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Изучали возможность длительного сохранения радиоадаптивного ответа (РАО) при хранении 
и происходящем при этом ускоренном старении инбредных и гетерозисных семян Helianthus 
annuus L. Снижение способности клеток к делению в меристеме проростков гибрида 
происходило в меньшей степени по сравнению с линиями. После трехлетнего хранения 
облученных семян стимулирующий эффект адаптирующей дозы сохранялся, проявлялся по 
критерию митотической активности клеток меристемы инбредных линий и не был обнаружен 
у гибрида. РАО сохранялся и четко проявлялся по критерию стимуляции митотической 
активности предоблучением в адаптирующих режимах. РАО по частоте клеток с аберрациями 
хромосом проявлялся у отцовской линии и как слабо выраженная тенденция у материнской 
линии и гибрида.  
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1 В связи с комплексным загрязнением 
окружающей среды генотоксическими агента-
ми проблема повышения устойчивости расте-
ний составляет одну из задач современной био-
логии. Одним из механизмов защиты клеток и 
организмов является индуцированный радиоа-
даптивный ответ (РАО), который проявляется в 
уменьшении последствий воздействия высоких, 
ударных, доз радиации после предварительного 
облучения семян малыми, адаптирующими, до-
зами. 

Предполагают, что в реализации механи-
зма РАО принимает участие индуцибельная си-
стема репарации повреждений ДНК, активиру-
ется экспрессия генов и синтез de novo фермен-
тов [4, 21]. Также под воздействием адаптиру-
ющего предоблучения происходит стимуляция 
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пролиферации клеток, лежащая в основе репо-
пуляции [11, 18]. 

Проблема РАО сложна и остается недо-
статочно изученной. Проявление РАО исследо-
вали в ранний пострадиационный период [18], в 
онтогенезе облученных особей [22, 16], в поко-
лениях потомков облученных родителей [6]. 
Семена растений являются удобной моделью 
для изучения возможности длительного сохра-
нения индуцированной адаптации. Вопросы 
формирования РАО в связи со старением гено-
типически различных семян пока не изучались. 

Механизмы естественного старения се-
мян связаны с окислительными повреждения-
ми, происходящими вследствие дыхания, нако-
плением повреждений в структурах биомакро-
молекул, в том числе и в ДНК [2, 20], что по-
вышает чувствительность генома  к действию 
ионизирующей радиации [8], уменьшает про-
лиферативные и адаптивные возможности. Из-
вестно, что облученные семена быстро старе-
ют, причем процессы, происходящие при ради-
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ационном старении, принципиально не отли-
чаются от процессов, лежащих в основе естест-
венного старения.  

Цель настоящей работы состояла в изу-
чении возможности длительного сохранения 
радиационной адаптации при хранении и прои-
сходящем при этом ускоренном старении инб-
редных и гетерозисных семян Helianthus annuus 
L. 

МЕТОДИКА  

Материалом для исследования были кле-
тки корневой меристемы проростков семян по-
дсолнечника Helianthus annuus L. инбредных 
линий Сх503А (материнская линия, Р1), Х711В 
(отцовская линия, Р2) и гетерозисного гибрида 
Харьковский 58 (F1), полученного от их скре-
щивания, селекции Института растениеводства 
им. В.Я.Юрьева УААН.  

Семена одного года урожая облучали га-
мма-радиацией 60Со (мощность облучения – 
3,21 Гр/мин) в адаптирующей дозе 50 Гр, удар-
ной дозе 200 Гр, последовательно по схемам 50 
Гр-200 Гр и радиоволны(р)-50 Гр-200 Гр для 
индукции РАО. Радиоволны мм-диапазона 
(ППЭ – 100 мкВт/см2, f – 61,5 ГГц, время воз-
действия – 20 мин) применили как известный 
радиопротекторный и стимулирующий фактор 
[17].  

Облученные и контрольные семена хра-
нили в течение 3 лет, после чего проращивали в 
рулонах фильтровальной бумаги при темпера-
туре 21-230С. Семена с одинаковой скоростью 
прорастания фиксировали в уксусном алкоголе 
(3:1) в течение первых митотических циклов 
через каждые 2 часа (с 29-го по 45-й) и на 53-м 
часу роста. Готовили постоянные давленые 
препараты, окрашенные реактивом Шиффа. В 
каждом корешке просматривали 1000 клеток 
для определения митотической активности 
(МА) и 150-200 анафаз для определения часто-

ты клеток с аберрациями хромосом. Митотиче-
скую активность (МА) меристемы определяли 
по митотическому индексу (МИ). 

Стимулирующее и угнетающее действие 
адаптирующей и ударной доз определяли при 
сравнении с контролем. Проявление РАО оце-
нивали при сравнении варианта 200 Гр и вари-
антов с предварительным воздействием адап-
тирующих режимов. Полученные данные срав-
нивали с показателями свежеоблученных се-
мян, изучение реакции меристемы проростков 
которых было проведено ранее [1]. 

Статистический анализ проводили по 
стандартной методике [10]. Достоверность раз-
ницы оценивали по критерию Фишера (Р≥0,95).  

РЕЗУЛЬТАТЫ  И  ОБСУЖДЕНИЕ  

При хранении семян наблюдали естест-
венное снижение пролиферативной активности 
клеток корневой меристемы проростков (табл. 
1), а также увеличение доли проростков, в ме-
ристеме которых отсутствовали делящиеся кле-
тки или встречались единичные митозы (рис. 
1).  

В контрольном варианте средние значе-
ния МИ (за весь срок наблюдения) в меристеме 
Р1, Р2 и F1 составили 29 %, 53 % и 76 % от 
уровня свежеоблученных семян, т.е. после хра-
нения семян у гибрида снижение способности 
клеток к делению происходило в меньшей сте-
пени. 

Появление первых митозов наблюдали на 
31-33 ч от начала замачивания семян. Клетки 
меристемы гибрида вступали в митоз раньше и 
более синхронно, чем клетки меристем линий. 
О синхронизации делений можно судить по ре-
зкому подъему МА до 7,5 % на 31 ч, что может 
происходить в результате увеличения пролифе-
ративного пула вследствие гетерозисного эф-
фекта.  

Таблица 1 
Средние значения МИ в корневой меристеме проростков свежеоблученных (СВ)  

и хранившихся (ХР) семян, (%) 

Вариант опыта 
Контроль 50 Гр 200 Гр Форма 

СВ ХР СВ ХР СВ ХР 

Р1 5,2 ± 0,7 1,5 ± 0,2 6,4 ± 0,8 5,8 ± 0,7 4,2 ± 0,6 3,8 ± 0,4 
Р2 5,6 ± 0,7 3,0 ± 0,5 5,7 ± 0,7 3,9 ± 0,5 4,1 ± 0,6 1,2 ± 0,2 
F1 7,5 ± 0,8 5,7 ± 0,7 8,1 ± 0,8 4,3 ± 0,6 3,4 ± 0,4 2,7 ± 0,4 
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Известно [15], что у гибридных организ-
мов в единицу времени готовится к митозу и 
вступает в него большее, чем у исходных форм, 
число клеток. Это связано с увеличением доли 
клеток, находящихся в S-фазе, и с синхронным 
прохождением клетками меристемы зародышей 
гетерозисных гибридов фазы G2, что обуслови-
ло не только более высокую, но и более ран-
нюю, чем у родительских форм, первую волну 
митозов. Стимуляция и синхронизация проли-
феративных процессов отражают более ран-
нюю и более полную дерепрессию генома при 
прорастании гибридных гетерозисных семян.  

Стимулирующее воздействие адаптиру-
ющей дозы состояло в снижении доли пророст-
ков без митозов (рис. 1) у линий (с 44,7 % и 
18,4 % в контроле до 2,6 % и 10,0 % в варианте 
50 Гр у Р1 и Р2 соответственно). У гибрида 
стимулирующий эффект по этому критерию не 
выявлен. 

Под влиянием адаптирующего режима 
облучения максимальные значения МИ (рис. 2), 
отражающие синхронизацию первых митозов, 
достоверно не отличались от контроля у гибри-
да и повысились у Р1 (1,6±0,4 в К, 8,3±0,8 в 50 
Гр) и Р2 (4,4±0,5 в контроле, 6,1±0,6 в 50 Гр).  

По средним показателям МА (табл. 1) на-
ибольшая стимуляция пролиферации клеток 
была отмечена у материнской формы, незначи-
тельная – у отцовской. 

Таким образом, стимуляцию МА наблю-
дали у линий, для которых в контроле она была 
в несколько раз ниже по сравнению с гибри-
дом. Отсутствие четко выраженной стимуляции 
клеточной пролиферации в меристеме гибрида 
связано, по-видимому, с ее высоким естествен-
ным уровнем.  

Следует отметить, что реакция пророст-
ков свежеоблученных семян на адаптирующее 
воздействие была сходной [1].  

Угнетение МА и задержка делений кле-
ток являются проявлениями биологического 
действия высоких доз ионизирующей радиа-
ции. Предполагают, что во время задержки 
пролиферации в клетке происходит восстанов-
ление индуцированных излучением поврежде-
ний [9]. В зависимости от степени повреждения 
генома и интенсивности репарационных про-
цессов продолжительность задержки делений 
клеток различна. После воздействия дозы 200 
Гр в первые часы наблюдения в меристеме гиб-
рида встречались только единичные деления, 
массовое вступление клеток в митоз происхо-
дило на 6 ч позже, чем в контроле. У отцовской 
линии ударная доза существенно снизила инте-
нсивность размножения клеток, как по сравне-
нию с контролем (рис. 2), так и с остальными 
исследуемыми формами (табл. 1). До 45-го ч 
митозы не наблюдали, появлялись единично 
делящиеся клетки на 37-39 ч, формирование 
волны митозов произошло только к 53 ч. Таким 
образом, для отцовской линии была характерна 
самая продолжительная задержка делений – до 
14 ч. 

Хранение облученных семян гибрида не 
оказало существенного влияния на степень 
угнетения пролиферативной активности (табл. 
1): в варианте 200 Гр МА составляла 45 % 
(свежеоблученные) и 47% (хранившиеся) от 
контроля.  У отцовской линии длительное хра-
нение семян значительно усугубило действие 
ударной дозы. 

Ранее нами была показана индукция РАО 
предварительным воздействием адаптирующих 
режимов у свежеоблученных семян подсолнеч-
ника [1]. После трехлетнего хранения семян 
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Рис. 1. Количество проростков с единичными делениями клеток, в % от общего числа проростков за 
весь срок наблюдения (а – свежеоблученные семена; б – хранившиеся семена).
Здесь и на рис. 2, 3: * – Р≥0,95; ** – Р≥0,99; *** – Р≥0,999. 
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способность к радиационной адаптации сохра-
нилась (рис. 3).  

Предварительное воздействие адаптиру-
ющих факторов сократило длительность заде-
ржки делений у всех исследуемых форм, в ва-
риантах с предоблучением первые митозы по-
являлись на 2-4 ч раньше, чем в варианте 200 
Гр.  

Радиопротекторное влияние предоблуче-
ния в малых дозах отчетливо выражено в мери-
стеме отцовской линии. Облучение дозой 200 
Гр и последующее хранение семян обусловили 
подавление способности клеток к пролифера-
ции, что выразилось в отсутствии митозов, тог-
да как в вариантах 50-200 и р-50-200 МА нахо-
дилась на достаточно высоком уровне.  

Увеличение числа делящихся клеток по-
сле воздействия адаптирующих режимов облу-
чения наблюдали и в меристеме материнской 
линии.  

В связи с отсутствием стимулирующего 
эффекта дозы 50 Гр у гибрида можно было 
ожидать и отсутствие способности клеток к ин-
дукции РАО, так как одним из условий разви-
тия реакции адаптивного ответа является сти-
муляция пролиферации адаптирующей дозой. 
Тем не менее, РАО был четко выражен в мери-
стеме проростков гибрида, показатели МА в 
вариантах 50-200 и р-50-200 достоверно пре-
вышали аналогичные показатели варианта 200 
Гр.  

В меристеме проростков свежеоблучен-
ных семян воздействие радиоволн как допол-
нительного адаптирующего фактора в большей 
мере, чем предоблучение только гамма-
радиацией, индуцировало повышение МА кле-
ток. При хранении семян наблюдали обратный 
эффект, выраженность РАО по показателю МА 
в варианте р-50-200 была выше, чем в 50-200 
только у отцовской формы. Стимулирующее 
воздействие радиоволн проявилось в увеличе-
нии доли проростков с митозами (рис. 1), в ва-
рианте эксперимента р-50-200 проростки с еди-
ничными делениями клеток встречались на 6-
13 % реже, чем в варианте 50-200. 

В связи с тем, что повышенная интенсив-
ность размножения клеток является условием 
формирования РАО, а также отсутствия стиму-
лирующего эффекта адаптирующей дозы у ги-
брида, можно предположить, что механизмы 
повышения МА линий и гибридов различны. У 
линий стимуляция пролиферации вызывается 
воздействием на семена адаптирующих режи-
мов гамма-радиации и радиоволн мм-
диапазона, а повышенный естественный уро-
вень МА клеток меристемы гибридов является 
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Рис. 2. Влияние адаптирующей (50 Гр) и удар-
ной (200 Гр) доз гамма-радиации на МА клеток 
корневой меристемы проростков хранившихся 
после облучения семян линий и гибрида. 
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в основном следствием развития гетерозиготы 
и проявлением гетерозиса. 

Процессы роста и развития растений за-
висят от структурно-функционального состоя-
ния генетической системы клеток. Хранение 
семян сопровождается потерей их жизнеспосо-
бности [7], изменением целостности генетичес-
кого материала [12]. В связи с тем, что при ста-
рении закономерно снижается надежность мно-
гих систем организма, в том числе и отвечаю-
щих за репарацию повреждений ДНК [5], эли-
минация повреждений происходит медленно и 
с меньшей эффективностью [3], что затрудняет 
нормальное течение митоза и способствует на-
коплению аберраций хромосом [19].  

Уровень цитогенетических повреждений 
является информативным показателем при изу-
чении проявления радиационной адаптации.  

Таблица 2 
Частота аберрантных ана- и телофаз в корневой меристеме проростков  

свежеоблученных и хранившихся после облучения семян 

Ана-телофазы с аберрациями хромосом, % 
Вариант меристема проростков  

свежеоблученных семян 
меристема проростков  
хранившихся семян 

Р1 

К 0,6 ± 0,1 0,9 ± 0,2 
50 Гр 5,1 ± 0,9 17,5 ± 1,5 
200 Гр 18,0 ± 1,6 37,7 ± 2,6 
50Гр-200Гр 15,2 ± 1,3 46,3 ± 2,8 
р-50Гр-200Гр 18,6 ± 1,7 36,0 ± 2,2. 

Р2 

К 0,3 ± 0,1 6,6 ± 0,9 
50 Гр 3,4 ± 0,8 18,9 ± 1,7 
200 Гр 13,4 ± 1,5 54,5 ± 2,9 
50Гр-200Гр 8,2 ± 1,4 50,6 ± 3,0 
р-50Гр-200Гр 6,7 ± 1,1 35,2 ± 2,3 

F1 

К 0,9 ± 0,2 3,3 ± 0,8 
50 Гр 4,5 ± 1,1 11,8 ± 1,5 
200 Гр 11,7 ± 2,2 31,0 ± 2,3 
50Гр-200Гр 11,1 ± 2,4 31,3 ± 2,4 
р-50Гр-200Гр 10,3 ± 1,2 29,2 ± 1,9 

 

Усредненные данные учета уровня часто-
ты аберрантных ана-телофаз (ЧАА) проростков 
свежеоблученных и хранившихся семян пред-
ставлены в табл. 2. С возрастом семян и увели-
чением дозы облучения ЧАА возрастала более 
существенно в меристеме инбредных линий: до 
37,7 % (Р1) и 54,5 % (Р2). У гибрида при облу-
чении как 50 Гр, так и 200 Гр уровень аберран-

тных клеток был ниже, чем у линий, а при хра-
нении ЧАА возросла только до 31,3 %.  

Выявленные различия в реакции линий и 
гибрида могут быть обусловлены разницей в 
интенсивности метаболических процессов [13], 
в том числе и процессов репарации поврежде-
ний. Известно, что в течение первого митоти-
ческого цикла у гетерозисных гибридов восста-
навливается в два раза больше клеток, чем у 
исходных родительских форм [14].  

Индукция РАО произошла в клетках ме-
ристемы свежеоблученных и хранившихся се-
мян отцовской линии под влиянием обоих ада-
птирующих режимов предоблучения. У мате-
ринской линии и гибрида наблюдали слабо вы-
раженную тенденцию: у Р1 – в меристеме све-
жеоблученных семян, а у F1 – в меристеме 
свежеоблученных и хранившихся семян. 

Воздействие радиоволн как дополнитель-
ного адаптирующего фактора снижало уровень 
ЧАА в большей мере, чем предоблучение толь-
ко 50 Гр.  

Результаты исследования позволяют за-
ключить, что после трехлетнего хранения об-
лученных семян стимулирующий эффект адап-
тирующей дозы сохраняется, проявляется по 
критерию МА клеток меристемы инбредных 
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ВЛИЯНИЕ ХРАНЕНИЯ ОБЛУЧЕННЫХ СЕМЯН 

AN EFFECT OF IRRADIATED SEEDS KEEPING  
ON RADIOADAPTIVE RESPONSE DISPLAY OF ROOT MERISTEM CELLS  
IN HELIANTHUS ANNUUS L. PLANTLETS WITH DIFFERENT GENOTYPE 

E. Yu. Bayeva 

V.N. Karazin Kharkiv National University  
(Kharkiv, Ukraine) 

The possibility of radioadaptive response maintenance when keeping irradiated inbred and heterotic 
seeds Helianthus annuus L. was studied. Cellular ability to divide was descent to a lesser degree in 
hybrid meristem as compared with lines. Stimulative effect of challenging dose was preserved and 
displayed in inbred lines at mitotic activity criterion, but was not obtained in hybrid. Radiation-
induced adaptation also was preserved. Preirradiation in challenging conditions was increase mitotic 
activity in all investigated forms. Radioadaptive response was clearly defined at criterion of aberrant 
cells frequency in paternal line and as feebly marked tendency in maternal line and hybrid. 

Key words: Helianthus annuus L., radioadaptive response, ageing, inbreeding lines, heterotic  
hybrid, mitotic activity, chromosome aberrations 

ВПЛИВ ЗБЕРІГАННЯ ОПРОМІНЕНОГО НАСІННЯ НА ПРОЯВ 
РАДІОАДАПТИВНОЇ ВІДПОВІДІ КЛІТИН КОРЕНЕВОЇ МЕРИСТЕМИ 

ПРОРОСТКІВ HELIANTHUS ANNUUS L. З РІЗНИМ ГЕНОТИПОМ 

О. Ю. Баєва 

Харківський національний університет ім. В.Н. Каразіна  
(Харків, Україна) 

Досліджували можливість тривалого збереження радіоадаптивної відповіді за умов зберіган-
ня опроміненого насіння інбредного та гетерозисного насіння Helianthus annuus L. Зниження 
проліферативної здатності клітин в меристемі проростків гібрида відбувалося меншою мірою 
порівняно з лініями. Після трирічного зберігання опроміненого насіння стимулюючий ефект 
адаптивної дози зберігався, виявлявся за критерієм стимуляції мітотичної активності клітин 
меристеми інбредних ліній і не був виявлений у гібрида. Радіоадаптивна відповідь зберіга-
лась і чітко виявлялась за критерієм стимуляції мітотичної активності попереднім опромінен-
ням в адаптивних режимах. За частотою хромосомних аберацій радіоадаптивну відповідь 
спостерігали у батьківської лінії і як слабо виражену тенденцію у материнської лінії та гібри-
да. 

Ключові слова: Helianthus annuus L., радіоадаптивна відповідь, старіння, інбредні лінії,  
гетерозисний гібрид, мітотична активність, хромосомні аберації 
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