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THE GENUS PODOSPORA CES. (SORDARIALES, PYRENOMYCETES)
IN THE EUROPEAN RUSSIA

V.P. Prokhorov, N.L. Armenskaya

Summary

Dung specimens of 12 animals from the European part of Russia (from Murmansk province
to the Northern Caucasus) were studied. 18 species of the genus Podospora were found in Russia
for the first time. P. pauciseta, P. abides, P. curvula, P. anserina and P. fimiseda were the most
common species. The species diversity of Podospora was greatest on cow dung, 'niis result corres-
ponds well to the data on occurence of other obligatory coprophilous ascomycetes. Occurencc
frequency of some species does not correlate with geographical latitude. Some species were found
on wild animal dung specimens as well as on dung of domestic animals and dung of animals
from closed territories. This is the first communication about the genus Podospora in Russia.

УДК 576.312.37 : 582.475.2 : 634.0.165.4

I

КАРИОЛОГИЧЕСКИЙ АНАЛИЗ ЕЛИ АЯНСКОЙ
PICEA AJANENSIS (LINDL. ET GORD.) FISCH. EX CARR.

E.H. Муратова

Ель аянская — Picea ajanensis (Lindl. et Gord.)
Fisch. ex- Carr. относится к серии (видовому ря-
ду) Ajanenses Bobrov секции Casicta (Бобров, 1978).
Распространена в областях, прилежащих к южной
части Охотского моря, в бассейне Среднего Аму-
ра, Южной Якутии, на Сахалине, Камчатке, юж-
ных Курильских островах. Ареал вида имеет боль-
шую протяженность в меридиональном направле-
нии; многие популяции изолированы на островах
и окраинах. Ели серии Ajanenses, произрастающие
за пределами России, ряд систематиков, особенно
зарубежных, относят к другим видам. Виды, близ-

кие P. ajanensis, встречаются на северо-востоке Ки-
тая, в Корее и Японии. В Японии произрастают
P. jezoensis (Siebold et Zucc.) Carr. я Р. hondoensis
Mayr, в Корее — P. jezoensis, в Китае — P. micros-
perma Carr. Многие исследователи рассматривают
P. ajanensis и P. jezoensis как синонимы, Р. hondoen-
sis — как разновидность P. jezoensis, a P. microsper-
ma — как разновидность и P. ajanensis, и Р. jezoen-
sis (Комаров, Г934; Render, 1949; Dallimore, Jack-
son, 1966; Krussmann, 1970; Schmidt-Vogt, 1977; Liu,
1982; Манько, 1987). По мнению В.Н. Васильева
(1950), в материковой части Дальнего Востока, на



БЮЛ. МОСК. О-ВА ИСПЫТАТЕЛЕЙ ПРИРОДЫ. ОТД. БИОЛ. 2003. Т. 108. ВЫП. 3 59

Сахалине, Курильских островах и Хоккайдо про-
израстают три самостоятельных вида — P. ajanensis,
P. microsperma и P. komarovii V. Vassil. В Японии
распространены еще два вида — P. hondoensis и
P. jezoensis. Такое же разделение ели аянской на
несколько мелких видов поддерживает Б.П. Колес-
ников (1956). Е.Г. Бобров (1971) считает, что на
Дальнем Востоке России преимущественно распро-
странена P. ajanensis, а в центральной части Япо-
нии произрастает P. hondoensis. Кроме нее, встре-
чается P. jezoensis, возможно являющаяся садовой
формой P. hondoensis.

Для р'ешения спорных систематических вопро-
сов широко применяются кариологические иссле-
дования. В настоящем сообщении представлены ре-
зультаты изучения кариотипа ели аянской из по-
пуляций Приморского края (юго-восточная часть
ареала вида) и Южной Якутии (зона предполагае-
мой гибридизации меж,"У этим видом и елью си-
бирской). В дальнейшем планируется анализ дру-
гих популяций и сравнение кариотипа P. ajanensis
с другими, близкими ей видами. Изучение ели
аянской интересно еще и тем, что в популяциях
данного вида встречаются добавочные хромосомы
(Ильченко, Гамаева, 1991; Гамаева, 1992; Муратова,
Фролов, 1995).

Семена ели аянской были собраны в Дальнегорском р-не
Приморского края (верховье р. Большая Уссурка, 860 м над
ур. м. — дальнегорская популяция) и в окрестностях пос. Чаг-
да Южной Якутии (чагдинская популяция). Кариологический
анализ проводился по общепринятой для хвойных методике
(Правдин и др., 1972) с собственными модификациями. Кон-
чики корешков предварительно обрабатывали 1%-м раствором
колхицина в течение 5 ч фиксировали смесью спирта и уксус-
ной кислоты (3 : 1), окрашивали ацетогематоксилином и го-
товили давленные препараты стандартным способом. Хромосо-
мы измеряли на микрофотографиях. Определяли абсолютную
длину (1Д мкм), относительную длину (Lr, %), центромерный
индекс (Iе, %) как отношение короткого плеча к длине хро-
мосомы, локализацию вторичных перетяжек (sc, %) — как от-
ношение расстояния от перетяжки до центромеры к длине
плеча. Классификацию хромосом по центромерному индексу
производили в соответствии с рекомендациями В.Г. Грифа и
НД Агаповой (1986). Для окрашивания ядрышек использова-
ли 50%-й раствор азотнокислого серебра в течение 4—6 ч
при температуре 40° (Муратова, 1995). Статистическую обра-
ботку данных проводили на персональном компьютере марки
IBM PC/AT-486 по программе STATISTICA. В образцах из
Приморья проводилось морфометрическое изучение хромосом.
В чагдинской популяции определялась только частота встре-
чаемости вторичных перетяжек и ядрышек в интерфазных яд-
рах. В обеих популяциях регистрировались хромосомные ано-
малии.

Проведенные исследования показали, что все
проростки из Чагды имеют 24 хромосомы (2п = 24).
В большинстве изученных проростков дальнегор-
ской популяции из Приморья также содержалось
24 хромосомы. Примерно четвертая часть просмот-
ренных корешков дополнительно к А-хромосрмам

1 или 2 В-хромосомы (из 53 пророст-

Рис. 1. Метафазные пластинки ели аянской.

а — без добавочных хромосом (2п • 24); б — с одной добавочной хро-
мосомой (2п = 24 + 1В); в — с двумя добавочными хромосомами (2п =
* 24 + 2В). Добавочные хромосомы указаны стрелками. Об. 90 х, ок. 10 х.

Окраска ацетогематоксилином
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Рис. 2. Распределение хромосомных пластинок по степени спирализации хромосом и поликариограмма ели аянской.

а — вариация степени спирализации (по оси абсцисс — общая длина диплоидного набора — EL", по оси ординат — число метафазных пласти-
нок — п; штриховой линией ограничен интервал отобранных пластинок); б — поликариограмма ели аянской (по оси абсцисс — центромер-

ный индекс — Iе, по оси ординат — относительная длина хромосом — L'; 1—VIII, IX, X—XI, XII — номера хромосом)

ков в. 12 имелась одна добавочная хромосома —
2п = 24 + 1В, в двух — две добавочные хромосо-
мы — 2п = 24 + 2В). А-хромосомы ели аянской
представлены восемью парами длинных метацент-
риков и четырьмя парами более коротких мета-
или субметацентриков. Среди В-хромосом также
встречаются метацентрические и субметацентриче-
ские. Кариотип ели аянской с разным числом до-
бавочных хромосом приведен на рис. 1.

Суммарная длина хромосом диплоидного на-
бора в 23 метафазных пластинках ели аянской
из Приморья варьирует от 275,7 до 374,5 мкм;
коэффициент вариации 7,4 ± 1,09 % (рис. 2, а).
Средняя длина хромосом диплоидного набора ели
аянской 335,0 ± 2,80 мкм без В-хромосомы, 339,7 ±
± 2,90 мкм с одной В-хромосомой и 344,4 ±
± 3,60 мкм с двумя' В-хромосомами. Для даль-
нёгорской популяции построена поликариограмма
(рис. 2, б). Для этого использовались результаты
измерения 16 метафазных пластинок в интервале
спирализации 2L a = 320,0—356,0 мкм.

Метацентрические хромосомы I—VIII пар об-
разуют на поликариограмме группу со сходными
параметрами: La = 15,5 ± 0,37 мкм; V = 4,6 ±
± 0,08%; Iе = 47,2 ± 0,37%. По длине и центромер-
ному индексу в пределах этой группы гомологич-

-ньг^яарьг не Вдснтифицируются. Отдельные облас-^
ти точек, выделяющиеся на поликариограмме, соот-
ветствуют IX и XII парам хромосом: La • 12,8 ±
± 0,21 мкм; U - 3,9 ± 0,06%;. Iе = 37,8 ±.0,67%
и La = 9,4 ± 0,16 мкм; Lr = 2;8 ± 0,04%; Iе =
= 33,0 ± 0,43%. Эти две пары относятся к типу
субметацентрических. Общая группа точек на по-
ликариограмме соответствует X и XI парам; между
собой они не различаются (La = 11,1 ± 0,15 мкм;
U = 3,4 ± 0,05%; Iе - 42,0 ± 0,46%). Длина до-
бавочных хромосом P. ajanensis составляет прибли-

зительно 30% от величины А-хромосом. У данного
вида встречаются как метацентрические, так и суб-
метацентрические В-хромосомы; в одной клетке с
двумя В-хромосомами одна может быть метацент-
рической, другая — субметацентрической. Карио-
тип ели аянской, систематизированный по резуль-
татам поликариограммного анализа, представлен на
рис. 3, а.

У многих хромосом ели аянской встречаются
вторичные перетяжки. Две перетяжки (по одной
на обоих плечах) наблюдаются у самой длинной
хромосомы (I пара). Обе перетяжки локализова-
ны в проксимальном районе плеча: SC[ = 38,5% и
sc2 = 43,5%. Частота встречаемости второй пере-
тяжки низкая. Две пары хромосом (II—III по сред-
ним параметрам) имеют вторичную перетяжку в
середине плеча (sc = 50,3%). По локализации пе-
ретяжек эти хромосомы не различаются. Еще две
пары хромосом — IV и V, имеют вторичные пере-
тяжки в дистальном районе (sc = 63,5%). По ло-
кализации перетяжек хромосомы сходные, но одна
из них — IV иногда им^ет дополнительную пере-
тяжку в медиальной част,и второго плеча (sc =
= 53,8%). Кроме того, с невысокой частотой вто-
ричная перетяжка встречается на длинном плече

=_УППГ>Ш

= 56,7%). Еще одна пара хромосом — X, имеет
вторичную перетяжку в середине короткого пле-
ча (sc = 52,6%). Без перетяжки эта хромосома
по своим параметрам не отличается от XI пары.
Район вторичной перетяжки варьирует от хорошо
выраженной неокрашенной полоски до почти не-
заметной. Добавочные хромосомы ни вторичных
перетяжек, ни спутников не имеют. На рис. 3, б
представлена идиограмма; более постоянные пере-
тяжки обозначены на ней сплошными линиями,
непостоянные — пунктиром.
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Рис. 3. Кариотип и идиограмма ели аянской.

а — кариотип, систематизированный по результатам поликариограммного анализа; 6 — иди-
ограмма ели аянской; 1—XII — номера хромосом; масштабная линейка 5 мкм

Вторичные перетяжки соответствуют ядрышко-
образующим зонам (Кикнадзе, 1972; Челидзе, 1985).
Фибриллярные центры и другие структурные ком-
поненты ядрышка ответственны за синтез рРНК и
играют важную роль в белковом метаболизме клет-
ки. Методом FISH установлено, что у "представи-
телей рода Picea в районах вторичных перетяжек
локализованы гены 18S и 25—26S рРНК (Brown
« al., 1993; Hizume, Kuzukawa, 1995; Lubaretz et al.,
1996; Brown, Carlson, 1997). В интерфазных ядрах
ели аянской содержится от 1 до 12 ядрышек. Ко-
эффициент корреляции между числом вторичных
перетяжек в метафазных хромосомах и ядрышек в
мнтерфазных ядрах в обеих популяциях достовер-
ный (для чагдинской rs =0,29 ± 0,05; для даль-
негорской fs =0,33 ± 0,05) и свидетельствует об
умеренной связи. В популяции Чагды наблюдалось

максимально до 6 хромосом с вто-
ричными перетяжками, в популяции
из Приморья — до 9. В первой по-
пуляции наибольшая частота прихо-
дилась на пластинки с 1—3 нуклео-
лярными хромосомами; во второй: —
с '4—7. Среднее число вторичных: пе-
ретяжек на одну метафазную плас-
тинку в чагдинской • популяции —
1,7 ± 0,15,. в дальнегорскои — 5,7 ±
± 0,10; т.е. во второй популяции этот
показатель значительно выше. При
рассмотрении встречаемости перетя-
жек по конкретным группам (I—VIII,
IX, X—XI, XII), оказалось, что в ка-
риотипе дальнегорскои популяции все
хромосомы имеют значительно боль-
ше вторичных перетяжек, чем-в чаг-
динской. В дальнегорскои популяции
IX пара хромосом имеет вторичную
перетяжку, а в чагдинской нет! Хо-
тя по максимальному числу ядры-
шек на ядро две изученные популя-
ции не различаются,. среднее число
ядрышек в дальнегорскои популяции
выше (соответственно 6,6 ± 0 , 1 0 и
5,1 ± 0,13). Наибольшая частота Встре-
чаемости в этой популяции прихо-
дится на ядра, содержащие 6 и 7 яд-
рышек, в чагдинской — 4 и 5. Ана-
логичная картина наблюдается и в
отношении хромосом с вторичными
перетяжками. У ели аянской в от-
дельных клетках обнаружены кольце-
вые хромосомы, ацентрические коль-
ца, фрагменты, дицентрические хро-
мосомы. Частота встречаемости хро-
мосомных нарушений в обеих попу-
ляциях низкая и составляет менее 1%
(0,7% в чагдинской и 0,4% — в даль-
негорскои).

Кариотип ели аянской с полуострова Камчат-
ка ранее был изучен О.П. Шершуковой (1976).
Ель аянская на Камчатке в генетическом отноше-
нии отличается от данного вида, произрастающе-
го на материке. В.Л. Комаров (1934) относил ее к
P. kamtchatkensis Lacass., а Ю.И. Манько (1987) вы-
делил в камчатскую фацию. Кариотип ели аян-
ской на Камчатке содержит восемь пар неиденти-
фицируемых метацентрических хромосом — I—VIII
пары, две пары более коротких метацентриков —
X—XI пары (центромерный индекс этих хромосом
сдвинут в сторону субметацентричности — 43,8%)
и две пары субметацентрических хромосом — IX
и XII. Автор отмечает, что во всех группах хромо-
сом, за исключением XII пары, имеются вторич-
ные перетяжки: в I—VIII парах 39% хромосом име-
ют перетяжки, в IX паре — 10%, в X—XI -г- 28%.
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Иногда встречалась хромосома с вторичными пе-
ретяжками на двух плечах. В кариотипе Р. ajanen-
sis двух популяций Южного Сахалина выделены
те же группы хромосом (Гущин, Урусов, 1986;
Ильченко, Гамаева, 1991). Вторичные перетяжки
отмечены в I—VIII, IX, X хромосомах. Их час-
тота в .корсаковской популяции довольно высо-
кая, в южно-сахалинской несколько ниже; ино-
гда наблюдалась пара хромосом с перетяжками на
двух плечах. В южно-сахалинской популяции так-
же была обнаружена кольцевая хромосома (Иль-
ченко, Гамаева, 1991). По данным Т.П. Ильченко
и СВ. Гамаевой (1991), в южно-сахалинской по-
пуляции IX пара хромосом имеет высокую из-
менчивость центромерного индекса — от 33 до
50% (средний — 40,8%). Как считают авторы, для
этой пары высока вероятность наличия хромосом-
ных аберраций. В кариотипе корсаковской попу-
ляции P. ajanensis вместо 4 субметацентрических
хромосом иногда встречалось 5 или 6 (Гущин, Уру-
сов, 1986). По-видимому, среди коротких хромо-
сом ели аянской так же, как и у ели сибирской,
часто встречается перицентрическая инверсия.- Кро-
ме того, в корсаковской популяции отмечен ге-
тероморфизм гомологов одной из пар хромосом
по мине и центромерному индексу. Описанные
картины позволяют предположить наличие делеций.

По данным японских исследователей (Hizume,
1988; Hizume et al., 1989), в кариотипе близкого
к ели* аянской вида P. jezoensis, идентифицируют-
ся I, IX, X, XI и XII пары хромосом. Четко суб-
метацентрическими являются две пары — IX и XII;
близки к субметацентрическому типу еще две па-
ры хромосом. Вторичные перетяжки имеются у не-
скольких пар хромосом. Окрашивание одним из
нуклеотидспецифичных флуорохромов — хромоми-
цином-Аз (выявляет Г-Ц-пары) показало наличие
ярко светящихся блоков в прицентромерных райо-
нах у пяти пар хромосом (Hizume et al., 1989).
r-lt-обогащенные блоки выявлены в интеркаляр-
ных районах шести пар хромосом (по-видимому,
в районах вторичных перетяжек). Яркий блок име-
ется также в середине короткого плеча X пары
хромосом- P.. jezoensis. Это полностью совпадает
с нашими данными по изучению кариотипа ели
аянской; у этой хромосомы здесь наблюдается
вторичная перетяжка. В то же время перетяжка,
встречающаяся у ели аянской с низкой частотой
на длинном плече IX пары хромосом, у P. jezoensis
не окрашивается. Флуорохромирование хромомици-
ном-А3 хромосом P. jezoensis var. 'hondoensis (P. hon-
doensis) выявило сходную с Р. jezoensis картину, но

же местах локусы 18S рДНК. Описанные райо
полностью соответствуют вторичным перетяжкам
ярким блокам, выявляющимся с помощью хром
мицина-Аз-

Один из образцов для кариологических иссл
дований был собран в Чагде — зоне предпол.
гаемой гибридизации ели сибирской и ели аяг
ской. Изучение ели из Чагды показало, что п
основным морфологическим типам хромосом он

• не отличается от ели аянгкой из других чаете;
ареала. В то же время у предполагаемого гибри
да количество вторичных перетяжек в I—VIII груп
пе хромосом и в X паре ниже, чем у ели аян-
ской из Приморья, однако это может объяснять-
ся изменчивостью числа нуклеолярных районов Е
различных популяциях. Полученные данные сог-
ласуются с результатами других авторов по изу-
чению ели аянской и ели сибирской в районе
их совместного произрастания (Потемкин, Больша-
ков, 1991; Потемкин, 1994). Анализ изменчивости
таксономически значимых морфологических приз-
наков хвои и шишек не обнаружил переходных
значений. Вывод об отсутствии гибридизации так-
же был сделан на основе изучения полиморфиз-
ма запасных белков — глобулинов. Анализ, прове-
денный с использованием электрофореза в ДСН
ПААГ, показал отсутствие слияния генетической
информации в предполагаемых гибридных популя-
циях.

Как уже отмечалось ранее, в популяциях ели
аянской и родственных ей видов встречаются до-
бавочные В-хромосомы. У ели аянской к настоя-
щему времени кариологически изучено 7 происхож-
дений. Кроме дальнегорской популяции, 1—2 до-
бавочные хромосомы обнаружены в одной из по-
пулятшй Южного Сяхялиня [Ильченко. Гамаепа.
1991] и 1—3 — на юге Приморья (Гамаева, 1992).
Не найдено В-хромосом у ели аянской на Камчат-
ке, на хребте Тукурингра (Приамурье), на о. Ши-
котан (Курилы, бухта Крабовая), в Южной Якутии
(Гурзенков, 1973; Шершукова, 1976; Муратова и др.,
2001). Не обнаружено В-хромосом также в кор-
саковской популяции P. microsperma с Охотского
побережья Южного Сахалина, которую многие сис-
тематики рассматривают в составе P. ajanensis (Гу-
щин, Урусов 1986). В то же время по данным ки-
тайских исследователей, у P. microsperma (Liu, Li,
1985) из Северо-Восточного Китая имеется одна
В-хромосома. У P. jezoensis добавочные хромосомы
найдены в одной и з . Л исследованных популяций
на острове Хоккайдо в Японии, в то время как
в десяти других Популяциях их не оказалось (Hi-

на коротком плече X пары хромосом интерка- zume, 1988; Hizume et ah, 1989; Муратова, 1998).
.л.трных- сегменюв не наблюл ал ccv4*4-zume et a^—У-дакнега-вкда-в -Южной Кврее-В-хремееемы-йб
1989). Методом FISH показано, что у одной пары ка не обнаружены (Kim, 1996). Полиморфны по
метацентрических хромосом в интеркалярных райо- В-хромосомам также популяции P. hondoensis с осг-
нах находятся локусы -5S рДНК (Hizume, Kuzuka- рова Хонсю (Hizume, 1988; Hizume et al., 1989).
wa, 1995). Еще пять пар хромосом содержат в этих У этой ели отмечены 1—2 В-хромосомы, причем
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частота встречаемости растений с одной добавоч-
ной хромосомой довольно высокая.

В серию Ajanenses секции Casicta кроме P. aja-
nensis и близких к ней видов (P. jezoensis, P. hon-
doensis, P. microsperma) входит также североамери-
канский вид P. sitchensis (B;sng.) Carr. У ели сит-
хинской В-хромосомы (в количестве 1—5) известны
уже давно (Moir, Fox, 1972). Таким образом, до-
бавочные хромосомы имеются у всех представите-

наблюдается на Дальнем Востоке и по тихоокеан-
скому побережью Северной Америки (Муратова,
2000). Предполагается, что В-хромосомы ели име-
ют общее происхождение. Возможно они появи-
лись у прародительских видов в Восточной Азии,
а затем мигрировали в северном и восточном на-
правлениях. В Северную Америку они могли по-
пасть по древнему Берингийскому мосту, соеди-
нявшему в третичном периоде оба континента.

леи этой серии. Анализ распространения В-хро-
мосом в i роде Picea показывает, что наибольшая
концентрация видов с добавочными хромосомами

Работа частично финансировалась за счет НТП "Приори-
тетные направления генетики".
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KARYOTYPE ANALYSIS OF PICEA AJANENSIS
(LINDL. ET GORD.) FISCH. EX CARR.
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• . . , • Summary

- Picea ajanensis (Lindl. et Gord.) Fisch. ex Carr. belongs to the series Ajanenses of the sec-;

tion Casicta. This species is distributed in the Far East of Russia. Other spruces of the series Aja-
nenses grow in North-East of China (P. microsperma = P. ajanensis var. microsperma, P. jezoensis
var. microsperma), in Korea (P. jezoensis) and Japan (P. jezoensis and P. hondoensis). Many bota-
nists consider P. ajanensis and P. jezoensis as synonims. In this paper results of karyological stu-

iMnt of P ninhtmLt are given. It is olanning in future to analyse other populations of P. ajanensis


