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Исследовались мейоз при микроспорогенезе и жизнеспособность пыльцы у пихты сибирской (Abies
sibirica Ledeb.) в горных лесах Восточного Саяна (территория заповедника Столбы). Мейоз у дан-
ного вида детально изучен впервые. Отмечены как общие, так и специфические типы нарушений,
часть из которых может привести к стерильности пыльцы и семян. Регрессионный анализ показал
наличие слабой отрицательной связи между жизнеспособностью пыльцы и количеством аномаль-
ных мейоцитов.

Хвойные, пихта сибирская, микроспорогенез, мейоз, хромосомы, нарушения мейоза, мутации, жиз-
неспособность пыльцы.

Пихта сибирская (Abies sibirica Ledeb.) являет-
ся одним из основных лесообразующих видов гор
Южной Сибири. По распространению она зани-
мает третье место после кедра сибирского и лист-
венницы сибирской; на пихтовые леса приходится
около 16% лесопокрытой площади территории
гор Южной Сибири [17].

Одним из критических периодов полового раз-
множения организмов является мейоз. Качество
мужских гамет, а, следовательно, и успешность
оплодотворения у растений, зависит от успешно-
сти мейоза, нарушения которого часто приводят
к стерильности пыльцы и семян.

Мейоз у пихты сибирской детально не изучен.
Краткое описание отдельных стадий приведено в
монографии Т.П. Некрасовой и А.П. Рябинкова
[15]. Некоторые нарушения в мейозе у пихты си-
бирской при промышленном загрязнении описа-
ны Л.П. Преснухиной и Н.А. Калашник [18]. По
цитогенетике рода Abies в целом данных очень
мало. Процесс микроспорогенеза и поведение
хромосом в мейозе изучены только у нескольких
видов рода: A. sachalinensis Fr. Schmidt, A. homole-
pis Siebold et Zucc., A. nobilis Lindl., A. × boresii-
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regis Mast., A. alba Mill., A. nordmanniana Spach,
A. pinsapo Boiss., A. concolor Hoopes, A. cephalonica
Loud., и A. koreana Wils. [29, 31, 32]. Между тем
анализ мейоза имеет большое значение для изу-
чения половой репродукции хвойных.

Цель настоящей работы - изучение мейоза
при микроспорогенезе, а также жизнеспособно-
сти пыльцы у пихты сибирской в горных лесах
Южной Сибири, где наблюдается усыхание пих-
товых древостоев, которое сопровождается нару-
шениями полового процесса [1].

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДИКА

Исследования проводили в 2002 и 2003 гг. в
среднегорье Восточного Саяна (район заповедни-
ка Столбы). В 2002 г. объектами исследования
являлись типичные деревья пихты сибирской,
растущие в долине р. Лалетина (высота 480-520 м
над ур. м.). В 2003 г. в исследование были включе-
ны деревья, растущие в верховьях р. Калтат (вы-
сота 640-680 м над ур. м.). В настоящее время
здесь наблюдается усыхание пихты, что возмож-
но обусловлено высоким уровнем промышленно-
го загрязнения среды этой части заповедника из-
за близости Красноярска [7, 10]. В верховьях
р. Калтат были отобраны два усыхающих дерева
пихты, а также два дерева без признаков усыха-
ния (типичных). Характеристика деревьев пред-
ставлена в табл. 1.

Материалом для исследования служили муж-
ские генеративные почки восьми отобранных де-
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Таблица 1. Характеристика отобранных деревьев пихты сибирской

Место
произрастания

Долина
р. Лалетина
Верховья
р. Калтат

Тип леса

Осинник разнотравный с при-
месью пихты
Пихтарник разнотравно-зеле-
номошно-вейниковый

Возраст,
лет

110-130

120-140

Высота,
м

11-14

11-14

Диаметр
на 1.3 м, см

20-26

22-28

Протяженность
кроны, м

9.0-12.0

13.0-16.0

Проекция
кроны, м

5.0-6.0

3.5-4.5

Таблица 2. Сравнительная фенология мейоза у пихты сибирской

Место произрастания

Долина р. Лалетина
(типичные деревья)

Верховья р. Калтат

типичные деревья

усыхающие деревья

Первое деление
(метафаза I-телофаза I)

5.05-6.05
7.05-8.05

       
-

9.05-10.05

       
-

7.05-8.05

Второе деление
(профаза II-телофаза II)

5.05-6.05
7.05-8.05

         
-

10.05-11.05

        
-

8.05-10.05

Начало проталлиальных
делений

12.05
13.05

-

-

Примечание. В числителе - 2002 г., в знаменателе - 2003 г.

ревьев. Микростробилы фиксировали ежедневно
с 3 по 12 мая 2002 г. и с 3 по 13 мая 2003 г. в спир-
тово-уксусной смеси (3 : 1). Материал выдержива-
ли в фиксаторе 1-2 сут, затем переводили в 70%-й
спирт на хранение. В качестве красителя исполь-
зовали ацетогематоксилин. При проведении ра-
боты было проанализировано 9644 делящихся
микроспороцитов, посчитано число мейоцитов на
разных стадиях мейоза, отмечены типы наруше-
ний и их частота.

Для определения жизнеспособности пыльцу
проращивали in vitro на 15%-м растворе сахарозы
при температуре 26°С. Через 5-7 дней после зало-
жения пыльцы на проращивание учитывали
число проросших пыльцевых зерен (%), а также
измеряли длину пыльцевых трубок (мкм). Опре-
деляли также размеры пыльцевых зерен.

Исследования проводили с помощью микро-
скопа МБИ-6, фазы мейоза фотографировали на
пленку "Микрат". Кроме того, часть препаратов
анализировали под микроскопом Axioskop 20
(Карл Цейс, Германия) с видиокамерой и выхо-
дом на монитор "SONY Multiscan G200". Стати-
стическую обработку данных проводили по об-
щепринятым методикам [20].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

У пихты сибирской мейоз начинается и закан-
чивается весной [28]. В горных лесах Восточного
Саяна мейоз у пихты проходит в первой декаде
мая (табл. 2), приблизительно в те же сроки, что

и в пихтачах Салаирского кряжа [15]. Сумма эф-
фективных температур на начало мейоза состав-
ляла tэф>5 = 40.8-47.8 град-дней.

Как и у других хвойных, у пихты профаза пер-
вого деления является наиболее длительной ста-
дией, она может продолжаться около 5 сут.
Остальные стадии мейоза (от метафазы I до ста-
дии тетрад) проходят достаточно быстро: в тече-
ние 1-2 суток. В микроспороцитах усыхающих
деревьев мейотические деления от стадии мета-
фазы I до стадии тетрад, наблюдались несколько
дольше, в течение 3-4 сут. После распада тетрад
микроспор до первых проталлиальных делений у
хвойных наблюдается период покоя [8], который
у пихты длится около 6 дней.

В целом мейоз у пихты сибирской проходит по
классическому типу (рис. 1). Диаметр микроспо-
роцитов, как правило, в 1.2-2.0 раз больше, чем у
окружающих клеток тапетума и в среднем со-
ставляет 55.8 ± 1.17 мкм (у клеток тапетума -
33.9 ± 1.08 мкм). На стадии профазы первого де-
ления в мейоцитах пихты сибирской насчитыва-
ется 1-5 ядрышек, одно из которых крупнее и
лучше прокрашивается. Исследования показали,
что ядрышки в мейоцитах пихты сибирской исче-
зают к концу диплотены, хотя ранее считалось,
что они сохраняются до конца следующей стадии -
диакенеза [15].

На стадии метафазы первого деления (М I) у
пихты сибирской, как и у других хвойных, видны
12 бивалентов (рис. 1, д), морфология которых
определяется расположением и числом хиазм.
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Рис. 1. Мейотическое деление и формирование пыльцевого зерна у пихты сибирской в среднегорье Восточного Саяна:
а - лептотена, б - пахитена, в - диплотена, г - диакинез, д - метафаза I, е - анафаза I, ж - телофаза I, з - профаза II,
и - метафаза II, к - анафаза II, л - тетрада микроспор, м - микроспора (10 × 100).

У пихты сибирской насчитывается до 3 хиазм на
бивалент (в среднем 2.1 ± 0.21). По литературным
данным [32], у А. cephalonica и A. nordmanniana ча-
стота хиазм составляет в среднем 2.4 на бивалент.

Результаты исследований показали, что мейоз
у пихты сибирской имеет ряд особенностей.
Прежде всего особенностью мейоза пихты, как и
других хвойных видов, является его асинхрон-
ность. В пределах одного микроспорангия можно
наблюдать различные стадии первого и второго
делений (профазу первого деления и телофазу
второго деления). Асинхронность мейоза наблю-
дается у многих видов хвойных [8, 9, 13, 14, 19, 23],

что может отражать неравные температурные и
иные условия развития в разных спорангиях, а
также различия в питании микростробилов [15].

Еще одной особенностью мейоза пихты сибир-
ской является быстрое прохождение телофаз
первого и второго делений, каждую из которых
удалось наблюдать лишь у 0.05% исследованных
микроспороцитов. Третьей особенностью пихты
сибирской и, возможно, всего рода Abies, является
четко идентифицируемая профаза второго деле-
ния. У других видов хвойных она короткая и
быстро наступает метафаза II [3, 8, 13].
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Рис. 2. Аномалии первого деления мейоза у пихты сибирской в среднегорье Восточного Саяна:
а - поливалентные ассоциации в метафазе I, б - фрагментация хромосом, предположительно в метафазе I, в - выброс
хромосом в метафазе I, г - выброс хромосом в анафазе I, д - хаотическое расхождение в анафазе I, e - отстающие хро-
мосомы в анафазе I (10 × 100).

В большинстве изученных клеток мейоз про-
ходил регулярно с правильным расхождением
хромосом к противоположным полюсам. На раз-
ных стадиях мейоза были обнаружены и наруше-
ния (рис. 2, 3). Общее число клеток с нарушения-
ми у деревьев пихты сибирской, растущих в долине
р. Лалетина, составляло 3.0-4.3%, увеличиваясь в
стрессовых условиях (в верховьях р. Калтат) до

4.5-6.6 у типичных деревьев и 6.4-12.5% у усыха-
ющих деревьев. При этом спектр аномалий у усы-
хающих деревьев был значительно шире.

В первом делении мейоза у деревьев, растущих
в долине р. Лалетина, наблюдались в основном
нарушения общего типа, характерные для боль-
шинства исследованных деревьев. К ним относят-
ся: униваленты на стадии диакинеза, выброс хро-
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Рис. 3. Аномалии второго деления мейоза у пихты сибирской в среднегорье Восточного Саяна:
а - линейная ориентация веретен в метафазе II, б- линейная ориентация веретен в анафазе II, в - множественные на-
рушения в анафазе II, г - хаотическое расхождение в анафазе II, д, е - выбросы в анафазе II, ж - фрагментация хро-
мосом, предположительно в анафазе II, з - трехполюсная анафаза II, и - слипание (нерасхождение) групп хромосом в
анафазе II при линейной ориентации веретен, к - линейная триада, л - пентада, м - линейная тетрада (10 × 100).

мосом в метафазе, хаотическое расхождение и
отстающие хромосомы в анафазе, выброс хромо-
сом и их фрагментов в телофазе. У одного из ис-
следованных деревьев (№ 6ст) наблюдали специ-
фические типы нарушений: слипание отдельных

хромосом или их крупных групп, что приводит к
образованию поливалентных ассоциаций в мета-
фазе первого деления (рис. 2, а). У этого дерева
также была отмечена деспирализация и хаотиче-
ское расхождение групп хромосом к полюсам в
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Таблица 3. Размеры и жизнеспособность пыльцы пихты сибирской

Место
произрастания

Размеры тела пыльцевого зерна, мкм

длина высота

Число проросших
пыльцевых зерен, %

Длина пыльцевых
трубок, мкм

2002 г.

Долина р. Лалетина
53 ± 1.1
72 ± 3.1

77 ± 1.2
81 ± 1.1

51.7
77.4

42.6 ± 4.73
110.1 ± 3.62

2003 г.

То же

Верховья р. Калтат

64 ± 1.5
81 ± 2.2

64 ± 2.3
68 ± 1.8

64 ± 1.9
82 ± 2.7

67 ± 1.5
68 ± 2.3

57.1
92.3

40.3
93.6

42.6 ± 8.30
85.2 ± 1.70

16.2 ± 1.80
36.3 ± 3.20

Примечание. В числителе - минимальное значение признаков, в знаменателе - максимальное.

анафазе (рис. 2, д). Мы полагаем, что нарушения
в мейозе у дерева обусловлены генетически, од-
нако этот вопрос требует дальнейшего изучения.
У деревьев, растущих в долине р. Калтат, в ана-
фазе наблюдали мосты и отстающие хромосомы
(рис. 2, е). У усыхающих деревьев, кроме этого,
было отмечено хаотическое расхождение в ана-
фазе и выброс хромосом за пределы метафазной
пластинки (рис. 2, в-д).

Во втором делении мейоза у деревьев, расту-
щих в долине р. Лалетина, среди общих наруше-
ний наблюдали выброс хромосом в метафазе и
образование трехполюсных веретен в анафазе.
Специфический тип аномалий - фрагментация и
слипание хромосом - был обнаружен у дерева
№ 22ст (рис. 3, ж, и). У деревьев №№ 6ст и 22ст от-
мечали также значительное число микроспоро-
цитов с линейной ориентацией веретен деления в
анафазе второго деления и на стадии тетрад. Та-
кая аномалия может привести к слиянию групп
хромосом и формированию триад микроспор
(рис. 3, к).

У деревьев, растущих в верховьях р. Калтат,
в анафазе второго деления наблюдали мосты
(рис. 3, в). У усыхающих деревьев обнаружены
специфические типы нарушений мейоза такие,
как деспирализованные хромосомы в метафазе и
линейная ориентация веретен в метафазе второго
деления (рис. 3, а), а также образование пятипо-
люсных веретен и хаотическое расхождение хро-
мосом (рис. 3, г).

У всех исследованных деревьев пихты на раз-
ных стадиях мейоза наблюдали полиплоидные
микроспороциты. Наличие полиплоидных кле-
ток на разных стадиях, возможно, обусловлено
явлениями соматической редукции хромосом, их
неразъединением, элиминацией или удвоением,
асинхронным делением центромеры и другими
факторами [4]. Миксоплоидия (присутствие кле-
ток разного уровня плоидности) у лесных древес-

ных видов рассматривается как один из механиз-
мов адаптации к экстремальным условиям среды
[2, 12].

При микроспорогенезе практически у всех ис-
следованных деревьев пихты наряду с нормаль-
ными тетрадами наблюдались триады и пентады
микроспор, а также тетрады и триады, имеющие
линейную ориентацию веретен деления (рис. 3,
к-м). У усыхающих деревьев были отмечены так-
же гексады микроспор, однако частота встречае-
мости подобной аномалии крайне низкая и со-
ставляет 0.6 и 0.7% у разных деревьев.

Мейотические аномалии вызываются, с одной
стороны, воздействием неблагоприятных клима-
тических факторов, с другой - генетическими
причинами. Известно, что большинство стадий
мейоза у хвойных очень чувствительны к сниже-
нию температуры и другим неблагоприятным
факторам среды [8, 10, 11, 18, 23-30]. Аномалии
могут быть обусловлены мутациями, поскольку
весь процесс мейоза находится под генетическим
контролем или гибридизацией [5, 6, 21, 22].

Аномалии в поведении хромосом в мейозе, как
правило, элиминируются еще до стадии тетрад и
практически не влияют на качество образующих-
ся пыльцевых зерен. Однако, некоторые наруше-
ния (например, агглютинация хроматина) могут
отражаться в неоднородности пыльцы по разме-
ру и форме пыльцевых зерен и вызвать снижение
жизнеспособности формирующейся пыльцы [16].
И действительно, исследования показали наличие
наряду с нормальными пыльцевыми зернами ги-
гантских и мелких, с аномальным числом воздуш-
ных мешков.

Изучение параметров пыльцы изученных де-
ревьев показало, что размеры пыльцевых зерен у
деревьев, растущих в разных условиях, достовер-
но не различаются (табл. 3). Пыльца деревьев,
растущих в долине р. Лалетина, как правило, об-
ладает высокой жизнеспособностью. У деревьев,
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Рис. 4. Регрессия между жизнеспособностью пыльцы
и числом аномальных мейоцитов в мейозе у пихты
(у = -0.2584x + 75.461).

растущих в верховьях р. Калтат, прорастание
пыльцы также было довольно высоким, однако
длина пыльцевых трубок достоверно не превы-
шала диаметра пыльцевого зерна, что позволяет
классифицировать ее как нежизнеспособную [1].

Проведенный регрессионный анализ показал
наличие отрицательной связи между прорастани-
ем пыльцы и количеством аномалий в мейозе (ко-
эффициент корреляции 0.6). График и уравнение
регрессии представлены на рис. 4.

Заключение. Цитологическое изучение пыль-
цы пихты сибирской выявило, что в целом мейоз
проходит по классическому типу. Отмечены осо-
бенности мейоза у данного вида (асинхронность
развития в пределах одного микроспорангия и
микроспороцита, различную продолжительность
фаз мейоза, нарушение расхождения хромосом).
Большая продолжительность и повышенное чис-
ло аномалий мейоза у деревьев, растущих в верхо-
вьях р. Калтат, вероятно, обусловлены их реакци-
ей на стрессовые условия. Некоторые аномалии
мейоза могут приводить к снижению жизнеспо-
собности пыльцы данного вида.

Авторы благодарят акад. Е.А. Ваганова за
предоставленную возможность работать с микро-
скопом Axioskop 20 и инженера лаборатории
дендрохронологии П.П. Силкина за помощь в ра-
боте с этим микроскопом.
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Meiosis at Microsporogenesis and Pollen Viability
in Siberian Fir (Abies sibirica Ledeb.) in the Middle Eastern Sayan Mountains

E. V. Bazhina, O. V. Kvitko, E. N. Muratova

Meiosis at microsporogenesis and pollen viability of Siberian fir (Abies sibirica Ledeb.) in the Middle Eastern
Sayan Mountains (the territory of the National Park Stolby) was studied. The specific features of the A. sibirica
meiosis were revealed. The irregularities were found at the different stages of meiosis. Common and specific
types of the irregularities were observed in all the trees investigated. Some meiotic irregularities were suggested
to cause the pollen sterility. Microsporogenesis in Siberian fir was studied in detail for the first time.
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