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Анализируется зависимость продолжительности отдельных периодов митотического цикла от голо-
плоидного содержания ДНК, числа хромосом и среднего количества ДНК на одну хромосому для
64 видов. У диплоидов продолжительность митотического цикла и его периодов TS и TG1 возрастала
с увеличением голоплоидного содержания ДНК, а слабое возрастание продолжительности митоза
и периода TG2 было недостоверным. Продолжительность суммы длительностей периодов TG1, TG2 и
митоза TM возрастала с увеличением голоплоидного содержания ДНК, но не так резко, как всего
цикла. У представителей порядков Asparalales и Liliales, отличающихся от других видов значительно
большим голоплоидным содержанием ДНК и продолжительностями митотических циклов, эти
корреляции были более выраженными и у них это наблюдалось для продолжительностей митоза TM
и периода TG2. У полиплоидов, не относящихся к порядкам Asparalales и Liliales, только продолжи-
тельность митоза TM слабо зависела от голоплоидного содержания ДНК, тогда как зависимости
продолжительности всего цикла и его периодов не наблюдалось. Для полиплоидов видов из Aspar-
alales и Liliales нет данных.
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ВВЕДЕНИЕ
При изучении разных видов было показано,

что продолжительность митотических циклов
(ТC) в апикальных меристемах корней возрастает
с увеличением голоплоидного содержания ДНК
(Сval). Впервые на это обратили внимание Van’t
Hof и Sparrow (1963), изучив корни 6 видов, что с
увеличением Сval возрастает ТC. Потом это было
подтверждено, как при изучении нескольких ви-
дов в одной лаборатории (Van’t Hof, 1965; Evans,
Rees, 1971; Nagl, 1974, 1978; Daviеs, Rees, 1975;
Kidd et al. 1987; Olszewska et al., 1989), так и при
сравнении результатов разных исследователей
для отдельных видов при одной и той же темпера-
туре (Иванов 1978, 2011; Francis et al. 2008, Šímová,
Herben, 2011). Такие исследования проводились
на различных видах однодольных и двудольных
травянистых покрытосеменных, среди которых
следует выделить растения с преимущественно
большим содержанием ДНК из порядков Aspara-
gales и Liliales, у которых продолжительность ми-
тотических циклов значительно длиннее, чем у
других растений.

Удлинение цикла с увеличением Cval рассмат-
ривается как одно из проявлений нуклеотипиче-
ского эффекта, который выражается в том, что с
увеличением Cval происходит удлинение митоти-
ческих циклов, продолжительности митоза и мейо-
за, минимальной продолжительности генеративно-
го периода и интенсивности различных физиологи-
ческих процессов (Bennett, 1971, Иванов, 1978,
Шереметьев и др., 2011, Greilhuber, Leitch, 2012).

Механизм удлинения митотического цикла с
увеличением Cval нельзя считать выясненным, не-
смотря на предложенные гипотезы (Francis et al.,
2008).

Остается мало изученным происходит ли
удлинение цикла с увеличением Cval только ли в
результате удлинения S-периода (TS) периода или
удлинения и других периодов митоического цик-
ла (TG1 и TG2). Решение этой задачи было целью
данной статьи. Эта проблема остается пока еще
мало изученной.

Van’t Hof (1965) показал четкую зависимость
от Сval продолжительности TS периода в корнях
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7 видов (Allium cepa, Allium fistulosum, Allium tubero-
sum, Crepis capillaris, Impatiens balsamina, Lycopersi-
cum esculentum, Tradescantia paludosa). Анализ дан-
ных этой статьи показал, что продолжительность
остальных периодов цикла слабее коррелировала
с величиной Сval. Evans et al. (1972), изучив 17 ви-
дов (при этом сюда входили 5 видов, которые ис-
следовал Van’t Hof), показали, что с увеличением
Сval, Тc возрастает резче, чем продолжительность
периода TS. Они не обнаружили корреляции меж-
ду продолжительностями цикла и продолжитель-
ностью периода TG1 и TS. Kidd et al. (1987) изучив
циклы в корнях 8 видов (Aegilops umbellulate, Hor-
deum vulgare, Oryza saliva, Pennisetum americanum,
Secale cereale, Tulipa kaufmanniana, Trilicum mono-
coccum, Zea mays), показали, что продолжитель-
ность TS периода коррелирует с Сval, а продолжи-
тельности TG1 и TG2 периодов не коррелируют.
Однако, они обращают внимание на то, что у 7 из
изученных видов, не относящихся к порядкам As-
paralales и Liliales ТC были близки (10–14 ч) и значе-
ния Сval были от 0.4 до 8.6 пг. У них не было досто-
верной корреляции между продолжительностью TS
периодом и Сval. У одного вида, относящегося к
порядку Asparagales, Tulipa kaufmanniana Тс была
значительно длиннее (22.6 ч), а значение Сval
22.6 пг. Именно этот один вид обеспечивает на-
личие заметной корреляции между продолжитель-
ностью TS и Сval. Однако, продолжительности пери-
одов TG1 и TG2 даже для всех видов не зависели от
Сval. Šímová и др. (2011) не обнаружили корреляций
между TG1 и TG2 периодами, проанализировав опуб-
ликованные данные для 7 видов, но нашли корре-
ляцию между TS периодом и Cval, сопоставив опуб-
ликованные данные для 21 вида. Mickelson-Young
и др. (2016) на нескольких видах показали, что
длительность TS периода возрастала с увеличени-
ем Cval, но не так резко, как содержание ДНК.
Они предположили, репликация ДНК происхо-
дит в отдельных репликонах, многие из которых
могут воспроизводиться одновременно. Поэтому
продолжительность TS периода может не сильно
зависеть от размера генома.

Таким образом, опубликованные данные не
многочисленны и не дают однозначного ответа на
вопрос о том, как зависят продолжительности от-
дельных периодов митотического цикла от Сval.

В данной статье анализируется зависимость
продолжительности отдельных периодов митоти-
ческого цикла от Сval. Зависимость ТC от Сval изу-
чена при анализе опубликованных данных для
64 видов, что позволяет более определенно оце-
нить зависимость продолжительности отдельных
периодов цикла от Сval. Кроме того, эти данные поз-
воляют проанализировать корреляции между
продолжительностью отдельных периодов мито-
тического цикла в апикальных меристемах кор-

ней. В статье анализируется также, как зависят
продолжительности отдельных периодов цикла от
числа хромосом (Nchr) и среднего количества ДНК
на одну хромосому (Cval/Nchr), что ранее не изуча-
лось. Шереметьев и др. (2011) обратили внимание
на то, что анализ зависимости ТC от Сval, как это
было сделано Francis et al., 2008 не удачен, и более
правильно искать корреляции между продолжи-
тельностью цикла и средним содержанием ДНК в
хромосоме, что ранее никем не было сделано.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В статье анализируются опубликованные дан-

ные о продолжительности митотических циклов
(ТC), полученных тимидиновым методом при
анализе кривых меченых митозов, и их отдельных
периодов в апикальных меристемах корней раз-
ных видов при температуре 22 ± 2°С. Данные
представлены в табл. 1. В нее включены данные
для видов, у которых кроме ТC была бы определе-
на продолжительность хотя бы одного периода
цикла. Для некоторых видов имеются данные не-
скольких независимых определений. В этих слу-
чаях в табл. 1 даны средние значения. В подавля-
ющем большинстве случаев результаты расходят-
ся незначительно в пределах 10–15%, что близко к
точности отдельных определений (анализ их раз-
броса дан нами в статье Zhukovskaya et al., 2018). В
табл. 1 также приведены также данные о Сval, чис-
ле хромосом и плоидности, которые были взяты
из Plant Cvalue base data (Leitch et al., 2019), изда-
ваемой Ботаническим садом Кью (Англия).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Продолжительность митотических циклов и их

периодов. В табл. 2 представлены данные о том,
как варьируют в апикальных меристемах корней
разных видов продолжительности всего цикла
(ТC), митоза (TM) отдельных периодов цикла (TG1,
TS, TG2). Величины ТC и Сval существенно выше у
изученных представителей порядков Asparagales
и Liliales, чем у видов из других семейств. Об этом
можно судить на основании всех опубликован-
ных данных о ТC (Grif et al., 2002; Francis et al.,
2008) и Сval (Leitch et al., 2019). Это подтверждают
и наши неопубликованные данные. Кроме того,
возрастание ТC и увеличением Сval происходит бо-
лее резко при больших значениях Сval, чем при бо-
лее низких, наблюдающихся у остальных изучен-
ных растений. Это видно и на рис. 1а, 1б в данной
статье, о которых пойдет речь ниже. Поэтому мы
будем отдельно анализировать данные для видов
из порядков Asparagales и Liliales и других видов. ТC
были значительно выше у представителей порядка
Liliales (48.2 ± 12.5 ч (от 1.8 до 120 ч)), чем у осталь-
ных видов (13.4 ± 0.57 ч (от 6 до 27.4 ч)). Продол-
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жительности митоза TM были также значительно
выше у видов этих порядков, чем остальных расте-
ний (табл. 2). Однако, соотношения (TM/ТС) про-
должительностей митоза и всего цикла были одина-
ковыми у тех и других (0.12 ± 0.01 и 0.11 ± 0.01), хотя
отношения TM/ТС варьировали значительно
меньше, чем у видов из порядков Asparagales и
Liliales (табл. 2). Эти результаты показывают, что
по различиям в величинах митотического индек-
са (отношения между ТС и TM) нельзя судить о
том, как отличаются ТС у сравниваемых объектов.

Самым длительным был TS период, который
составлял у видов порядков Asparagales и Liliales
0.47 ± 0.3 и 0.42 ± 0.01 ч у остальных видов. У As-
paragales и Liliales также более длительными были
и периоды TG1 и TG2, которые составляли пример-
но половину длительности всего цикла (табл. 2).

Корреляции между продолжительностями от-
дельных периодов цикла и всего цикла. Корреля-
ции между продолжительностями отдельных пе-
риодов цикла представлены в табл. 3. Среди изу-
ченных видов порядков Asparagales и Liliales есть
данные только для одного тетраплоида и одного
гексоплоида. Поэтому для них не анализирова-
лись отдельно диплоиды и тетраплоиды.

Наибольшее количество изученных видов от-
носятся к диплоидам. У них четкие корреляции

между ТС и TM и продолжительностями отдельных
периодов TG1, TS, TG2. Однако, доли продолжитель-
ностей отдельных периодов митотического цикла
не коррелируют с ним. Аналогичные результаты
получаются и для тетраплоидов, не относящихся
к порядкам Asparagales и Liliales, и для видов из
этих порядков. Однако, в этих группах есть дан-
ные для небольшого числа видов и поэтому дан-
ные о корреляциях между TG1, TG2 и ТС для тет-
раплоидов не достоверны.

Из приведенных в табл. 2 данных следует, что
нельзя делать выводы о различиях ТС у сравнива-
емых видов, определяя доли процента делящихся
клеток или клеток на других стадиях цикла.

Кроме того, при увеличении TS периода с воз-
растанием Cval, удлиняется и продолжительность
других фаз. Следовательно, удлинение цикла не
происходит только за счет увеличения длительно-
сти TS периода.

Корреляции между продолжительностями от-
дельных периодов цикла. У диплоидов, не относя-
щихся к порядкам Asparagales и Liliales, заметная
корреляция между TG1 и TG2 и отрезком цикла без
продолжительности TS периода.

Нет достоверных корреляций между числом
хромосом и продолжительностью митоза и от-
дельных периодов цикла.

Таблица 2. Средняя величина, ошибка, минимальное и максимальное значение продолжительности митотиче-
ского цкла (TC), его отдельных периодов (TM, TG1, TS, TG2), частей периодов (TM/TC, TG1/TC, TS/TC, TG2/TC),
числа хромосом (Nchr), среднее количество ДНК на одну хромосому (2Cval/Nchr), среднее голоплоидное содержа-
ние ДНК (Cval) для числа видов (N)

Виды, кроме Asparagales и Liliales Виды из порядока Asparagales и Liliales

N среднее ошибка max min N среднее ошибка max min

TC, ч 53 13.44 0.57 27.40 6.00 TC, ч 10 48.24 12.54 120.0 15.82

TM, ч 31 1.44 0.12 3.00 0.20 TM, ч 6 4.26 1.03 8.2 1.63

TM/TC 31 0.11 0.01 0.22 0.02 TM/TC 6 0.12 0.01 0.15 0.10

TG1, ч 40 3.10 0.32 9.00 0.00 TG1, ч 8 6.52 2.71 25.0 1.05

TG1/TC 40 0.22 0.02 0.50 0.00 TG1/TC 8 0.15 0.03 0.29 0.06

TS, ч 53 5.54 0.27 10.70 2.50 TS, ч 10 21.53 5.17 53.3 7.00

TS/TC 53 0.42 0.01 0.69 0.18 TS/TC 10 0.47 0.03 0.57 0.25

TG2, ч 36 3.79 0.31 9.00 0.50 TG2, ч 8 10.33 2.31 22.00 3.36

TG2/TC 36 0.29 0.02 0.47 0.05 TG2/TC 8 0.27 0.04 0.50 0.20

Nchr 53 18.91 1.35 42.00 4.00 Nchr 9 18.44 2.76 32.00 10.00

2Cval/Nchr 53 0.36 0.04 1.72 0.02 2Cval/Nchr 9 2.16 0.64 5.20 0.71

TC – TS, ч 53 7.90 0.44 18.45 3.10 TC – TS, ч 0 26.71 8.47 90.00 7.63

(TC – TS)/TC 53 0.58 0.01 0.82 0.31 (TC – TS)/TC 0 0.53 0.03 0.75 0.43

Cval, пг 53 5.70 0.60 18.05 0.17 Cval, пг 9 35.59 10.84 111.50 8.50
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Рис. 1. Зависимость продолжительности митотического цикла (TC) от голоплоидного содержания ДНК (Cval) и отно-
шения количества ДНК на число хромосом (2Cval/Nchr) у диплоидов, не относящимся к порядкам Asparagales и Liliales
(а, б); у полиплоидов не относящимся к порядкам Asparagales и Liliales (в, г) и у всех полиплоидов (д, е).
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Зависимость продолжительности митотического
цикла от голоплоидного содержания ДНК и средне-
го содержания ДНК в хромосоме. На рис. 1. пока-
заны кривые зависимости ТС от Сval и среднего со-
держания ДНК в хромосоме (2Сval/Nchr). Величина
ТС с увеличением Сval наиболее резко возрастает у
Asparagales и Liliales (рис. 1в), и заметно слабее у
диплоидов, не относящихся к этим порядкам
(рис. 1а). У полиплоидов, не относящихся к As-
paragales и Liliales ТС практически не меняется с
увеличением Cval.

Таким образом, четкий нуклеотипический эф-
фект (увеличение ТС с возрастанием Cval) наблю-
дается у видов, относящихся к порядкам Aspara-
gales и Liliales, и диплоидов, не относящихся к
этим порядкам. Для полиплоидов пока нет доста-
точно данных, чтобы сделать обоснованный вы-
вод о зависимости ТС от Cval.

Полученные нами результаты противоречит
выводу, сделанному Francis et al. (2008) в статье “A
strong nucleotypic effect on cell cycle regardless ploi-
dy level”. Как видно на рис. 2, построенным по
данным этой статьи, у полиплоидов есть только
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две точки для триплоида и тетраплоида Scilla sibir-
ica, относящихся к порядку Asparagales, из-за ко-
торых при линейном сглаживании получается за-
метное удлинение цикла и увеличением Cval у
остальных видов. На самом деле четко видно, что
эти результаты нельзя описывать линейной зави-
симостью, так как виды, относящиеся к порядкам
Asparagales и Liliales, резко отличаются от других
изученных растений и зависимость между ТС и
Cval явно нелинейная. Зависимость ТС от Cval для
растений, не относящихся к порядкам Asparagales
и Liliales, проанализированных в статье Francis
et al., (2008), такая же, как у видов, описываемых
в этой статье.

Корреляции между голоплоидным содержанием
ДНК и продолжительностью отдельных периодов
митотического цикла. В табл. 3 и на рис. 3 показа-
но, как зависит продолжительность отдельных
периодов цикла от Cval у диплоидов, не относя-
щихся к Asparagales и Liliales, для которых имеется
наибольшее количество данных. У них наибольший
коэффициент корреляции между Cval и продолжи-

тельностью TS периода. Однако, коэффициент кор-
реляции между TG1 и Cval только незначительно ни-
же. Между продолжительностью периода TG2 и Cval
он недостоверен. По данным (Evans et al., 1972),
полученным на небольшом числе видов, нет кор-
реляции между TG1 и T. У полиплодиов, не отно-
сящихся к Asparagales и Liliales, нет достоверной
корреляции между продолжительностями от-
дельных периодов и Cval. Также у Asparagales и Lil-
iales высокий коэффициент корреляции между TS
и Cval и существенно более низкие между TG1 и
TG2. Заметная корреляция между TM и Cval была толь-
ко у полиплоидов и Asparagales и Liliales и заметно
меньшая у диплоидов, не относящихся к ним.

Таким образом, хотя пока имеется относи-
тельно немного данных, тем не менее ясно, что с
увеличением Cval удлиняется продолжительность
TS периода. Однако, это не является единствен-
ной причиной удлинения ТС, так как продолжи-
тельность других периодов, особенно TG1, также
увеличивается.

Рис. 2. Зависимость продолжительности митотического цикла (TC) от голоплоидного содержания ДНК (Cval) согласно
данным Francis et al. (2008) у диплоидов (а); полиплоидов (б) и полиплоидов не относящимся к порядкам Asparagales
и Liliales (в).
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Таблица 3. Корреляции между продолжительностью митотического цикла (TC), его отдельными периодами (TM,
TG1, TS, TG2), частями периодов (TM/TC, TG1/TC, TS/TC, TG2/TC), голополидным содержанием ДНК (Cval), числом
хромосом (Nchr) и голополоидным содержанием ДНК на хромосому (2Cval/Nchr) у диплоидов (N = 46) (95% ≥ 0.30;
99% ≥ 0.38), полиплоидов (N = 8) (95% ≥ 0.71; 99% ≥ 0.83) не относящихся к порядкам Asparagales и Liliales и у
видов из порядков Asparagales и Liliales (N = 10) (95% ≥ 0.67; 99% ≥ 0.80)
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Cval 1.00

TC 0.72 1.00

TM 0.40 0.59 1.00

TM/TC –0.04 0.17 0.66 1.00

TG1 0.52 0.71 0.54 –0.11 1.00

TG1/TC 0.21 0.32 0.27 –0.07 0.87 1.00

TS 0.64 0.67 0.38 –0.07 0.20 –0.09 1.00

TS/TC –0.01 0.24 0.12 0.16 0.49 –0.48 0.53 1.00

TG2 0.28 0.72 0.28 –0.28 0.52 0.15 0.10 –0.66 1.00

TG2/TC –0.26 0.07 0.25 –0.34 0.16 –0.27 0.52 –0.59 0.60 1.00

Nchr –0.21 0.12 0.20 0.21 0.02 0.02 0.01 0.14 –0.22 –0.27 1.00

2Cval/Nchr 0.93 0.68 0.40 –0.05 0.49 0.19 0.57 –0.06 0.32 –0.22 –0.42 1.00

TC – TS 0.55 0.90 0.53 –0.17 0.78 0.45 0.29 –0.61 0.88 0.18 –0.17 0.55 1.00
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Nchr 0.19 0.14 0.58 0.61 0.04 0.22 0.10 0.36 –0.52 –0.49 1.00

2Cval/Nchr 0.88 0.24 0.20 0.13 0.17 –0.27 0.17 0.10 0.39 0.28 –0.29 1.00

TC – TS 0.01 0.70 0.29 –0.39 0.43 –0.64 0.47 0.16 0.53 0.38 –0.69 0.33 1.00
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Francis et al. (2008) предложили гипотезу, объ-
ясняющую причины удлинений ТС увеличением
Cval. Однако, это не объясняет причины удлине-
ния других периодов митотического цикла, так
как одного удлинения TS периода недостаточно
для объяснения зависимости ТС от Cval. 

До сих пор неясно, как объяснить отсутствие
зависимости ТС от Cval у полиплоидов, не относя-
щихся к порядкам Asparagales и Liliales. Дальней-
шее изучение этого вопроса представляет боль-
шой интерес для выяснения механизмов регуля-
ции продолжительности митотического цикла.
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Cval 1.00
TC 0.83 1.00
TM 0.88 0.98 1.00
TM/TC –0.36 –0.36 –0.18 1.00
TG1 0.92 0.85 0.41 0.09 1.00
TG1/TC 0.14 0.07 –0.66 0.41 0.49 1.00
TS 0.97 0.87 0.97 –0.36 0.76 –0.04 1.00
TS/TC –0.03 –0.32 0.59 –0.26 –0.02 –0.61 0.13 1.00
TG2 0.97 0.96 0.94 –0.41 0.73 –0.13 0.96 0.35 1.00
TG2/TC –0.27 –0.41 –0.18 –0.44 –0.43 –0.49 0.43 –0.36 0.18 1.00
Nchr 0.36 –0.03 –0.48 –0.42 0.32 –0.34 0.16 0.19 0.52 0.61 1.00
2Cval/Nchr 0.70 0.86 0.91 –0.21 0.57 –0.02 0.79 –0.21 0.66 –0.47 0.29 1.00
TC – TS 0.67 0.96 0.93 –0.34 0.98 0.34 0.71 –0.61 0.96 –0.38 0.13 0.80 1.00

Таблица 3. Окончание

Таблица 4. Зависимость продолжительности митотического цикла (TC) и его периодов (TM, TG1, TS, TG2) от голо-
плоидного содержания ДНК (Cval), описанная линейным уравнением T = aCval + b, где a, b – коэффициенты, R2 –
коэффициент детерминации

Периоды

Виды из порядков Asparagales 
и Liliales

Виды не из порядков Asparagales и Liliales

диплоиды тетраплоиды

a b R2 a b R2 a b R2

TC 1.016 3.253 0.54 0.837 9.36 0.51 0.05 12.9 0.02

TM 0.115 0.18 0.64 0.07 1.57 0.16 0.08 0.38 0.28

TG1 0.21 –1.15 0.81 0.28 1.78 0.27 –0.03 2.85 0.04

TS 0.48 0.89 0.81 0.34 3.75 0.64 0.05 5.43 0.02

TG2 0.19 1.25 0.87 0.14 3.23 0.08 0.03 3.04 0.02

TC – TS 0.18 –0.27 0.58 0.14 3.23 0.08 0.03 3.04 0.02
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Dependence of the Duration of Single Periods of the Mitotic Cycle
on the Holoploid DNA Content in the Root Apical Meristems

N. V. Zhukovskaya1, * and V. B. Ivanov1, **
1K.A. Timiryazev Institute of Plant Physiology RAS, ul. Botanicheskaya, 35, Moscow, 127276 Russia

*e-mail: nataliazhukovskaya@mail.ru
**e-mail: ivanov_vb@mail.ru

The dependence of the duration of individual periods of the mitotic cycle on the holoploid DNA content, the
number of chromosomes, and the average amount of DNA per chromosome for 64 species was analyzed. In
diploids, the durations of the mitotic cycle and durations of the TS and TG1 periods increased with an increase
in the holoploid DNA content, and a slight increase in the duration of mitosis (TM) and TG2 period was in-
significant. The duration of the sum of TG1, TG2 and TM durations increased with an increase in the holoploid
DNA content, but not as sharply as the duration of the whole cycle. In representatives of the orders Aspar-
alales and Liliales, which differ from other species in holoploid DNA content, which is significantly higher,
and in the duration of mitotic cycles, these correlations were more pronounced and in them this was observed
for the duration of mitosis and the TG2 period. In polyploid species not belonging to the orders Asparalales
and Liliales, only the duration of mitosis TM weakly depended on the holoploid DNA content, while no de-
pendence was observed on the duration of the whole cycle and its periods. No data are available for the poly-
ploid species from Asparalales and Liliales.
Keywords: mitotic cycle, periods, holoploid DNA content, root
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