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Кариологическое исследование кедра сибирского на болоте выявило отличия от ранее изученных
популяций этого вида по размерам хромосом и особенностям локализации вторичных перетяжек.
Число нуклеолярных районов хромосом выше у кедра сибирского на болоте по сравнению с други-
ми популяциями. Впервые для вида выявлен широкий спектр хромосомных аномалий. К ним отно-
сятся геномные нарушения, хромосомные аномалии различного типа, а также структурные аберра-
ции одновременно с изменением числа хромосом. Предполагается, что появление аномалий в кари-
отипе кедра сибирского на болоте обусловлено стрессовыми условиями произрастания.
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Актуальность цитогенетического мониторин-
га болотных популяций хвойных связана с мас-
штабностью территорий, занятых в России забо-
лоченными и болотными типами леса. Кариоло-
гическое и цитогенетическое исследование было
проведено только для болотных экотипов сосны
обыкновенной в Центральной России и Западной
Сибири (Рождественский, 1974; Исаков и др.,
1978; Буторина и др., 1981, 1985; Шершукова,
Абатурова, 1984; Муратова, Седельникова, 1993).
Другой распространенный в Сибири представи-
тель рода Pinus - сосна кедровая сибирская, или
кедр сибирский (P. sibirica Du Tour), на болотах ка-
риологически не изучен. В настоящей работе при-
водятся результаты кариологического исследова-
ния данного вида на болоте Западной Сибири.

Кариологический анализ проводили по собст-
венной модификации общепринятой методики
(Правдин и др., 1972). Кончики корешков обраба-
тывали 1%-ным раствором колхицина, фиксиро-
вали ацето-алкогольной смесью (1:3) и окрашива-
ли ацетогематоксилином. На микрофотографиях
измеряли абсолютную длину хромосом (La, мкм),
вычисляли относительную длину (Z/, %), центро-
мерный индекс (Iе, %). У хромосом с вторичными
перетяжками вычисляли локализацию перетяж-
ки (sc, %) - отношение расстояния от перетяжки
до центромеры к длине плеча. Для окрашивания
ядрышек использовали 50%-ный раствор азотно-
кислого серебра в течение 4-6 ч при температуре
40° (Муратова, 19956). Хромосомные аберрации
учитывали с помощью метафазного метода (Боч-
ков и др., 1972).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материалом для исследования послужили се-
мена кедра сибирского, собранные в кочкарно-
болотном кедровнике на естественно-дрениро-
ванном участке Жуковского болота евтрофного
типа (Тимирязевский лесхоз, Томская обл.). Со-
став древостоя ЗКЗЕЗБШц ед.П, полнота 0.7-0.8,
запас около 150 м3/ га (Ефремов, 1987; Авров,
1992). В качестве контроля (обобщенный карио-
тип) послужили ранее полученные данные одного
из авторов статьи по изучению девяти популяций
кедра сибирского различного происхождения, в
том числе из пос. Некрасово Томской области
(Муратова, 1978, 1983, 1995а).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Сосна кедровая сибирская относится к серии Si-
biricae подсекции Cembrae секции Strobus подрода
Strobus. Занимая обширный ареал - от северо-вос-
тока европейской части России, через Урал и Си-
бирь, до Северной Монголии, данный вид образует
несколько эколого-географических таксонов и
много внутрипопуляционных форм. Среди них вы-
делена форма turfosa, произрастающая на торфя-
ных болотах Западной Сибири (Бобров, 1978).

Деревья с Жуковского болота имеют типич-
ные для данного вида морфологические признаки
генеративных структур. Среднее значение длины
шишек составляет 6.1 ± 0.56 см, ширины - 4.6 ±
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Таблица 1. Морфометрическая характеристика хромосом сосны кедровой сибирской (Pinus sibirica Du Tour) на
болоте

№
хромосомы

I

II

III

IV

V
VI
VII-VIII
IX-X
XI
XII

Абсолютная
длина

X ± Sx, мкм

13.7 ± 0.08

13.7 ±0.08

13.7 ±0.08

13.7 ±0.08

13.7 ±0.08
13.7 ±0.08
13.7 ±0.08
13.7 ±0.08
13.7 ±0.08
10.9 ±0.18

cv,%
11.9

11.9

11.9

11.9

11.9
11.9
11.9
11.9
11.9

9.6

Относительная
длина

X ± Sx, %

4.2 ± 0.02

4.2 + 0.02

4.2 ± 0.02

4.2 ± 0.02

4.2 ± 0.02
4.2 + 0.02
4.2 ± 0.02
4.2 ± 0.02
4.2 ± 0.02
3.3 ± 0.04

cv,%
10.8

10.8

10.8

10.8

10.8
10.8
10.8
10.8
10.8
6.7

Центромерный
индекс

X±SX,%

47.5 ±0.13

47.5 ±0.13

47.5 ±0.13

47.5 ±0.13

47.5 ±0.13
47.5 + 0.13
47.5 ±0.13
47.5 ±0.13
47.5 ±0.13
42.2 ± 0.49

CV,%

5.6

5.6

5.6

5.6

5.6
5.6
5.6
5.6
5.6
6.7

Локализация
вторичной перетяжки

X ± Sx, %

41.0 ±2.06
68.4 + 2.26
38.6 + 2.76
61.1 ±3.22
71.0 ±1.26
35.4 ±1.57
50.8 ±3.74
54.3 ±1.37
65.5 + 2.33
39.1 ±0.97

54.8 ±0.54
65.2 ±0.58
72.7 ±0.85
36.6 ±4.30
60.4 ± 0.43
67.1 + 1.49

cv,%
17.4
11.0
18.9
14.0
5.6

14.0
18.0
9.4

13.3
11.7

6.0
5.4
5.1

23.5
1.2

74

Примечание. Суммарная длина диплоидного набора - 330.0 ± 4.26 мкм.

± 0.59 см, числа семенных чешуи - 69.3 ± 0.41 шт.,
количества семян - 89.7 ± 0.49 шт. на макростро-
бил. Специфическими особенностями этих древо-
стоев являются запаздывание пыления на 3-4 дня

Рис. 1. Метафазная пластинка в корневой меристеме
сосны кедровой сибирской (Pinus sibirica Du Tour) из
болотной популяции Томской области. In = 2х = 24.
Ацетогематоксилин. Об. 90х, ок. Юх.

по сравнению со смежным суходольным кедров-
ником и протогиния - ускоренное развитие у од-
ной и той же особи женских стробилов по сравне-
нию с мужскими (Авров, 1992).

В диплоидном наборе кедра сибирского с евт-
рофного болота имеется 24 хромосомы (2и = 2х =
= 24, рис. 1), что соответствует литературным
данным для других популяций этого вида (Крогу-
левич, 1978; Муратова, 1978, 1983; Saylor, 1983).
В некоторых проростках отмечалась миксоплои-
дия: отдельные клетки, наряду с диплоидным
(2п = 24), содержали триплоидное (2п = Зх = 36) и
тетраплоидное (2п = Ах = 48) число хромосом.
Миксоплоиды отмечались в популяциях кедра си-
бирского из различных экологических условий,
что может иметь определенное адаптивное зна-
чение (Муратова, 1978).

Хромосомы измеряли в 24 метафазных плас-
тинках. Суммарная длина хромосом варьирует от
284.2 до 423.7 мкм. Для статистической обработки
использовались пластинки с ЪЬа 303.4-330.0 мкм.
В кариотипе кедра сибирского выявлены 11 пар
длинных симметричных и одна пара коротких и
более асимметричных хромосом. Их морфомет-
рические параметры приведены в табл. 1. Все
хромосомы в кариотипе кедра сибирского отно-
сятся к типу метацентрических, хотя у XII пары Iе

сдвинут в сторону субметацентричности.

ЭКОЛОГИЯ № 5 2002



КАРИОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ СОСНЫ КЕДРОВОЙ СИБИРСКОЙ

Таблица 2. Сравнительная характеристика хромосом кедра сибирского из разных популяций
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Популяция и общая дли-
на набора, мкм

Саянская низкогорная

281.1 ±1.76

Саянская высокогорная

283.1 ±4.23

Нижнеенисейская

314.1 ±3.52

Екатеринбургская

284.8 ± 3.49

Карпинская

315.6 ±3.55

Среднеобская

328.7 ± 2.97

Томская болотная

330.6 ± 4.26

Номера
хромосом

I-XI

XII

I-XI

XII

I-XI

XII
I-XI

XII

I-XI
XII

I-XI

XII

I-XI

XII

Абсолютная длина

X ± Sx, мкм

12.0 ±0.09
8.7 + 0.10

12.1 ±0.07

9.2 + 0.10

13.4 + 0.08

10.3 ±0.16

12.1 +0.05

9.5 ±0.11

13.5 ±0.08

9.9 + 0.11
14.0 ± 0.07

10.6 ±0.13

13.7 ±0.08

10.9 ±0.18

СУ, %

9.8

7.5

10.1

6.7

8.7

7.2

9.8

7.5

9.7
5.4

9.1

10.6

11.9

9.6

Относительная длина

X ± Sx, %

4.2 ± 0.02

3.2 ± 0.03

4.3 ± 0.02

3.3 + 0.03

4.0 + 0.02

3.3 ± 0.06

4.4 ± 0.02

3.4 ±0.03

4.0 ± 0.02

2.9 + 0.02
4.0 ±0.01

2.9 ± 0.02

4.2 ± 0.02

3.3 ±0.04

cv,%
8.3

6.6

8.2

5.3

5.3

7.8

8.0

6.6

6.5

3.1

5.9

3.8

10.8
6.7

Центромерный индекс

X±SX, %

47.3 ± 0.08
40.2 ± 0.25

48.0 ±0.09

40.5 ± 0.20
48.4 ± 0.09

40.9 ± 0.29

48.0 + 0.07

40.5 + 0.20

48.2 ±0.08

40.4 ±0.31

47.6 ± 0.09

40.1 ±0.32

47.5 ±0.13

42.2 ± 0.49

cv,%
3.0
3.2

3.2

3.9

2.6

2.6

3.0
3.2

2.8

3.9

3.7

4.8

5.6

6.7

При сравнении морфометрических парамет-
ров хромосом томской болотной популяции с дру-
гими (табл. 2) установлено, что различия между
ними достоверны по суммарной длине набора, аб-
солютной длине хромосом и центромерному ин-
дексу XII пары. Недостоверны различия по разме-
рам хромосом между томской болотной и средне-
обской популяциями, расположенными в близких
географических районах и сходных экологичес-
ких условиях. Хромосомы болотной популяции
P. sibirica по сравнению с другими более длинные
и симметричные.

Сравнивали хромосомы также по вторичным
перетяжкам. Они представляют собой ядрышко-
образующие районы и играют важную роль в би-

1 2

осинтезе белка. Вторичные перетяжки использу-
ются для подбора гомологичных пар хромосом и
для решения вопросов систематики и эволюции
различных таксонов. В хромосомном наборе кед-
ра сибирского постоянные перетяжки, выявляе-
мые с частотой не ниже 15%, имеются у 11 пар
хромосом. Нерегулярные вторичные перетяжки,
частота которых менее 15%, отмечаются у XII па-
ры хромосом.

По результатам изучения локализации и час-
тоты встречаемости вторичных перетяжек в ка-
риотипе болотной популяции кедра сибирского и
обобщенном по другим популяциям кариотипе
построена сравнительная идиограмма (рис. 2).
При сравнительном анализе отмечено, что неко-

llllllllllllllllllllllii
Illllillllllllllllllllll

II III IV V VI VII VIII
Номера хромосом

IX X XI XII

Рис. 2. Сравнительная идиограмма сосны кедровой сибирской:
/ - обобщенный кариотип; 2 - кариотип болотной популяции. Пробелом обозначены постоянные вторичные пере-
тяжки, пунктиром - непостоянные.
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Таблица 3. Спектр хромосомных и геномных перестроек
в кариотипе болотной популяции кедра сибирского

Типы
перестроек

Кольцевая хромосома

Кольцевая хромосома с одним
или несколькими фрагментами
Ацентрическое кольцо

Ацентрическое кольцо
с фрагментами
Полицентрическая хромосома
(дицентрик)
Полицентрическая хромосома
с кольцевой хромосомой
Надетая кольцевая хромосома

Фрагменты

Тетраплоид

Тетраплоид с кольцевой
хромосомой
Тетраплоид с фрагментами

Триплоид

Количество метафаз
с перестройкой

шт.

10

5

3

1

14

2

1

8

10
1

1

1

%

2.2

1.1

0.7

0.2

3.1

0.6

0.2

1.8
2.2

0.2

0.2

0.2

торые перетяжки имеют сходную локализацию, а
другие - строго индивидуальную. Например,
близкую локализацию имеют вторичные пере-
тяжки у I пары хромосом (sc = 41.0% и 43.3%).
Кроме того, у этой пары хромосом в кариотипе с
болота выявляется дополнительная перетяжка
(sc = 68.4%). Сходные значения локализации вто-
ричных перетяжек имеет II пара: в кариотипе на
болоте sc = 38.6% и соответственно 71.0 и 61.1% на
длинном и коротком плечах; в обобщенном карио-
типе sc соответственно равна 38.1, 66.1 и 52.1%.

Хромосомы III-V и VII пар болотной популя-
ции кедра сибирского содержат вторичные пере-
тяжки специфической локализации, в то время как
у хромосом соответствующих пар обобщенного
кариотипа их нет. Не содержит вторичных перетя-
жек и VI пара хромосом как из популяции с боло-
та, так и обобщенного кариотипа. Хромосомы
VII-VIII, IX-X и XI пар кариотипа болотной попу-
ляции имеют перетяжки в медиальной (sc - 54.8%),
дистальной (sc = 65.2%) и "запретной" (sc = 72.7%)
зонах длинного плеча. Хромосомы VIII-XI пар
обобщенного кариотипа имеют идентичные пере-
тяжки соответственно в медиальной (sc = 53.4%),
дистальной (sc = 62.0%) и "запретной" (sc = 71.9%)
зонах длинного плеча. В обобщенном кариотипе
дополнительно выявляется непостоянная вто-
ричная перетяжка на коротком плече XI пары
хромосом.

XII пара хромосом в обоих наборах имеет вто-
ричную перетяжку в дистальном районе длинно-

го плеча (sc = 67.1% у кедра сибирского на болоте
и sc = 70.3% у обобщенного), а также сходную по
локализации непостоянную перетяжку в дисталь-
ном районе короткого плеча (sc = 60.4% у болот-
ного кариотипа и sc = 61.4% - у обобщенного).
Кроме того, в болотной популяции с низкой час-
тотой выявляется вторичная перетяжка в прокси-
мальной зоне длинного плеча (sc = 36.6%). В ин-
терфазных ядрах данной популяции имеется от 2
до 14 ядрышек.

Для кариотипа кедра сибирского на болоте ха-
рактерно так называемое диффузное распреде-
ление вторичных перетяжек на плечах хромосом,
одновременное функционирование нескольких
ядрышкообразующих зон в одной хромосоме, а
также образование вторичных перетяжек в "за-
претных" зонах. Подобные явления также отме-
чены для популяций P. sylvestris в экстремальных
условиях произрастания, в частности на болотах
(Буторина, 1989; Муратова, Седельникова, 1993;
Седельникова, 1997). Указанные особенности мо-
гут быть связаны как с включением дополнитель-
ных ядрышковых организаторов, так и со струк-
турными перестройками в этих локусах (Nicoloff
etal., 1977; Буторина, 1989).

У кедра сибирского на болоте найдены хромо-
сомные аберрации. Значительная часть абер-
рантных клеток содержит дицентрическую хро-
мосому; с высокой частотой встречаются кольце-
вые структуры с центромерой и ацентрического
типа. Иногда вместе с кольцевыми хромосомами
наблюдаются один или несколько фрагментов, а
также фрагменты без других нарушений. Еди-
нично были отмечены одновременно кольцевые
и дицентрические хромосомы, а также "надетые"
кольцевые хромосомы. Хромосомные мутации
наблюдаются и в некоторых полиплоидных клет-
ках. Общее число мутантных клеток у кедра си-
бирского с Жуковского болота составляет 8.7%.
Спектр хромосомных перестроек приведен в
табл. 3, а их примеры - на рис. 3.

Хромосомные мутации описаны у многих
представителей семейства Pinaceae (Буторина и
др., 1979; Медведева, Муратова, 1987; Муратова,
Матвеева, 1996; Фарукшина, 1997). Имеются дан-
ные о том, что возникновение хромосомных на-
рушений в этой группе растений связано с воздей-
ствием неблагоприятных факторов среды в экс-
тремальных условиях - на севере, в горах, на
болотах, на границах ареалов видов и за их преде-
лами (Буторина и др., 1981, 1985; Калашник, Прес-
нухина, 1991; Муратова, Седельникова, 1993; Му-
ратова, 1994; Muratova, 1997; Sedelnikova, 1998).
У сосны обыкновенной в Центральной Туве и
Южном Забайкалье хромосомные перестройки
встречаются у растений с нарушенным габиту-
сом - у полукарликовых, опухолевых, а также ста-
ровозрастных деревьев (Муратова, Сунцов, 1988).
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Рис. 3. Хромосомные мутации (отмечены стрелками)
у сосны кедровой сибирской из болотной популяции
Томской области: а - надетая кольцевая хромосома;
б - фрагмент.

У сосны обыкновенной типа "ведьмина метла" на
болотах Томской области отмечены миксоплои-
дия, нарушения митоза, аномальные формы и
распад ядрышек (Седельникова, Муратова, 2001).

Появление аномалий в кариотипе кедра сибир-
ского на болоте, сопровождающееся замедлением
темпов прироста и снижением размеров деревьев,
также может быть следствием произрастания в
экстремальных условиях гидроморфной экосисте-
мы. Основным лимитирующим фактором в дан-
ном случае можно считать избыточное увлажне-
ние корнеобитаемого слоя почвы. По данным
С П . Ефремова (1987), глубина торфяной залежи
на Жуковском болоте составляет 0.6-1.8 м, а уро-
вень почвенно-грунтовых вод не опускается ниже
0.26-0.38 м. Неблагоприятными факторами явля-
ются низкая температура торфяной толщи в лет-
ний период, а также сильная дифференциация
температурных условий по элементам микроре-
льефа в изученном кедровнике кочкарно-болот-
ном. Так, средняя температура (с июня по сен-
тябрь) 25-сантиметрового слоя торфа в повыше-
нии была 6.9°С, а в понижении - 11.6°С. Градиент
температур в торфяной залежи на глубине 5 и
25 см в повышении в среднем за вегетационный

период составил 3.7°С, в понижении - 6.0°С (Гле-
бов, 1988).

Таким образом, в условиях евтрофного болота
популяция кедра сибирского отличается от ранее
изученных насаждений этого вида по размерам
хромосом и особенностям локализации вторич-
ных перетяжек. Число нуклеолярных районов
хромосом, связанных с активностью белоксинте-
зирующей системы клетки, выше в изученной
популяции. Впервые для данного вида выявлен
широкий спектр хромосомных аномалий. К ним
относятся геномные нарушения, хромосомные
перестройки различного типа, а также структур-
ные аберрации одновременно с изменением чис-
ла хромосом. Предполагается, что выявленные
особенности кариотипа кедра сибирского на бо-
лоте обусловлены стрессовыми условиями про-
израстания.

Авторы выражают искреннюю благодарность
зав. лабораторией биогеоценологии Института
леса им. В.Н. Сукачева СО РАН д.б.н. С П . Ефре-
мову за предоставление материала для исследова-
ний и обсуждение полученных результатов.
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