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The analysis of the variability of mitotic and nucleolar activity in the apical root meristem of acorn 
oak seedlings was carried out. Mitotic disorders for oak petiolate, variability of such parameters 
as: mitotic index, mitotic pathologies, type of nucleolus, surface area of the nucleolus, distribution 
of dividing cells by stages of mitosis were determined. The most sensitive parameters to the impact 
of urban environmental factors are identified, which can be used to assess the adaptive potential 
of tree objects of g. Quercus. The indicators of mitotic activity have a high degree of variation, with 
a Cv for mitotic parameters from 17 to 65 %, and for nucleolar characteristics from 10 to 150 %, 
depending on the biotype under study. The mitotic index has the following limits of variation: 
from 5 to 15 %, mitotic pathology 4 to 24 %. The most sensitive indicator is the mitotic index and 
pathologies of mitosis. The spectrum of pathologies expands under anthropogenic load. There are 
deviations in the course of mitotic division, which can be expressed as a delay in division at 
the prophase stage, and in a violation associated with the chromosomal apparatus. The most 
common are: lagging chromosomes in metaphase, anaphase, the formation of bridges in anaphase. 
Less common are agglutinations of chromosomes, multipolar, asynchronous mitoses, and 
micronuclei. Also, violations are indicated by residual nucleoli, which normally should not be 
detected at the stages of mitosis.

The manifestation of an adaptive response to the influence of factors will be a change in 
the nucleolar characteristics, a change in the intensity of cell division. The magnitude of mitosis 
pathologies, i. e. the percentage of dividing cells with division disorders, characterizes the 
mutability of offspring, which can be used in forest breeding (selection of mutable offspring) and 
the creation of plantings with a stable genetic apparatus (weakly mutable offspring).

Keywords: cytogenetic variability, mitotic activity, nucleolar activity, pathologies of mitosis, 
selection, bioindication, Quercus
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Цитогенетическая изменчивость апикальных меристем дуба черешчатого

А.А. Попова

Проведен анализ изменчивости митотической и ядрышковой активности в апикальной 
корневой меристеме проростков желудей дуба черешчатого. Определены нарушения ми-
тоза для дуба черешчатого, изменчивость таких параметров, как митотический индекс, 
патологии митоза, тип ядрышка, площадь поверхности ядрышка, распределение деля-
щихся клеток по стадиям митоза. Выделены наиболее чувствительные к воздействию 
факторов городской среды параметры, которые могут быть взяты для оценки адаптивно-
го потенциала древесных объектов р. Quercus. Показатели митотической активности име-
ют высокую степень вариации, Сv для митотических параметров – от 17 до 65 %, для яд-
рышковых характеристик – от 10 до 150 % в зависимости от изучаемого биотипа. 
Митотический индекс имеет следующие пределы варьирования: от 5 до 15 %, патологии 
митоза – от 4 до 24 %. Наиболее чувствительными показателями являются митотический 
индекс и патологии митоза. Спектр патологий расширяется при антропогенной нагрузке. 
Отмечаются отклонения протекания митотического деления, которое может выражаться 
как в задержке деления на стадии профазы, так и в нарушениях, связанных с хромосом-
ным аппаратом. Наиболее часто встречаются: отставания хромосом в метафазе, анафазе, 
формирование мостов в анафазе, реже – агглютинации хромосом, многополюсные, асин-
хронные митозы, микроядра. Также о нарушениях свидетельствуют остаточные ядрышки, 
которые в норме не должны выявляться на стадиях митоза.

Проявлением адаптивной реакции на воздействие факторов будут являться изменение 
ядрышковых характеристик, интенсивности деления клеток. Величина патологий митоза, 
то есть процент делящихся клеток с нарушениями деления, характеризует мутабильность 
потомства, что можно использовать в лесной селекции и для создания насаждений с 
устойчивым генетическим аппаратом (слабомутабильное потомство).

Ключевые слова: цитогенетическая изменчивость, митотическая активность, ядрышковая 
активность, патологии митоза, селекция, р. Quercus
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Введение
Пролиферативная активность апикаль-

ных меристем влияет на рост и развитие ра-
стений. Хромосомный аппарат и процесс 
протеканий митоза и мейоза могут рассматри-
ваться в качестве фенотипических признаков, 
которые изменчивы и находятся под контро-
лем генотипа, являются результатом взаимо-
действия генотип–среда, каждый вид и по-
пуляция имеют специфическую цитогенети-
ческую организацию [12]. Среди древесных 
видов проводятся исследования цитогенети-
ческих параметров ядрышкового и митотиче-
ского аппаратов [4, 9, 10, 13], а также их из-
менчивости [3, 7, 8, 14]. В частности, алло-
зимная, генетическая и морфологическая из-
менчивости являются материалом для форми-
рования баз данных по внутривидовой измен-
чивости хвойных растений Сибири, в которой 
учитываются также кариологические характе-
ристики [11].

Цитологический уровень является фе-
нотипическим проявлением основопола-
гающего процесса образования соматиче-
ских клеток, в нем будут отражаться измене-
ния, сопряженные с работой генов, белков. 
Область знаний, связывающая молекуляр-
но-генетические процессы с протеканием 
клеточного цикла и его нарушений у древес-
ных растений остается малоизученной. Ком-
плексная характеристика объектов по раз-
ным признакам позволяет получить более 
целостную картину процессов, протекаю-
щих внутри популяции, учитывающих как 
генетическую составляющую, так и адаптив-
ную способность особей. Цитогенетические 
маркеры позволяют оценить активность де-
лений в меристемах и наличие патологий, 
которые могут привести к мутациям в ре-
зультате повреждения функций организма. 
Установлено, что среди цитологических па-
раметров наиболее чувствительным методом 
выявления влияния неблагоприятных фак-
торов внешней среды является определение 
цитогенетических характеристик клетки [9, 
10, 14], что успешно использовалось для 

оценки общего мутационного фона и влия-
ния радиации [14] и других стрессовых фак-
торов [7, 10]. Применение методов цитоге-
нетического анализа в лесной селекции от-
кроет возможности исследования особенно-
стей биотипов и поиска дополнительных 
маркеров отбора.

Целью проведенного нами исследования 
являлось описание и оценка изменчивости 
митотической и ядрышковой активности в 
апикальных меристемах дуба черешчатого.

Объекты и методы исследования
В качестве объектов исследования ис-

пользовались проростки желудей дуба че-
решчатого из насаждений г. Воронежа и Во-
ронежской области. Цитогенетические пара-
метры были проанализированы для 7 наса-
ждений, произрастающих при высокой ан-
тропогенной нагрузке (условия города), и 
4 – в природных условиях. Собранные семе-
на проращивались во влажном песке. При 
достижении корешками проростков длины 
2–3 см их фиксировали в смеси 96 % этило-
вого спирта и ледяной уксусной кислоты 
(3:1) в 22 ч), когда наблюдаются пики мито-
тической активности и патологических ми-
тозов [8]. Корешки проростков окрашива-
лись ацетогематоксилином, изготавливались 
и анализировались давленые микропрепара-
ты по существующей методике [3]. С каждо-
го микропрепарата анализировалось по 
150 клеток для изучения ядрышковых харак-
теристик и не менее 700 для изучения мито-
за. Материал просматривался с помощью 
светового микроскопа Laboval-4 (Carl Zeiss, 
Jena) при увеличении 40×1,5×10, 100×1,5×10. 
Тип патологии митоза определяли в соответ-
ствии с работами Алова [1], ядрышек – по 
классификации Челидзе [17].

Результаты исследований
В целом меристемы дуба являются доста-

точно сложным объектом из-за размеров кле-
ток (в среднем их длина составляет от 15 до 
20 мкм – круглые паренхимные или прозен-
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химные; хромосомы мелкие (их размер со-
ставляет 2–3 мкм); анализ распределения 
клеток по стадиям митоза проводится при 
увеличении 8 (10)×40, изучение ядрышек – 
8 (10)×90 (100) с масляной иммерсией. Также 
затруднение вызывают особенности прора-
щивания желудей, долгий период необходи-
мого покоя семян и быстрое нарастание дли-
ны корня проростка от 1,5 см, что может при-
водить к пропуску момента фиксации корне-
вых окончаний.

Оценка корневых меристем позволяет 
оценивать не само материнское дерево, а 
его потомство или особенности влияния 
факторов на процесс формирования желу-
дей (на стадии зиготы), сбор материала в 
данном случае проводится в осенний пери-
од, а цитогенетический анализ – после пе-
риода покоя семян при +4 °С. Для оценки 
реакции материнского дерева возможно ис-
пользование почечных меристем в весенний 
период, во время набухания и распускания 
почек, препараты в данном случае изготав-
ливаются из апекса почки или листового 
черешочка.

Митотические характеристики дуба че-
решчатого. Для всех проростков дуба череш-
чатого в апикальной меристеме корня были 

зафиксированы все стадии митоза без откло-
нений (рис. 1).

На микропрепаратах хорошо определя-
ются профазы, метафазы, ана-телофазы. 
Пик митотического деления корневых и по-
чечных меристем не совпадает, для почек не-
обходим подбор времени фиксации. Показа-
тели митотической активности имеют высо-
кую степень вариации, Коэффициент вариа-
ции (Сv) для митотических параметров со-
ставляет от 17 до 65 %, для ядрышковых ха-
рактеристик – 10 до 150 % в зависимости от 
изучаемого биотипа. Митотический индекс 
имеет пределы варьирования от 5 до 15 %, Сv 
для доли профаз составляет от 20 до 50 %, 
для доли метафаз – от 28 до 52 %, для доли 
ана-телофаз – от 22 до 38 %. Считается, что 
коэффициент вариации, превышающий 
30 %, соответствует высокой степени вариа-
ции признака. Средние доли по фазам мито-
за имеют следующие значения: профаза – 
40,9±3,3 %, метафаза – 22±1,6 %, ана-тело-
фаза – 37,3±1,9 %. Выявление наибольшей 
изменчивости по доле клеток на стадиях 
профазы и метафазы зависит от задержки 
клеток на стадии профазы.

Основные выявленные для дуба черешча-
того патологии представлены на рисунке 2.
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Рис. 1. Микрофотографии апикальных меристем дуба черешчатого, 
проходящих стадии митоза: профазы, метафазы, ана-телофазы
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Рис. 2. Патологии митоза в клетках апикальных меристем дуба черешчатого: 
a – отставание хромосом в метакинезе; b – отставание хромосом в анафазе; с, d – мосты 

в анафазе; e – асимметричный митоз; f – трехполюсный митоз; g – агглютинация хромосом

Отмечаются отклонения, которые могут 
выражаться как в задержке деления на стадии 
профазы, так и в нарушениях, связанных с 
хромосомным аппаратом. Наиболее часто 
встречаются: отставания хромосом в метафа-
зе, анафазе, формирование мостов в анафазе, 
реже – агглютинации хромосом, многопо-
люсные, асинхронные митозы, микроядра. 
Также о нарушениях свидетельствуют оста-
точные ядрышки, которые в норме не должны 
выявляться на стадиях митоза. Наиболее пол-
ная классификация типов митоза представле-
на в работе И.А. Алова [1]. В соответствии с 
ней выявленные нами отклонения относятся 
к патологиям митоза, связанным с поврежде-
нием хромосом, митотического аппарата и с 
нарушением цитотомии.

Часто явление задержки на стадии профа-
зы наблюдается при низких патологиях мито-
за, что может свидетельствовать о работе Chek-
point систем репарации клеточного цикла. 
Патологии митоза в апикальных меристемах 
дуба черешчатого обычно составляют от 4 до 

24 %. Термин «мутабильность» рассматривает-
ся по Арефьеву [2] и понимается как количе-
ственная характеристика способности гена 
(кластера генов, всего генома в целом) к мути-
рованию. Выявление мутабильности по цито-
генетическим показателям характерно для ос-
новных древесных пород Центрального Чер-
ноземья [8, 15], что можно использовать в 
лесной селекции (отбор мутабильного потом-
ства) и для создания насаждений с устойчивым 
генетическим аппаратом (слабомутабильное 
потомство). Основными маркерными параме-
трами будут являться: доля клеток с патология-
ми митоза, митотический индекс. В качестве 
дополнительных критериев отбора могут быть 
использованы ядрышковые характеристики, 
спектр патологий митоза (учет нерепарируе-
мых нарушений, таких как агглютинации хро-
мосом, многополюсные митозы, микроядра).

Ядрышковые характеристики дуба череш-
чатого. Основные типы ядрышек, определяе-
мых для дуба черешчатого, представлены на 
рисунке 3.
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Рис. 3. Типология ядрышек [по: 17]: a – вакуолизированное ядрышко, 
b – компактные ядрышки, c – ядрышки типа «кора-сердцевина с вакуолью», 

d – ядрышки типа «кора-сердцевина», e – многоядрышковые клетки, f – микроядро в клетке, 
g – остаточное ядрышко в метафазе
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Выделяются высокоактивные ядрышки 
следующих типов: «кора-сердцевина» и «ком-
пактное ядрышко»; умеренно активные – 
«кора-сердцевина с вакуолью» и «вакуолизи-
рованное». В меристемах выявлена стратегия 
компенсации степени синтетической актив-
ности ядрышек увеличением их размеров.

Рост площади поверхности одиночных и 
умеренно активных ядрышек – «кора-сердце-
вина вакуолизированных» и «вакуолизиро-
ванных» – отмечается и на территориях с вы-
сокой антропогенной нагрузкой. Это может 
быть объяснено усилением их метаболиче-
ской активности в ответ на комплекс факто-
ров городской среды.

Ядрышко является структурной и функ-
циональной частью хромосом и отвечает за 
синтез рибосомальной РНК, где уже в цито-
плазме будет происходить синтез белков. Яд-
рышки формируются вокруг специального 
района хромосом, так называемого «ядрышко-
вого организатора», содержащего гены рРНК 
[5]. Установлено, что ядрышко способно варьи-
ровать в размерах, например. увеличивается в 
быстрорастущих клетках дрожжей. Гипертро-
фия ядрышка наблюдается в клетках, характе-
ризующих злокачественную опухоль [19]. Раз-
мер ядрышка зависит от концентрации пре-
рРНК в клетке, синтез рРНК требует больших 
затрат энергии, и когда клетка испытывает не-
достаток питания, транскрипция генов рДНК 
тормозится, и ядрышко уменьшается в разме-
рах [21]. Для оценки перспективности исполь-
зования совокупности цитогенетических пока-
зателей корневых меристем в селекционном 
процессе необходимо установление связи ме-
жду изучаемыми параметрами и ростовыми 
процессами сеянцев как в первые годы жизни, 
так и в долгосрочной перспективе. Внешние 
факторы, воздействующие на биосистему, 
влияют на многие сферы их жизни. Изменение 
цитологических параметров деления меристем 
может быть вызвано степенью контролируемо-
го окисления на ранних стадиях клеточного 
цикла, а также функционированием тран-
скрипционных факторов [20, 22].

Для составления схемы селекции с уче-
том цитогенетического профиля необходимо 
дальнейшее исследование потомства изучае-
мых насаждений с учетом пролиферативных 
процессов апикальных меристем, в том числе 
и почечных. Основы изучения подобного на-
следования уже положены, например, для 
пробкового дуба было показано сохранение 
физиологических параметров родительских 
особей у сеянцев, даже при переносе в новые 
условия [23].

Заключение
Анализ цитогентических показателей апи-

кальных меристем проростков дуба черешча-
того показал вариабельность параметров деле-
ния меристем, их изменчивость под влиянием 
антропогенного фактора роста в городской 
среде. Наиболее чувствительные из выявлен-
ных показателей – патологии митоза и мито-
тический индекс. Выделение проростков по 
мутабильности характерно для древесных ра-
стений и может использоваться в лесной се-
лекции (отбор мутабильного потомства) и для 
создания насаждений с устойчивым генетиче-
ским аппаратом (слабомутабильное потом-
ство). Дуб черешчатый, береза повислая, сосна 
обыкновенная являются распространенными 
лесообразователями Центральной части Рос-
сии и чаще всего входят в программы лесовос-
становления и научных исследований по раз-
витию основ лесной селекции. Важно отме-
тить, что рассмотренные нами цитогенетиче-
ские показатели изменчивы для всех трёх био-
логических объектов и проростки поддаются 
разделению на группы по величине патологий 
митоза, что может стать основой для формиро-
вания дополнительных критериев отбора на 
уровне клеточной селекции.

Исследование выполнено при финансовой 
поддержке РФФИ и Воронежской области в 
рамках научного проекта № 19-44-363001/20 и 
Грантом Президента РФ для государственной 
поддержки ведущих научных школ Российской 
Федерации НШ-2535.2020.11.
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