
ISSN 1560–7259 (print edition)

TURCZANINOWIA
ISSN 1560–7267 (online edition)

Turczaninowia 23, 3: 185–204 (2020)
DOI: 10.14258/turczaninowia.23.3.16
http://turczaninowia.asu.ru

Поступило в редакцию 31.07.2019  Submitted 31.07.2019 
Принято к публикации 22.09.2020 Accepted 22.09.2020

УДК 582.475.2/575.2(470.324)

Цитогенетический полиморфизм семенного потомства  
деревьев ели белой (Picea glauca (Moench) Voss)  

при интродукции в Воронежской области

В. Н. Калаев*, И. В. Игнатова, Е. А. Калаева

Воронежский государственный университет, Университетская пл., 1, г. Воронеж, 394018, Россия.  
E-mails: Dr_Huixs@mail.ru*, irina777.84@list.ru, kalaevae@gmail.com

* Автор для переписки

Ключевые слова: ель белая, микроядро, митотическая активность, остаточное ядрышко, патологии митоза, 
цитогенетический полиморфизм, ядрышковые характеристики.

Аннотация. Установлен полиморфизм семенного потомства деревьев ели белой (Picea glauca (Moench) 
Voss) по цитогенетическим показателям при интродукции в Воронежской области. На основании полученных 
результатов выявлены разнонаправленные цитогенетические реакции (изменение митотической активности, 
времени прохождения клетками стадий митоза, уровня и спектра нарушений митоза) семенного потомства 
деревьев ели белой при интродукции и определены пределы варьирования характеристик митотического и 
ядрышкового аппарата. Анализ цитогенетических характеристик у семенного потомства ели выявил высокую 
гетерогенность семенного потомства. Среди семенного потомства выявлено шесть различных по стабильности 
генетического материала групп проростков: «мутабильная», «слабомутабильная» и четыре промежуточных. 
В «мутабильной» группе отмечается высокий уровень патологий митоза и присутствие аберраций, связанных 
как с повреждением хромосом, так и c повреждением митотического аппарата и нарушением цитотомии. В 
данной группе установлена задержка клеток на стадии профазы митоза и обнаружены клетки с микроядра-
ми (0–0,03 %). «Слабомутабильная» группа характеризуется отсутствием патологий митоза, клеток с микро-
ядрами и остаточными ядрышками, низким значением митотического индекса (1,9–2,9 %). Промежуточные 
группы имеют высокое значение митотического индекса (3,8–4,6 %), промежуточную между «мутабильной» 
и «слабомутабильной» группами величину уровня патологий митоза (0,9–1,9 %), задержку клеток на стадии 
метафазы митоза. Нарушения митоза в этих группах обусловлены повреждением хромосом и митотического 
аппарата. В данных группах наблюдаются клетки с остаточными ядрышками в интерфазе (0–0,02 %) и митозе 
(0,1–0,7 %) и с микроядрами (0–0,04 %). Количественное преобладание проростков определенной группы у 
каждого исследуемого дерева свидетельствует о продуцировании семенного потомства, которое можно по 
совокупности цитогенетических показателей отнести к группе чувствительной или устойчивой к факторам 
окружающей среды. Полученные данные по цитогенетическому полиморфизму семенного потомства ели бе-
лой можно использовать в генетико-селекционных работах для отбора материнских деревьев, продуцирую-
щих семенное потомство с разной стабильностью генетического материала. Также следует учитывать их при 
проведении цитогенетического мониторинга загрязнения окружающей среды с использованием древесных рас-
тений, т. к. наличие мутабильных и слабомутабильных форм среди семенного потомства, а также деревьев, про-
дуцирующих разное количество проростков с высокой и низкой стабильностью генетического материала, может 
отразиться на получаемых результатах при малых объемах выборок.
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Summary. The polymorphism of cytogenetic parameters of seed progeny in Picea glauca (Moench) Voss intro-
duced in the Voronezh Region was established. Multidirectional cytogenetic reactions (changes in mitotic activity, cell 
passing times of mitosis stages, level and spectrum of mitosis disorders) of Picea glauca seed progeny were identi-
fied, and limits of mitotic and nucleolar apparatus characteristics variation were determined. Analysis of cytogenetic 
characteristics of Picea glauca seed progeny revealed their high heterogeneity. Among the seed progeny, six groups of 
the seedlings, differing in their stability, were identified: “mutable”, “weakly mutable”, and four intermediate groups. 
In the “mutable” group, there were high level of mitosis pathologies and the presence of pathologies associated with 
chromosomal damage, mitotic apparatus damage and cytotomy disorders. In this group mitosis delay was established 
at the prophase stage and cells with micronuclei (0–0.03 %) were detected. The “weakly mutable” group was charac-
terized with the absence of mitosis pathologies, cells with micronuclei and residual nucleoli presence and low value 
of the mitotic index (1.9–2.9 %). Intermediate groups had high mitotic index (3.8–4.6 %) and the level of mitosis pa-
thologies of (0.9–1.9 %) intermediate between “mutable” and “weakly mutable” groups, cell retention at the stage of 
metaphase. Disorders of mitosis in these groups were caused by the damages of chromosomes and mitotic apparatus. 
In these groups, cells with residual nucleoli in the interphase (0–0.02 %) and mitosis (0.1–0.7 %) and with micronu-
clei (0–0.04 %) were observed. The quantitative predominance of the certain group seedlings in each tree indicates 
the production of seed progeny, which can be divided on groups according to their cytogenetic indicators as sensitive 
or resistant to the environmental factors. The data obtained on the cytogenetic polymorphism of the seed progeny of 
the white spruce can be used in genetic selection works for the selection of maternal trees producing seed progeny 
with different stability of the genetic material. They should also be taken into account when carrying out cytogenetic 
monitoring of environmental pollution using woody plants, because the presence of mutable and weakly mutable 
forms among seed progeny, as well as trees producing different numbers of seedlings with high and low stability of 
the genetic material, may affect the results obtained with small sample sizes. 

Введение

Одной из важнейших задач интродукции яв-
ляется разработка принципов и приемов созда-
ния высокопродуктивных насаждений, устой-
чивых к различным стрессовым факторам. Она 
может успешно решаться на основе эффектив-
ной методологии воспроизводства генетическо-
го разнообразия природных популяций вида в 
его интродукционных насаждениях. Сохранение 
генетического разнообразия вида при интродук-
ции является непременным условием его выжи-
вания, эволюции и последующей эффективной 
селекции. 

Интродукционное семенное потомство име-
ет самостоятельную ценность для дальнейшей 
репродукции. Первичный отбор особей может 
проводиться уже на стадии семян с примене-
нием цитогенетических методов (Butorina et al., 
2008). Анализ цитогенетического полиморфизма 
семенного потомства каждого дерева позволяет 
выяснить генетические особенности материн-
ских деревьев и потомства (Altuhov et al., 1986).

Представляет особый интерес изучение ци-
тогенетических особенностей ели белой (Picea 
glauca (Moench) Voss) при интродукции для раз-
работки рекомендаций по отбору материнских 
деревьев, продуцирующих устойчивое семенное 
потомство, для целей ландшафтного дизайна.

Ель белая является интродуцентом в Воронеж-
ской области и широко используется в озелени-
тельных мероприятиях. Ранее проводились цито-
генетические исследования видов-интродуцентов 
(Larix sibirica Ledeb., Picea pungens Engelm.) в ус-
ловиях антропогенного стресса (Bogdanova, 2009; 
Mazurova, 2009). У деревьев ели колючей (Picea 
pungens), произрастающих в г. Воронеже, были 
обнаружены добавочные B-хромосомы, которые 
обеспечивали адаптивный успех в стрессовых 
условиях произрастания (интродукция и антро-
погенное загрязнение). Представители рода ель – 
Picea L. – были широко изучены в условиях Сиби-
ри (Muratova et al., 2004; Karpyuk, Muratova, 2005; 
Vladimirova et al., 2008; etc.). Т. В. Карпюк и Е. Н. 
Муратова (Karpyuk, Muratova, 2005) изучили ка-
риотип, число ядрышек и добавочных хромосом 
у семенного потомства ели Мейера (Picea meyeri 
Rehd. et Wils.) из провинции Шаньси Китая.  
О. С. Владимирова с соавторами при исследо-
вании пыльцы ели сибирской (Picea obovata 
Ledeb.) в различных экологических условиях 
установили, что условия произрастания неблаго-
приятны для деревьев на южной границе ареала 
(Vladimirova et al., 2008). Р. А. Воробьев и Д. Н. 
Тебенькова (Vorobyev, Tebenkova, 2013) провели 
исследование особенностей развития генератив-
ных и вегетативных органов растений-интроду-
центов рода ель, произрастающих в ботаниче-
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ском саду НИУ «Нижегородский государствен-
ный университет им. Н. И. Лобачевского» и ден-
дрологическом комплексе «Явлейка», и выявили 
наиболее успешно интродуцированные виды 
(Р. ajanensis Fisch. ex Carr., P. koraiensis Nakai,  
P. glehnii (F. Schmidt) Mast., P. obovata), наименее 
устойчивые в условиях интродукции виды и со-
рта (P. mariana (Mill.) Britton, Sterns et Poggenb., 
P. omorica, P. asperata Masters, P. engelmannii 
Parry ex Engelm., P. canadensis ′Conica′) и виды, 
относительно устойчивые к неблагоприятным 
условиям среды, но с неустойчивым циклом се-
зонного развития (P. pungens Engelm., P. pungens 
f. glauca, P. canadensis (Mill.) Britton, Sterns et 
Poggenb.). С. А. Ламоткин с соавторами провели 
изучение содержания эфирного масла у ели ка-
надской (белой) (Picea glauca), произрастающей 
на территориях с разным уровнем загрязнения, 
и показали, что высокое содержание масла в ас-
симиляционном аппарате деревьев способствует 
насыщению атмосферы биологически активны-
ми веществами (Lamotkin et al., 2012).

Однако исследований цитогенетического по-
лиморфизма семенного потомства деревьев ели 
белой в условиях интродукции не проводилось, 
хотя подобные работы ранее были выполнены 
на аборигенных видах: березе повислой (Betula 
pendula Roth) (Artyukhov et al., 2009), дубе че-
решчатом (Quercus robur L.) (Kalaev, Popova, 
2014b), сосне обыкновенной (Pinus sylvestris 
L.) (Kalaev et al., 2010), и лиственных интроду-
центах – рододендроне Ледебура (Rhododendron 
ledebourii Pojark.) (Baranova et al., 2018; Burmen-
ko et al., 2018). Для березы повислой, дуба че-
решчатого, сосны обыкновенной было доказано 
наличие «мутабильной», «слабомутабильной» 
и нескольких промежуточных групп семенного 
потомства. В условиях высокой антропогенной 
нагрузки у перечисленных видов снижалось 
количество промежуточных групп и увеличи-
валась доля «слабомутабильных» проростков в 
потомстве. Также было выявлено, что потомство 
из «мутабильных» групп изученных абориген-
ных и интродуцированных видов характеризу-
ется более низкими ростовыми показателями по 
сравнению с проростками из промежуточных и 
«слабомутабильной» групп.

В связи с вышеизложенным целью нашей 
работы было выявление индивидуального цито-
генетического полиморфизма семенного потом-
ства деревьев ели белой при интродукции.

Материалы и методы

Для изучения цитогенетических характери-
стик семенного потомства деревьев ели белой, 
произрастающих в ботаническом саду им. проф. 
Б. М. Козо-Полянского Воронежского госунивер-
ситета, использовали семена, полученные от 4 
деревьев в возрасте 8–10 лет. Три дерева изучали 
для выявления цитогенетических групп с разной 
стабильностью генетического материала среди 
проростков семян. На основании результатов 
исследования цитогенетических показателей 
семян одного дерева была сделана попытка 
апробировать методику оценки продуцируемого 
семенного потомства по показателю 
стабильности генетического материала и 
выявить, какая группа будет преобладать среди 
проростков. В наших предыдущих исследо-
ваниях, проведенных в 2012 г., добавочных 
В-хромосом в клетках апикальной меристемы 
проростков этих деревьев ели белой не было об-
наружено (Kalaev et al., 2012).

Собранные семена помещали в чашки Петри 
на влажную фильтровальную бумагу; проращи-
вание производили при комнатной температуре 
(21–22 °С). Проростки с длиной корешка 0,5–1 
см фиксировали в ацетоалкоголе (3 части 96%-
го этилового спирта : 1 часть ледяной уксусной 
кислоты) в 9 ч. утра в декабре.

Для цитологического изучения проростков 
семенного потомства ели белой готовили по-
стоянные давленые препараты по модифициро-
ванной методике У. Уитмена (Wittmann, 1962). 
Для изучения полиморфизма цитогенетических 
показателей из корешков проростков семян каж-
дого из деревьев ели изготавливали по 40 пре-
паратов (1 проросток – 1 препарат).

Анализ препаратов проводили на микроско-
пе Laboval-4 (Carl Zeiss, Jena) при увеличении 
40 × 1,5 × 10. Фотографии цитологических фе-
номенов делали с использованием видеоокуляра 
DCM500 (Shangrao Teleview Optical Instruments 
Co., Ltd.). При цитологическом изучении семен-
ного потомства ели белой на каждом препарате 
учитывали общее количество просмотренных 
клеток (не менее 1000) с учетом стадий митоза, 
подсчитывали количество патологических мито-
зов и остаточных ядрышек на стадиях митоза и 
в интерфазе, число клеток с микроядрами, долю 
клеток с разным количеством ядрышек в ядре. 
На основании полученных данных высчитывали 
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митотическую активность, показателем кото-
рой является митотический индекс – отношение 
числа делящихся клеток к общему количеству 
проанализированных клеток, вычисляли долю 
патологических митозов, долю каждого типа 
нарушений клеточного деления, долю клеток 
с остаточными ядрышками на стадиях митоза 
и в интерфазе, частоту встречаемости клеток с 
микроядрами и среднее количество ядрышек на 
клетку. Классификацию патологических мито-
зов производили по И. А. Алову (Alov, 1965). 

Статистическую обработку данных проводи-
ли с помощью пакета статистических программ 
«Stadia 7.0 Professional» (НПО «Информатика и 
компьютеры»). Процедура группировки данных 
и их обработка изложены в работе Е. А. Кала-
евой с соавт. (Kalaeva et al., 2016). Цитогенети-
ческие характеристики ели белой сравнивали 
по следующим критериям: частоты встречае-
мости остаточных ядрышек, микроядер и пато-
логических митозов – по непараметрическому 
Х-критерию рангов Ван-дер-Вардена; митотиче-
ский индекс, доли клеток по стадиям митоза и 
ядрышковые характеристики – по параметриче-
скому t-критерию Стьюдента. Cравнение долей 
различных типов патологий митоза проводили с 
использованием Z-апроксимации для критерия 
равенства частот. Для определения корреляци-
онных зависимостей использовали коэффициент 
корреляции рангов Спирмена (rs). Влияние фак-
тора материнского дерева или фактора группы 
определяли с использованием однофакторного 
параметрического дисперсионного анализа и 
однофакторного непараметрического анализа 
Крускала-Уоллеса. Силу влияния вычисляли по 
Снедекору (%). Кластерный анализ проводи-
ли с использованием метрики нормированный 
Эвклид, стратегия классификации – Уорда. В 
матрицу данных вносили значения следующих 
цитогенетических показателей 40 проростков 
от каждого дерева: митотический индекс (%), 
доли клеток на стадиях профазы, метафазы, 
анафазы–телофазы митоза (%), уровень наруше-
ний митоза (%), частота встречаемости клеток с 
остаточными ядрышками в интерфазе и в митозе 
(%), частота встречаемости клеток с микроядра-
ми (%), доля клеток с разным числом ядрышек в 
ядре (%), среднее число ядрышек на клетку. До-
стоверность разбиения на классы определяли с 
помощью дискриминантного анализа на основа-
нии критерия Махаланобиса. Коэффициент ва-
риации (Cv) определяли по Г. Ф. Лакину (Lakin, 
1990): при Cv от 0 до 10 % считали варьирование 

признака слабым, при Cv от 11 до 25 % – сред-
ним и при Cv более 25 % – значительным.

Результаты и их обсуждение

Цитогенетические характеристики изучен-
ных деревьев представлены в таблице 1. Одно-
факторный дисперсионный анализ показал вли-
яние фактора материнского дерева на митотиче-
ский индекс (сила влияния 2,5 %; P < 0,01), долю 
клеток на стадии профазы (сила влияния 2,5 %; 
P < 0,05) и метафазы (сила влияния 2,4 %; P < 
0,001) митоза.

Показатель митотического индекса у семен-
ного потомства деревьев ели белой варьировал 
от 0,8 % до 8,4 %. Анализ распределения кле-
ток по стадиям митоза выявил задержку клеток 
в профазе у первого и третьего дерева и в мета-
фазе – у второго дерева. Ранее подобное явление 
было отмечено для семенного потомства дуба 
черешчатого (Kalaev et al., 2000). 

Уровень нарушений митоза колебался от 0 %  
до 17,4 %. В клетках апикальной меристемы 
корня проростков семян деревьев ели белой 
встречались следующие нарушения митотиче-
ского цикла: отставание хромосом в метакинезе 
и анафазе, одиночные и множественные мосты, 
агглютинация хромосом в метафазе и анафазе, 
многополюсные митозы, рассеивание хромо-
сом, фрагментация хромосом, преждевремен-
ная цитотомия (рис. 1). Такие же нарушения 
отмечаются многими исследователями у сосны 
обыкновенной, березы повислой и дуба череш-
чатого, лиственницы сибирской, произрастаю-
щих на различных по степени загрязненности 
территориях Воронежской области (Artyukhov 
et al., 2004, 2009; Butorina, Mozgalina, 2004; Buto-
rina et al., 2007; Vostrikova, 2007; Mazurova, 2009; 
Belousov et al., 2013; Kalaev, Popova, 2014b). В 
спектре нарушений митоза семенного потомства 
первого дерева преобладают отставания хро-
мосом в анафазе, у второго и третьего – мосты. 
Наиболее широким спектром нарушений митоза 
характеризуется первое дерево. Однако у второ-
го дерева кроме нарушений митоза, связанных с 
повреждением хромосом и митотического аппа-
рата, было отмечено нарушение цитотомии.

В клетках апикальной меристемы корня про-
ростков семян интродуцированных деревьев ели 
белой встречались клетки с микроядрами. Они 
появляются вследствие отставаний хромосом в 
митозе и протекания многополюсных митозов, 
а, следовательно, отражают нарушения генети-
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ческого аппарата клетки. Присутствие в клетках 
микроядер свидетельствует о недостаточной ра-
боте систем репарации клеток. 

В клетках апикальной меристемы корня про-
ростков семян деревьев ели белой обнаружива-
лось до 10 ядрышек в ядре. Выявлено влияние 
фактора материнского дерева на долю клеток с 
1, 2, 5–8 ядрышками в ядре и на среднее число 
ядрышек на клетку. Преобладающим числом 
ядрышек в ядре клеток апикальной меристемы 
корня проростков семян деревьев ели белой у 
первого дерева было 3, у второго – 4, у третьего – 
5, что соответствует 1–3 парам хромосом с функ-
ционирующими ядрышковыми организаторами. 
Среднее число ядрышек на клетку изменялось от 
3,8 ± 0,1 до 4,3 ± 0,1.

У первого дерева наблюдалось увеличение 
доли клеток с 1–3 ядрышками в ядре и снижение 
доли клеток с 4–9 ядрышками, у двух других ис-
следуемых деревьев – обратная тенденция. Низ-
кое количество ядрышек в интерфазных клетках 
проростков семян первого дерева ели белой сви-
детельствует об угнетении процессов биосинте-
за белков в клетке. По мнению Е. Н. Муратовой 
и Т. С. Седельниковой (Muratova, Sedelnikova, 
1999), активация ядрышковых организаторов яв-
ляется ответом древесных растений на стрессо-
вые условия произрастания, к которым относит-

ся интродукция. Увеличение числа клеток с 5–8 
ядрышками у проростков говорит о повышении 
активности рибосомальных цистронов, что яв-
ляется реакцией на стресс.

В клетках апикальной меристемы корня про-
ростков семян деревьев ели белой при интродук-
ции отмечались остаточные ядрышки в интер-
фазных клетках, а также на отдельных стадиях 
митоза.

У первого дерева наблюдались остаточные 
ядрышки в интерфазе, метафазе и ана-телофазе, 
у второго дерева – только в метафазе митоза, у 
третьего – в интерфазе и ана-телофазе. Присут-
ствие остаточных ядрышек свидетельствует об 
увеличении активности рибосомальных цистро-
нов, которое чаще всего связано с повышенной 
стрессовой нагрузкой (Butorina, 1989). Остаточ-
ные ядрышки на стадии метафазы, анафазы, 
телофазы и на стадии интерфазы митоза ранее 
были зафиксированы у сосны обыкновенной, 
произрастающей в районе Нововоронежской 
АЭС (Artyukhov et al., 2004).

Высокие значения коэффициентов вариации 
митотической активности, уровня патологиче-
ских митозов говорят о генетической неоднород-
ности по стабильности генетического материала 
и о присутствии форм, продуцирующих устой-
чивое и неустойчивое семенное потомство.

Рис. 1. Нарушения митоза, обнаруженные в клетках апикальной меристемы корня проростков семян деревьев 
Picea glauca, произрастающих в ботаническом саду им. проф. Б. М. Козо-Полянского Воронежского госуни-
верситета: А – отставание хромосом в метакинезе, Б – отставание хромосом в анафазе, В – мосты в анафазе, 
Г – преждевременная цитотомия; Д – агглютинация в метафазе, Е – многополюсный митоз, Ж – рассеивание 
хромосом в метафазе, З – фрагментация хромосом.
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В 2001 г. А. К. Буториной и Е. В. Богдановой 
(Butorina, Bogdanova, 2001) в центре г. Воронежа, 
испытывающего значительное антропогенное 
загрязнение, были обнаружены деревья Picea 
pungens с добавочными хромосомами и была по-
казана связь В-хромосомы с адаптацией к небла-
гоприятным условиям, обусловленным загрязне-
нием территории выхлопными газами автотран-
спорта. Настоящее исследование проводили на 
территории ботанического сада им. проф. Б. М. 
Козо-Полянского Воронежского госуниверсите-
та, а это – относительно чистая территория: рас-

стояние между центром города и ботаническим 
садом составляет порядка 10 км, промышленные 
предприятия расположены в других районах Во-
ронежа. Возможно, что добавочные хромосомы 
появляются в клетках растений как реакция на 
неблагоприятные воздействия среды, но для раз-
решения данного вопроса требуется провести 
отдельное исследование.

Кластерный анализ позволил выделить у 
каждого материнского дерева 6 групп пророст-
ков (рис. 2–4). В таблицах 2 и 3 представлены их 
цитогенетические характеристики.

Рис. 2. Дендрограмма кластерных расстояний между проростками дерева № 1 Picea glauca, произрастающего 
в ботаническом саду им. проф. Б. М. Козо-Полянского Воронежского госуниверситета, построенная по их 
цитогенетическим показателям.

Рис. 3. Дендрограмма кластерных расстояний между проростками дерева № 2 Picea glauca, произрастающего 
в ботаническом саду им. проф. Б. М. Козо-Полянского Воронежского госуниверситета, построенная по их 
цитогенетическим показателям.
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Для каждого дерева были выделены две 
группы проростков, характеризующиеся повы-
шенной и пониженной по сравнению с другими 
группами частотой встречаемости патологиче-
ских митозов. Различия между двумя краевыми 
группами по данному показателю для каждого 
дерева достоверны (P < 0,05). Группу с наиболь-
шим количеством нарушений можно рассматри-
вать как «мутабильную», тогда как группу с низ-
кими значениями аномальных митозов можно 
считать «слабомутабильной». Остальные груп-
пы проростков характеризуются промежуточ-
ными значениями уровня патологических мито-
зов, поэтому их назвали: промежуточная группа  
№ 1, промежуточная группа № 2, промежуточ-
ная группа № 3, промежуточная группа № 4. Рас-
пределение промежуточных групп проводили по 
уменьшению частоты нарушений митоза. Разли-
чия по показателю частоты встречаемости пато-
логических митозов между указанными проме-
жуточными группами, а также с «мутабильной» 
и «слабомутабильной» группами отмечались не 
всегда. Каждая из выделенных групп характе-
ризовалась специфическими корреляционными 
связями между изученными цитогенетическими 
показателями. Наибольшее их число установле-
но в «слабомутабильной» группе, а в промежу-
точной группе № 3 они отсутствовали (рис. 5).

В «мутабильной» группе с использованием 
дисперсионного анализа было выявлено влияние 

Рис. 4. Дендрограмма кластерных расстояний между проростками дерева № 3 Picea glauca, произрастающего 
в ботаническом саду им. проф. Б. М. Козо-Полянского Воронежского госуниверситета, построенная по их 
цитогенетическим показателям. 

фактора материнского дерева на митотический 
индекс, уровень патологических митозов, долю 
клеток на стадии профазы и анафазы–телофазы 
митоза, частоту встречаемости клеток с микро-
ядрами, долю клеток с 1–3, 5–7 ядрышек в ядре 
и среднее число ядрышек в ядре у его семенного 
потомства (табл. 4).

Для проростков данной группы характер-
но высокое значение уровня патологий митоза 
и широкий спектр нарушений по сравнению с 
остальными группами. 

В спектре патологий митоза у всех исследуе-
мых деревьев отмечается отставание хромосом 
в метакинезе. «Мутабильная» группа первого и 
третьего дерева характеризуется широким спек-
тром нарушений митоза по сравнению с осталь-
ными группами. В данной группе отмечаются 
нарушения, которые отсутствуют в других груп-
пах. Например, у первого дерева в «мутабиль-
ной» группе отмечаются следующие наруше-
ния: рассеивание хромосом в метафазе (20,0 %),  
многополюсный митоз (20,0 %); у второго де-
рева – преждевременная цитотомия (11,2 %), 
агглютинация хромосом в метафазе (11,2 %); у 
третьего дерева – многополюсный митоз (8,3 %) 
и фрагментация хромосом (8,3 %).

В промежуточной группе № 1 с использова-
нием дисперсионного анализа установлено вли-
яние фактора материнского дерева на митоти-
ческий индекс, долю клеток на разных стадиях 
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митоза, долю клеток с 1, 2 ядрышками в ядре и 
среднее число ядрышек в ядре (табл. 4). В спек-
тре патологий митоза промежуточной группы 
№ 1 у всех деревьев присутствует отставание 
хромосом в метакинезе и анафазе. Кроме того, у 
первого дерева отмечен многополюсный митоз, 
а у второго – мосты и агглютинация хромосом.

Однофакторный дисперсионный анализ в 
промежуточной группе № 2 показал влияние 
фактора материнского дерева на митотический 
индекс, частоту встречаемости клеток с остаточ-
ными ядрышками на стадиях метафазы, анафа-
зы–телофазы митоза, долю клеток с 1–3 и 5, 6 
ядрышками в ядре и среднее число ядрышек на 
клетку (табл. 4).

В спектре нарушений в промежуточной груп-
пе № 2 преобладали мосты. Кроме того, у перво-
го дерева встречалось отставание хромосом в 
анафазе, а у второго дерева – отставание хромо-
сом в метакинезе и многополюсный митоз.

В промежуточной группе № 3 установлено 
влияние фактора материнского дерева на мито-
тический индекс, долю клеток на стадиях профа-
зы и анафазы–телофазы митоза, долю клеток с 3 
и 6 ядрышками в ядре, среднее число ядрышек в 

ядре и долю клеток с остаточными ядрышками в 
интерфазе (табл. 4). В данной группе проростков 
для каждого дерева отмечались специфические 
нарушения митоза: для первого дерева – мосты; 
для второго – отставание хромосом в анафазе и 
многополюсный митоз; для третьего – отстава-
ние хромосом в метакинезе. 

У проростков семян в промежуточной группе 
№ 4 с помощью однофакторного дисперсион-
ного анализа было установлено влияние мате-
ринского дерева на митотический индекс, долю 
клеток на всех стадиях митоза, долю клеток с 2, 
5 и 9 ядрышками в ядре (табл. 4). Спектры нару-
шений митоза у разных деревьев в данной груп-
пе проростков отличались: у первого дерева пре-
обладала агглютинация хромосом, у второго –  
отставание хромосом в метакинезе, у третьего – 
отставание хромосом в метакинезе и мосты.

В «слабомутабильной» группе с использова-
нием дисперсионного анализа установлено вли-
яние фактора материнского дерева на митотиче-
ский индекс, долю клеток на стадиях профазы 
и ана-телофазы митоза, долю клеток с 3, 5 и 9 
ядрышками в ядре (табл. 4).

Рис. 5. Корреляционные связи между цитогенетическими показателями у семенного потомства деревьев Picea 
glauca, произрастающих в ботаническом саду им. проф. Б. М. Козо-Полянского Воронежского госуниверси-
тета, в группах, отличающихся по стабильности генетического материала. Обозначения: МИ – уровень мито-
тической активности, подсчитанный с учетом профазных клеток; МИб/п – уровень митотической активности, 
подсчитанный без учета профазных клеток; ПМ – уровень патологий митоза, подсчитанный с учетом профаз-
ных клеток; ПМб/п – уровень патологий митоза, подсчитанный без учета профазных клеток; П – доля клеток 
на стадии профазы митоза; М – доля клеток на стадии метафазы митоза; А–Т – доля клеток на стадии анафа-
зы–телофазы митоза; С. Ч. Я. – среднее число ядрышек на клетку; 1–10 – количество клеток с 1–10 ядрышками 
в ядре, ОЯИ – частота встречаемости клеток с остаточными ядрышками в интерфазе, ОЯМ – частота встреча-
емости остаточных ядрышек в митозе, МЯ – частота встречаемости клеток с микроядрами.
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Наибольшее количество проростков у перво-
го дерева было отнесено к «мутабильной» груп-

пе, у второго и третьего – к промежуточной 
группе № 2 (рис. 6).

Рис. 6. Распределение проростков Picea glauca по группам. Обозначения: * – различие с «мутабильной» груп-
пой достоверно (Р < 0,05); а – различие с промежуточной № 2 группой достоверно (Р < 0,05); б – различие с 
«мутабильной» группой первого дерева достоверно (Р < 0,05).

Наименьшее количество проростков у перво-
го дерева было отнесено к промежуточной груп-
пе № 3, у второго – к «мутабильной» и промежу-
точной группе № 3, у третьего – к промежуточ-
ным группам № № 1 и 3.

Результаты проведенного исследования пока-
зали, что первое дерево продуцирует в основном 
мутабильное потомство, которое можно исполь-
зовать для отбора мутантных генотипов.

На основании полученных результатов можно 
установить основные критерии выделения групп 
проростков при изучении полиморфизма цито-
генетических показателей семенного потомства 
ели белой, которые представлены в таблице 5.

В целом, несмотря на качественное сходство 
в варьировании цитогенетических показателей 
у семенного потомства каждого дерева, которое 
заключается в формировании «мутабильной», 
«слабомутабильной» и «промежуточных» групп, 
наблюдаются количественные различия между 
материнскими деревьями по продуцированию 
семян указанных групп. 

Полученные данные о качественном и коли-
чественном полиморфизме цитогенетических 
характеристик могут быть использованы для 
разработки рекомендаций по отбору «мутабиль-

ного» и «слабомутабильного» семенного потом-
ства для лесной селекции.

Результаты наших исследований согласуются 
с данными, которые были получены при изуче-
нии цитогенетического полиморфизма березы 
повислой, дуба черешчатого и сосны обыкно-
венной (Artyukhov et al., 2009; Kalaev et al., 2010; 
Kalaev, 2014). Было установлено, что «мутабиль-
ная» группа отличается высокими значениями и 
широким спектром патологий митоза. Проме-
жуточные группы характеризуются средними 
значениями цитогенетических характеристик. У 
березы повислой и сосны обыкновенной было 
выделено 4 группы проростков (по 1 «слабому-
табильной» и «мутабильной» и 2 промежуточ-
ные) (Artyukhov et al., 2009; Kalaev et al., 2010). 
В. Н. Калаевым и А. А. Поповой (Kalaev, Popova, 
2014b) у дуба черешчатого обнаружено 4 группы 
на загрязненной территории (1 «слабомутабиль-
ная», 1 «мутабильная» и 2 промежуточные) и 3 
группы («мутабильная», «слабомутабильная» 
и промежуточная) – на экологически чистой. 
На чистой территории отмечали преобладание 
группы «мутабильных» проростков у березы 
(25–40 % от общего числа проростков), «слабо-
мутабильных» – у сосны (26,7 % от общего числа 
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Таблица 5
Сравнительная характеристика выделенных групп проростков при изучении полиморфизма 

цитогенетических показателей семенного потомства Picea glauca

                     Группа проростков

Показатели

Пределы изменчивости, %

«Мутабильная» группа Промежуточная группа «Слабомутабильная» 
группа

Митотический индекс, % 2,1–3,1 3,8–4,6 1,9–2,9
Уровень патологических 
митозов, подсчитанный, % 8,4–22,2 1,5–3,1 0

Спектр патологических 
митозов

Присутствуют 
патологии, связанные 

с повреждением 
хромосом, 

митотического аппарата 
и нарушения цитотомии

Присутствие 
нарушений, связанных 

с повреждением 
хромосом и 

митотического аппарата

Отсутствуют

Доля клеток на стадии 
профазы митоза, % 46,4–65,2 30,4–36,2 36,8–38,4

Доля клеток на стадии 
метафазы митоза, % 19,9–29,3 37,1–42,5 27,9–38,7

Доля клеток на стадии 
анафазы–телофазы митоза, % 9,0–21,2 23,7–27,5 20,0–30,8

Частота встречаемости клеток 
с микроядрами, % 0–0,03 0–0,04 0

Среднее число ядрышек на 
клетку 3,55–4,55 3,79–4,19 3,41–4,41

Частота встречаемости 
остаточных ядрышек в 
интерфазе, %

0 0–0,02 0

Частота встречаемости 
остаточных ядрышек в 
митозе, %

0 0,1–0,7 0

проростков) и промежуточных – у дуба (до 65 %  
от общего числа проростков). На загрязненных 
территориях в популяциях сосны обыкновен-
ной и дуба черешчатого преобладала группа 
«мутабильных» проростков (до 33 % и 50 % от 
общего числа проростков соответственно), у бе-
резы повислой – «слабомутабильных» (27–30 %  
от общего числа проростков). Е. В. Сенькевич 
(Sen'kevich, 2007) было высказано предположе-
ние, что на территории, подвергшейся незначи-
тельному загрязнению, выживает большее ко-
личество чувствительных (мутабильных) к не-

благоприятным факторам среды проростков по 
сравнению с сильнозагрязненной территорией. 
На сильнозагрязненной территории преимуще-
ством обладают особи из «слабомутабильной» 
группы. На слабозагрязненных участках незна-
чительный стресс не вызывает гибели организма 
на стадии зиготы, но происходит нарушение ге-
нетического гомеостаза в соматических клетках 
у большего количества потенциально чувстви-
тельных проростков, поэтому доля истинно ре-
зистентных проростков снижается.

Большее количество выделенных групп в 
нашем исследовании может свидетельствовать 
о высоком уровне цитогенетической изменчи-
вости продуцируемого семенного потомства 
ели белой при интродукции. Как известно, по-
пуляции с низким уровнем изменчивости более 
подвержены заболеваниям, влиянию антропо-
генного загрязнения, воздействию негативных 
факторов (Ayala, Kiger, 1987; Kholina et al., 2009; 

Fedorenko et al., 2014; Selyutina et al., 2017; Ma-
gomedova, 2019; Tikhonova et al., 2019).

Для апробации возможности практического 
применения полученных данных мы провели 
изучение цитогенетических показателей модель-
ного дерева ели белой и спрогнозировали каче-
ство потомства. Цитогенетические показатели 
изученного дерева ели белой представлены в 
таблице 6.
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Таблица 6
Характеристика цитогенетических показателей модельного дерева Picea glauca

Цитогенетические показатели X ± m
Митотический индекс, % 2,2 ± 0,3
Уровень патологий митоза, % 2,2 ± 1,1
Доля клеток на стадии профазы митоза, % 42,7 ± 3,1
Доля клеток на стадии метафазы митоза, % 31,9 ± 4,0
Доля клеток на стадии анафазы–телофазы митоза, % 25,4 ± 2,6
Частота встречаемости клеток с микроядрами, % 0,01 ± 0,01
Число клеток с n ядрышками в ядре
n = 1 2,8 ± 1,1
n = 2 18,4 ± 2,7
n = 3 21,5 ± 2,9
n = 4 20,0 ± 1,6
n = 5 20,3 ± 3,2
n = 6 9,1 ± 1,3
n = 7 5,4 ± 1,5
n = 8 1,9 ± 0,7
n = 9 0,3 ± 0,2
n = 10 0,1 ± 0,1
Среднее число ядрышек на клетку 3,98 ± 0,1
Частота встречаемости остаточных ядрышек в интерфазе, % 0,01 ± 0,01
Частота встречаемости остаточных ядрышек в митозе, % 0,7 ± 0,5

У данного дерева встречалось только два типа 
нарушений митоза: мост и отставание хромосом 
в анафазе митоза (50,0 %). У эксперименталь-
ного дерева отмечались остаточные ядрышки в 
интерфазе и метафазе митоза (у 3 исследуемых 
проростков), а также микроядра (у 1 исследуе-
мого проростка). 

Опираясь на предложенные интервалы варьи-
рования патологий митоза в «слабомутабиль-

ной», «мутабильной» и промежуточной группах, 
мы распределили семенное потомство по указан-
ным группам. Большинство проростков (69,2 %)  
по уровню патологических митозов можно было 
отнести к «слабомутабильной» группе, доля 
проростков в промежуточной группе составила 
7,7 %, к «мутабильной» группе можно было от-
нести 23,1 % проростков (рис. 7).

Рис. 7. Гистограмма распределения проростков семян модельного дерева Picea glauca по группам («слабому-
табильная», промежуточная, «мутабильная») по показателю «уровень патологий митоза».
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Таким образом, можно предположить, что 
данное дерево будет продуцировать больше все-
го семян, относящихся по своим цитогенетиче-
ским характеристикам к «слабомутабильной» 
группе. Однако отдельные проростки из «слабо-
мутабильной» группы по другим цитогенетиче-
ским показателям могли быть отнесены к про-
межуточной группе (на это указывало наличие 
у 3 проростков остаточных ядрышек на стадии 
метафазы, ана-телофазы митоза и в цитоплаз-
ме интерфазных клеток). По нашему мнению, у 
этих проростков не были обнаружены патологии 
митоза из-за редкости данного события. Тем не 
менее, даже исключение данных проростков из 
«слабомутабильной» группы позволяет отнести 
модельное дерево к продуцентам генетически 
стабильного потомства (число устойчивых про-
ростков составляет после пересчета 46,0 %).

Заключение

Анализ цитогенетических характеристик у 
семенного потомства Picea glauca выявил его 
высокую гетерогенность (полиморфизм). Среди 
семенного потомства выявлено шесть различных 
по стабильности генетического материла групп 
проростков: «мутабильная», «слабомутабильная» 
и четыре промежуточных. В «мутабильной» груп-
пе отмечалось высокое значение уровня наруше-
ний митоза (3,0–8,2 %) и присутствие аберраций, 
связанных как с повреждением хромосом, так и 
с повреждением митотического аппарата и на-
рушением цитотомии. В данной группе среднее 
значение величины митотического индекса со-
ставило 2,1–3,1 %, выявлена задержка клеток на 
стадии профазы митоза. В выделенной группе 
проростков не встречалось клеток с остаточны-
ми ядрышками, но наблюдалось незначительное 
число клеток с микроядрами (0–0,03 %). «Сла-
бомутабильная» группа характеризовалась отсут-
ствием патологий митоза, клеток с микроядрами и 
остаточными ядрышками, низким значением ми-
тотического индекса (1,9–2,9 %). Промежуточные 

группы имели высокий митотический индекс (3,8–
4,6 %), промежуточную между «мутабильной» и 
«слабомутабильной» группой величину уровня 
патологий митоза (0,9–1,9 %), задержку клеток 
на стадии метафазы митоза. Нарушения митоза 
в данных группах были обусловлены повреж-
дением хромосом и митотического аппарата. 
Наблюдались клетки с остаточными ядрышка-
ми в интерфазе (0–0,02 %) и митозе (0,1–0,7 %)  
и с микроядрами (0–0,04 %). Количественное 
преобладание проростков определенной группы 
у каждого исследуемого дерева свидетельствует 
о продуцировании семенного потомства, которое 
можно по совокупности цитогенетических пока-
зателей отнести к чувствительной или устойчивой 
к факторам окружающей среды группе. Анализ 
цитогенетических характеристик семенного по-
томства модельного дерева позволил установить, 
что большинство проростков по совокупности 
цитогенетических показателей можно отнести к 
«слабомутабильной» группе. Таким образом, мо-
дельное дерево может продуцировать генетически 
стабильное потомство. Учитывая опубликован-
ные работы (Kalaev, Popova, 2014a; Baranova et al., 
2018), в которых показана связь морфометриче-
ских и цитогенетических показателей семенного 
потомства древесных растений, возможно исполь-
зовать описанные выше результаты в генетико-се-
лекционных целях для разработки рекомендаций 
по отбору материнских деревьев, продуцирующих 
семенное потомство с разной стабильностью гене-
тического материла. Также необходимо учитывать 
существующий цитогенетических полиморфизм 
семенного потомства по стабильности генетиче-
ского материала при проведении цитогенетическо-
го мониторинга загрязнения окружающей среды с 
использованием древесных растений, т. к. наличие 
мутабильных и слабомутабильных форм среди 
семенного потомства, а также деревьев, продуци-
рующих разное количество проростков с высокой 
и низкой стабильностью генетического материала, 
может отразиться на получаемых результатах при 
малых объемах выборок.
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