часа, наряду с 

цитологическими картинами задержанного k-митоза в апикальной меристеме 

зародышевого корня культурного вида сои, дикой уссурийской сои и 

межвидового гибрида преобладает нормальный митоз без видимых 

нарушений. 

Цитологические картины патологии митоза, наблюдавшиеся нами при 

действии колхицина в АМ у двух видов сои и межвидовых гибридов, имеют 

достаточно высокую степень гомологии с другими объектами и 

исследованиями, проведенными без преднамеренных экспериментальных 

воздействий. Процессы запрограммированной гибели клеток (ЗГК) отмечены 

нами [35] на АМ меристемы почек тополя черного (Populus nigra L.) по 

содержанию микроядер в условиях высокой антропогенной нагрузки 

территории вблизи новой автомагистрали и тех же деревьев до ее появления. 

Растения чутко реагировали на повышение антропогенной нагрузки 

повышением вероятности встречаемости клеток с микроядрами в АМ побегов 

c уровня p=0.02*** до 0.07-0.08 (***). При этом линии клеток, имеющие 

повышенное число микроядер, закономерно снижают митотическую 
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активность (MI). В дальнейшем уровень «микроядерности» клеток АМ тех же 

деревьев постепенно снизился до вероятности p=0.02 – 0.03(***) вследствие 

постепенной элиминации клеток с микроядрами в результате естественных 

адаптационных процессов. Подобные закономерности отмечены нами в АМ 

зародышевых корней Allium cepa L. Цитологические картины образования 

микроядер в АМ Populus nigra L. и Allium cepa L. представлены нами в 

предыдущих работах [31, 32, 35 и других]. В подобных случаях также 

развиваются события, характерные для апоптоза, сходные с картинами k-

митоза. 

Заключение. Вычленение элементарных биологических систем 

(моделей) позволит по-новому оценить реальные события, происходящие при 

взаимодействии клеток живых систем с факторами внешней среды и 

специфику ответной реакции при адаптации организма. Сами 

взаимоотношения исследуемых, близких в генетическом отношении видов 

сои, Glycine max (L.) Merr. и G. soja Sieb. еt Zucc., при их гибридизации [32] 

являются яркой моделью микро- и макроэволюционных событий. Согласно 

В.В. Суходольцу (2003, 2007) [49, 50] вид достигает приспособленности путем 

наследственной адаптации его популяций, т.е. путем микроэволюционных 

событий и возникновения рас, узкоспециализированных для конкретных 

условий существования. Экологическая устойчивость вида в условиях 

меняющейся среды -свидетельство повышения его биологической 

организации. Согласно В.В. Суходольцу специализированные расы одного 

вида объединяют свои «достижения» путем гибридизации и последующей 

рекомбинации генов, что при действии естественного отбора приводит к 

макроэволюционному событию. Благодаря тому, что виды сои, Glycine max 

(L.) Merr. и G. soja Sieb. & Zucc. являются достаточно открытыми 

генетическими системами, способными к естественному и искусственному 

скрещиванию, обитание их популяций в едином географическом пространстве 

Дальнего Востока России, Японии и Китая способствует их постоянному 

взаимному обогащению генома путем обмена генами и блоками генов для 

повышения продуктивности и адаптационной способности. Высокое геномное 

разнообразие популяций дикой сои, исключительно высокая репродуктивная 

способность и пластичность делают популяции G. soja неисчерпаемым 

источником для обогащения генома Glycine max (L.) Merr., особенно, для 

расширения генетической основы таких признаков, как устойчивость к 

абиотическим и биотическим стрессам. Вычленение элементарных 

биологических систем (моделей) может способствовать объективной оценке 

событий, происходящих при пролиферации и взаимодействии клеток не 

только растений, животных и человека с факторами внешней среды, но и 

специфику ответной реакции при адаптации. Первичной моделью специфики 

действия митозтормозящих препаратов в фармакологии [14] могут также 

стать клетки АМ растений.  

Апикальные меристемы (АМ) растений выполняют функцию центров 

органогенеза. Поскольку органы растений образуются в течение всего 
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жизненного цикла, новым подходом является то, что АМ имеют в своем 

составе популяцию стволовых клеток. Временная нестабильность 

хромосомного набора клеток АМ во многих случаях сопровождается 

появлением микроядер. Начало процесса характеризуется выбросом хромосом 

или их фрагментов за пределы митотического аппарата с образованием 

везикул, окруженных мембранами. Ядро клетки фрагментируется, постепенно 

формирует «лопасти», которые отделяясь, образуют микроядра различной 

величины, формы и количества. Как правило, они сформированы из весьма 

конденсированного структурного хроматина. Присутствие микроядер 

отмечено нами и при отсутствии деления клеток АМ, в интерфазе. 

Митотическое образование микроядер – это путь устранения генетически 

поврежденного хроматина. Элиминация клеток с поврежденным хроматином 

стабилизирует хромосомный набор АМ побега и зародышевого корня. Таким 

образом, апоптоз есть путь стабилизации хромосомного набора всей системы 

АМ. Этот механизм может запускаться различными сигналами внешней и 

внутренней среды (не обязательно мутагенными), но связанными с нехваткой 

факторов роста и выживания, повреждениями ДНК, разрушениями 

цитоскелета, гипоксией, ингибиторами и стимуляторами деления клетки. 
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