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В работе представлены результаты цитогенетического анализа  семенного потомства контрастных по росту деревь-

ев сосны обыкновенной в лесостепных борах Южной Сибири: карликовых, полукарликовых и высокорослых. Установ-

лена более высокая частота и более широкий спектр патологий митоза на стадиях мета-, ана- и телофазы у деревьев юж-

но-сибирских остепненных боров (особенно у карликов) по сравнению с сосной, произрастающей в Воронежской лесо-

степи. Отмечено существенное влияние генотипа материнского дерева, а также климатических условий на величину 

цитогенетической изменчивости проростков семян. Возникновение хромосомных перестроек (мостов, кольцевых хро-

мосом и др.), геномных нарушений (миксоплоидии, приводящей к изменению дозы генов в клетках с различным уров-

нем плоидности),  функциональных сбоев (появление остаточных ядрышек) свидетельствуют о повышении уровня гене-

тической и эпигенетической изменчивости семенного потомства сосны в неблагоприятных условиях произрастания, что 

может иметь адаптивное значение.  

Ключевые слова: сосна обыкновенная, граница ареала, низкорослость, патологии митоза, частота микроядер 

 

It is shown the results of cytogenetic analysis of seed progeny of Scots pine trees contrasting on growth in the forest-steppe 

zone of Southern Siberia (dwarf, semi-dwarf, high growth). A high frequency and spectrum of pathologies in the stages of mito-

sis (metaphase, anaphase, and telophase) of the pine trees in South Siberian forest compared with Scots pine forests in Voronezh 

was established. A significant effect of the parent tree genotype, as well as climatic conditions on the value of cytogenetic vari-

ability of seedlings was marked. The highest frequency of genomic and chromosomal mutations was observed in the years char-

acterized by the most adverse conditions of moisture during embryogenesis.  

Kay words: Scots pine, border area, dwarfism, mitosis pathology, micronuclei frequency 

 

ВВЕДЕНИЕ*
*
 

 

Cосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.) являет-

ся одним из основных видов - лесообразователей на 

территории России и имеет важное хозяйственное и 

природоохранное значение. Благодаря большой 

экологической пластичности она способна расти в 

разнообразных почвенно-климатических условиях. 

На южной границе ареала, в лесостепной зоне, ус-

ловия произрастания сосны варьируют от благо-

приятных до экстремальных. Вероятно, поэтому 

южные островные боры отличаются большим фор-

мовым разнообразием (Правдин, 1964; Ирошников, 

1978; Сунцов, 1984; Санников и др., 2002; Тихоно-

ва, 2003). Условия лесостепей Хакасии и Забайка-

лья на юге Сибири близки к пределу климатической 

нормы вида и отличаются довольно засушливым 

резко континентальным климатом. Остепненно-

разнотравные сосняки здесь приурочены, как пра-

вило, к теневым склонам, либо к неровностям рель-

ефа. 

Так как разнообразие растительного покрова в 

экстремальной среде является одним из ведущих 

факторов устойчивости экосистем, изучение фор-

мового разнообразия лесных насаждений в сухой 

лесостепи приобретает особую актуальность. В 

                                                 
*
 Работа выполнена при частичной финансовой поддерж-

ке грантов РФФИ №11-04-92226-Монг_а и  № 11-04-

98008-р_сибирь_а 

 

этой связи особый интерес представляют карлико-

вые формы сосны, встречающиеся только в крайне 

неблагоприятных, пограничных для вида условиях. 

В частности, достаточно перспективным в исследо-

вании механизмов адаптации и генетических про-

цессов, лежащих в основе приспособления древес-

ных к неблагоприятным условиям произрастания, 

является цитогенетический анализ, что показали 

результаты исследования последних десятилетий 

(Буторина, 1989; Муратова, 1991; Муратова, Се-

дельникова, 2004; Машкина и др., 2009). 

Целью данного исследования было проведение 

сравнительного анализа хромосомных нарушений 

семенного потомства различных по типу роста 

(карликовых, полукарликовых и типичных высоко-

рослых) деревьев сосны обыкновенной для выявле-

ния их цитогенетической реакции на засушливые 

условия произрастания в Хакасии и Забайкалье.   

 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

 

Исследовали популяции, произрастающие в 

контрастных почвенно-климатических условиях: в 

Ширинском бору (в Хакасии), в Нижнечикойском 

бору (в Забайкалье) и Усманском бору (в Воронеж-

ской области). Первые два сосновых массива растут 

в условиях резко континентального климата с хо-

лодной зимой и жарким засушливым летом на ма-

ломощных горных дерново-перегнойных и дерно-

во-подзолистых почвах. Для Ширинской степи ха-

рактерно большое число ветреных дней: около 30-
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40 дней в году скорость ветра в приземном слое 

достигает 15-32 м/с, что повышает испаряемость 

влаги с почв и транспирацию растений. Среднего-

довая температура воздуха по среднемноголетним 

данным -0,4
0
С; амплитуда средних месячных тем-

ператур воздуха летом 40-41
0
С, средняя сумма 

осадков за год – 320 мм с колебаниями в разные 

годы от 192 до 462 мм (Агроклиматические ресур-

сы …, 1974). Условия Усманского бора можно счи-

тать оптимальными для сосны обыкновенной. Кли-

мат умеренно континентальный. Среднегодовая 

температура воздуха составляет 6,5
0
С; средняя 

сумма осадков за год – 578 мм с колебаниями в 

разные годы от 435 до 867 мм (Лавров и др., 1989).  

В Ширинском бору деревья в возрасте 80-     

130 лет имеют высоту 12-17 м, классы бонитета IV-

Vа и ниже. В Нижнечикойском бору возраст де-

ревьев составляет 44-115 лет, высота 11-15 м, клас-

сы бонитета  IV-V. В Усманском бору, при среднем 

возрасте насаждений 80 лет, деревья достигают 

высоты 20-30 м, классы бонитета I - II (Вересин, 

1971). По данным цитогенетического анализа, уча-

сток Усманского бора (с. Ступино), расположенный 

в границах Воронежского государственного био-

сферного заповедника (ВБГЗ), рассматривается как 

эталон экологически безопасной территории (Буто-

рина и др., 2007) и может быть использован в каче-

стве контроля.  

Материалом для исследования послужило се-

менное потомство сосны обыкновенной от свобод-

ного опыления различающихся по росту групп де-

ревьев: карликовых (4 дерева, Ширинский бор), 

полукарликовых (11 деревьев, Нижнечикойский 

бор) и высокорослых (3 дерева из Ширинского бо-

ра, 8 – из Нижнечикойского бора и 10 – из Усман-

ского бора). Материал для исследования собирали в 

течение 1978-1986, 2006-2010 гг.  

Возраст карликовых деревьев из Ширинского 

бора составил для  к1 -37 лет, к2 -90 лет, к3 -202 

года и к4 –168 лет, возраст полукарликовых сосен 

из Нижнечикойского бора – 115-135 лет. Рядом с 

карликами и полукарликами соседствуют отдель-

ные нормально рослые сосны. Возраст взятых для 

сравнения высокорослых деревьев колеблется от 44 

до 115 лет. Все карлики значительно уступают в 

росте одновозрастным типичным соснам (менее ½ 

от популяционного среднего одного класса возрас-

та), характеризуются меньшими приростами побе-

гов, более короткой хвоей, большей изменчивостью 

по протяженности и форме кроны. Полукарликовые 

деревья отстают в росте от типичных деревьев на 

20-40 %. Деревья относили к той или иной группе 

согласно классификации А.В. Сунцова (1984).  

Для цитогенетического анализа использовали 

меристематические ткани кончиков корешков про-

росших семян, достигших длины 0,5 – 1,5 см, кото-

рые фиксировали в утренние часы (с 8.00 до 9.00) в 

спиртово-уксусной смеси (3 части 96 %-ного этило-

вого спирта и одна часть ледяной уксусной кисло-

ты). Для накопления митозов и сокращения (для 

подсчета числа) хромосом перед фиксацией прово-

дили предварительную обработку кончиков кореш-

ков 1 % водным раствором колхицина в течение     

5-6 ч. (начиная с 8.00 утра). Давленые препараты, 

окрашенные ацетогематоксилином, изготавливали 

по методике Топильской и др. (1975) в нашей мо-

дификации. Просмотр микропрепаратов осуществ-

лялся на микроскопах МБИ-6 и Микмед-2 при уве-

личении 40×1,5×10. Для каждого образца (дерева) 

просматривали корешки от 10-ти проростков. По 

возможности, анализировали все делящиеся клетки 

(не менее 100 – 200) корневой меристемы с каждого 

препарата. Для подсчета числа хромосом анализи-

ровали не менее 30 метафазных пластинок. 

Микрофотосъемку проводили с использованием 

цифрового видеоокуляра DCM500 (USB 2.0; 

WEBBERS MYscope 500 M).  

Частоту и спектр (типы) патологий митоза 

(ПМ) учитывали в метафазе, анафазе и телофазе 

митоза клеток корневой меристемы. Частота пато-

логий митоза вычислялась как отношение числа 

клеток с патологиями в мета-, ана-, телофазе митоза 

к общему числу просмотренных делящихся клеток 

(на тех же стадиях), в %. Спектр патологических 

митозов представлен как процентное отношение 

каждого вида патологий к общему числу патологи-

ческих митозов. Учитывали наличие и частоту 

встречаемости клеток с микроядрами (в 600 – 800 

интерфазных клетках) поскольку этот показатель 

может отражать уровень нерепарированных повре-

ждений хромосом (Буторина, 2001; Захаров, 1995). 

Cтатиcтичecкая обработка полученных 

экcпeримeнтальных данных оcущecтвлялаcь c 

иcпользованиeм статистического пакета программ 

Stadia. Процедура группировки данных и их обра-

ботка изложены в работе А.П. Кулаичева (2006). 

Сравнение выборок по частоте нарушений митоза и 

частоте микроядер проводилось с использованием 

непараметрических критериев: Х–критерия рангов 

Ван–дер–Вардена, так как данные признаки не под-

чиняются нормальному распределению. Проверку 

нормальности распределения осуществляли с ис-

пользованием критерия χ
2
.   

 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

 

Лабораторная всхожесть семян из южно-

сибирских популяций сосны, определенная на 14-й 

день проращивания, существенно не различалась 

между группами карликовых и типичных по росту 

деревьев. Однако в целом она была значительно 

ниже (в 1,8 – 2 раза) по сравнению с деревьями из 

Усманского бора (табл. 1), что может быть связано 

с неблагоприятными условиями произрастания де-

ревьев в Ширинском бору. При этом, наиболее вы-

сокая вариабельность показателя наблюдалась у 

группы карликовых деревьев (пределы варьирова-

ния признака – 15,8 -  91,0 %, коэффициент вариа-

ции – 54,3 %).  

В Нижнечикойской популяции отмечена та же 

особенность. Более низкое качество семян, и даже 

полную стерильность карликовых деревьев из Бал-

газынского бора (в Туве) отмечал также А.В. Сун-

цов (1984). 
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Таблица 1 - Лабораторная всхожесть семян деревьев (%),  контрастных по росту, из различных мест произраста-

ния (годы сбора семян  2006, 2009 и 2010) 

Ширинский бор 

Показатели 
карлики 

высокорослые 

 деревья 

Усманский бор (высо-

корослые деревья) 

Лабораторная всхожесть, % 39,4 ± 4,20 47,9 ± 4,30 88,3 ± 2,90* 

Пределы варьирования признака, 

min – max 
15,8 -  91,0 20,0 – 82,9 50,8 – 95,9 

Коэффициент вариации 54,3 44,6 12,3 

*Примечание: различия между выборками деревьев из Ширинского и Усманского боров достоверны при  P < 0,001 

 

Наиболее высокая цитогенетическая изменчи-

вость отмечена в потомстве карликовых деревьев. В 

среднем, частота ПМ у них была в 2 раза выше        

(5,5 %) по сравнению с высокорослыми деревьями 

из Ширинского бора (2,8 %) и в 7 раз - по сравне-

нию с деревьями из Усманского бора (0,8 %). От-

мечено значительное варьирование частоты ПМ у 

деревьев из Ширинского бора: от 0 (нормальный 

митоз) до 18,7 % у семенного потомства карлико-

вых деревьев и от 0 до 11,2 % - у высокорослых. В 

потомстве высокорослых деревьев из Усманского 

бора пределы варьирования были наименьшими и 

составили от 0 до 2,8 %. 

В потомстве полукарликовых деревьев нижне-

чикойской популяции частота патологий митоза 

также была достаточно высокой и в среднем за раз-

ные годы составила 4,4±0,5 % (с варьированием от  

0 до 10,7 %), а у высокорослых – 2,9±0,9 (с варьи-

рованием от 0 до 10,3 %). В целом, частота ПМ в 

этой популяции также была достоверно выше, чем 

у деревьев Усманского бора (при Р< 0,001). Разли-

чия между потомством карликовых и полукарлико-

вых деревьев южно-сибирских популяций по этому 

показателю оказались несущественными. 

Частота патологий митоза в семенном потомст-

ве деревьев южно-сибирской популяции варьирует 

в зависимости от материнского дерева и погодных 

условий во время опыления и развития семян  

(табл. 2). Т. е. в пределах выборок деревьев наблю-

дается значительная межсемейная дифференциация 

между потомством разных деревьев, по-видимому, 

обусловленная генотипическими различиями мате-

ринских деревьев.  

Так, в группе карликовых сосен наиболее высо-

кий уровень ПМ отмечен у карлика к4 (с макси-

мальным значением 14,7 % в 2006 г. при внутрисе-

мейном варьировании от 9,4 до 18,7 %), что в 3 раза 

выше пределов нормальных значений уровня спон-

танного мутирования в средней полосе России – до 

5% (Буторина, 2000, 2007; Дорошев, 2004). У кар-

лика к1 частота ПМ в том же 2006 году была также 

достаточно высокой и составила 6,6 % при внутри-

семейном варьировании от 0,5 до 15,4 %. Интерес-

но, что у этих двух карликов нарушения в митозе 

отмечены для всех без исключения проанализиро-

ванных проростков за все годы исследований. У 

карлика к3, например, при средней за три года ис-

следования (2006, 2009 и 2010) частоте ПМ, равной 

3,9 %, нормальный митоз (здесь и далее –«частота 

ПМ не отличается от спонтанного уровня») наблю-

дался у 5-ти из 13 проростков (38,5 %), а у высоко-

рослого дерева х12 при сходной средней (за эти же 

три года) частоте ПМ (3,4 %), нормальный митоз 

отмечен у 8-ми из 16 проростков (50 %). При этом, 

сохранение отмеченных различий между потомст-

вом карликов по частоте ПМ не только в разные 

годы, но и в пределах одного года, по-видимому, 

свидетельствует о генотипических различиях мате-

ринских деревьев и их различной чувствительности 

к неблагоприятным условиям произрастания.  

В Нижнечикойской популяции наряду с повы-

шенной частотой встречаемости хромосомных пе-

рестроек в группе полукарликов встречаются от-

дельные деревья, семенное потомство которых от-

личается невысокой частотой хромосомных нару-

шений (два дерева) – 1,5 % (дер. №2) и 0,01 % (дер. 

№11), а также нормально рослые деревья с доста-

точно высоким числом ПМ (три дерева) – от 9,5 (у 

дер. №7) до 10,3 % (у дер. №8). 

Кроме того, частота ПМ в потомстве карлико-

вых, полукарликовых и высокорослых деревьев 

существенно варьирует по годам, в зависимости от 

погодных условий во время опыления и развития 

семян. Так, наблюдения за тремя полукарликовыми 

деревьями Нижнечикойского бора в течение 5 лет 

показали, что наиболее высокая частота проростков 

с геномными и хромосомными мутациями (до 70 % 

семян с 1 дерева) наблюдается в годы, наиболее 

неблагоприятные по условиям увлажнения (дли-

тельная засуха) в период эмбриогенеза (1978,    

1979 гг. с суммарным годовым количеством осад-

ков, соответственно, 210 и 168 мм) по сравнению с 

более благоприятными годами (1983 и 1985 гг., ко-

гда за год выпало 298 и 303 мм осадков). То же от-

мечено и для сосны в Ширинском бору. В то же 

время нельзя исключать, что повышенная частота 

ПМ в образцах  из Ширинского бора более раннего 

срока сбора (2006 гг.) может быть связана с накоп-

лением в них хромосомных нарушений в процессе 

хранения семян (до их проращивания в 2009 г.) в 

связи с накоплением мутагенных метаболитов.  

Всего было выявлено 12 типов патологий мито-

за (рис. 1): 

1 тип  - фрагментация хромосом в метафазе и 

анафазе митоза; 

2 тип - отставание хромосом в метакинезе; 

3 тип – отставание или забегание хромосом в 

анафазе; 

4 тип – обособление группы хромосом в мета-

фазе; 

5 тип - обособление группы хромосом в анафа-

зе, многополюсный митоз; 

6 тип – неравномерное распределение хромо-

сом в анафазе, асимметричный митоз; 
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7 тип – мосты в анафазе и телофазе; 

8 тип – агглютинация (склеивание) хромосом в 

метафазе и анафазе; 

9 тип – сложные (множественные) нарушения в 

анафазе и ана-телофазе: мосты + забегание хромо-

сом, фрагментация + забегание хромосом, мосты  + 

отставание хромосом, мосты + микроядра и др. 

10 тип – микроядра в телофазе, ана-телофазе; 

11 тип – остаточные ядрышки в метафазе; 

12 тип – кольцевые хромосомы. 

 
 

Таблица  2 - Частота встречаемости патологических митозов и микроядер в семенном потомстве деревьев сосны 

обыкновенной 

№ дерева 

Год  

сбора 

семян 

Патологии  

митоза,  % 

xSX ±  

Пределы 

варьирования 

min-max, % 

Микроядра, % 

xSX ±  

Пределы 

варьирования 

min – max, % 

карлики (Ширинский бор, Хакасия) 

2006 6,6 ± 1,11 1,8 – 15,4 1,3 ± 0,3 0,4 – 4,0 
к1 

2010 3,4 ± 0,82 0,5 – 12,7 1,8 ± 0,6 0,1 – 8,2 

Среднее за 2 года  4,6 ± 0,8 0,5 – 15,4 1,6 ± 0,4 0,1 – 8,2 

к2 2006 2,4 ± 0,2 1,7 – 3,3 0,8 ± 0,1 0,5 – 1,0 

2006 11,5 ± 0,63 8,7 – 13,7 0,5 ± 0,053 0,3 – 0,7 

2009 2,4 ± 0,44 0,0 – 4,0 0,04 ± 0,024 0,0 – 0,2 к3 

2010 0,7 ± 0,35 0,0 – 2,4 0,6 ± 0,1 0,2 – 1,8 

Среднее за 3 года  3,9 ± 0,7 0,0 – 13,7 0,4 ± 0,1 0,0 – 1,8 

2006 14,7 ± 0,8 9,4 – 18,7 2,1 ± 0,3 0,5 – 4,0 
К4 

2010 5,4 ± 0,64 1,4 – 11,4 0,5 ± 0,1 0,1 – 1,6 

Среднее за 2 года  8,3 ± 0,9 1,4 – 18,7 1,0 ± 0,2 0,1 – 4,0 

Среднее за весь 

 период наблюдений 
5,5 ± 0,7 0,0 – 18,7 1,0 ± 0,2 0,0 – 8,2 

высокорослые (Ширинский бор, Хакасия) 

2 2010 1,8 ± 0,2 0,9 – 3,4 0,4 ± 0,05 0,1 – 0,8 

2006 7,3 ± 0,63 1,4 – 11,2 1,5 ± 0,23 0,6 – 2,4 

2009 0,3 ± 0,14 0,0 – 2,0 0,1 ± 0,024 0,0 – 0,2 х12 

2010 3,7 ± 0,25 1,9 – 6,3 0,8 ± 0,15 0,1 – 1,6 

Среднее за 3 года  3,5 ± 0,4 0,0 – 11,2 0,7 ± 0,1 0,0 – 2,4 

2006 4,3 ± 1,13 0,0 – 10,8 1,3 ± 0,23 0,5 – 2,0 
25 

2010 1,4 ± 0,24 0,3 – 3,0 0,3 ± 0,054 0,1 – 0,8 

Среднее за 2 года  2,3 ± 0,4 0,0 – 10,8 0,6 ± 0,1 0,1 – 2,0 

Среднее за весь  

период наблюдений  
2.8 ± 0.4*** 0,0 – 11,2 0,6 ± 0,10* 0,0 – 2,4 

высокорослые (Усманский бор) 

2006 1,1 ± 0,3 0,0 – 2,5 0,01 ± 0,01 0,0 – 0,09 

2007 1,3 ± 0,2 0,0 – 2,8 0,001 ± 0,001 0,0 – 0,01 

2008 1,4 ± 0,2 0,4 – 2,7 0,001 ± 0,001 0,0 – 0,01 

2009 0,1 ± 0,1 0,0 – 0,9 0,0 0,0 

Среднее 

 для 10 деревьев 

2010 0,2 ± 0,04 0,1 – 1,5 0,004 ± 0,004 0,0 – 0,03 

Среднее за весь 

 Период наблюдений 
0,8 ± 0,1*** 0,0 – 2,8 0,003 ± 0,002 0,0 – 0,09 

Примечание: различия между 1 и 2 достоверны при Р< 0,05;  различия между 3,4 и 5 достоверны при Р< 0,001; различия 

с группой карликовых деревьев достоверны при: ** Р< 0,01, *** Р< 0,001 

 

Различия между изученными образцами выяв-

лены не только по частоте, но и по спектру нару-

шений митоза (рис. 2). Наиболее широкий спектр 

ПМ, включающий 11 типов, выявлен в потомстве 

карликовых деревьев, тогда как у типичных рослых 

деревьев из Ширинского бора встречалось всего 7 

типов, а у рослых их Усманского бора – 3 типа (т.е. 

набор ПМ был в 3,5 раза меньше, чем у карликов). 

Спектр ПМ у проростков семян сосны из Ширин-

ского бора был представлен как патологиями, свя-

занными с повреждением хромосом (фрагменты 

хромосом в метафазе и анафазе; мосты в анафазе и 

телофазе; отставание хромосом в метакинезе и ана-

фазе-телофазе; забегание хромосом в анафазе, 

большая часть из которых способна дать начало 

микроядрам), так и нарушениями веретена деления 

(обособление группы хромосом, многополюсный 

митоз). Еще один тип патологий - кольцевые хро-

мосомы, был обнаружен у проростков семян боль-

шинства деревьев Нижнечикойского бора (нормы и 

полукарликов): центрические, дицентрические, 

ацентрические, двойные и надетые кольца.  
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Рисунок 1 - Типы патологий митоза в корневой меристеме различных деревьев сосны обыкновенной из Ширин-

ского бора: 1 - 3 – нормальное прохождение митоза в клетках корневой меристемы сосны обыкновенной (1- ме-

тафаза, 2 – анафаза, 3 – телофаза); 4 - фрагментация хромосом в метафазе; 5 и 6 – отставание хромосом в метаки-

незе и обособление хромосом; 7 – обособление группы хромосом + частичная агглютинация хромосом в анафазе; 

8-13 – мосты в анафазе и ана-телофазе (одинарный - 8, двойной - 9, множественные - 10, мост + отставание хромо-

сом - 11, двойной мост+обособление группы хромосом – 12, мосты+микроядро - 13); 14 - фрагментация хромосом 

в анафазе; 15 - отставание+забегание+фрагментация хромосом в анафазе; 16 - микроядро в телофазе; 17 – оста-

точные ядрышки в метафазе; 18-19 – кольцевые хромосомы. Увел. 10
х
 х 40

х
 х 1,5

х
 

 

Подобные структурные мутации описаны у 

хвойных в природных популяциях (в частности, на 

границах ареала вида), в условиях антропогенного 

стресса (техногенное и радиоактивное загрязнение) 

(Муратова, Седельникова, 2004). Основными при-

чинами, вызвавшими данные нарушения в клетках 

проростков семян из Нижнечикойского бора, могут 

быть как неблагоприятные погодные условия в пе-

риод эмбриогенеза, так и повышенный радиоактив-

ный фон, отмеченный для Южного Забайкалья (Ни-

кифорова, 1969). Большей частью это короткожи-

вущие хромосомные аберрации, исчезающие в про-

цессе дальнейшего деления и дифференцировки 

клеток. Надетые кольца наблюдаются при сомати-

ческом кроссинговере. Образование дицентрика 

свидетельствует о наличии асимметричной транс-

локации в клетке. Перераспределение генетическо-

го материала между хромосомами может привести 

к дополнительному резерву изменчивости, увели-

чению диапазона нормы реакции организма. 

Обнаруженные нарушения также могут привес-

ти к неравномерному распределению хромосом 

между дочерними клетками, потере генетического 

материала, возникновению анеуплоидии и нараста-

нию гетерогенности клеточных популяций. Так, в 

потомстве карлика к4 наряду с типичными клетка-

ми, содержащими диплоидный набор хромосом 



О.С. Машкина, И.В. Тихонова и др.: Цитогенетические особенности семенного потомства карликовых сосен 

 

132 

(2n=2x=24), встречались клетки с гипоанеуплоид-

ным (2n- (1…8))=(23-16) набором хромосом, т.е. 

наблюдалась миксоплоидия соматической ткани 

(рис. 3). По мнению ряда исследователей, миксоп-

лоидия наблюдается при изменении, и особенно, 

при резком ухудшении условий произрастания: 

повышенной или пониженной температуре, засоле-

нии почвы, ранении растения, старении тканей и 

др. (Андрощук, 1978; Сапунов, 1980; Седельникова 

и др., 2010; Кунах, 2011). 

 

 
Рисунок 2 - Спектр патологий митоза в потомстве деревьев сосны обыкновенной контрастных по росту: высоко-

рослых (а) и карликов (б) из Ширинского бора и нормально рослых (в) из Усманского бора. Типы патологий ми-

тоза: 1 - фрагментация хромосом в метафазе и анафазе митоза; 2 - отставание хромосом в метакинезе; 3 – отста-

вание или забегание хромосом в анафазе; 4 – обособление группы хромосом в метафазе; 5 - обособление группы 

хромосом в анафазе, многополюсный митоз; 6 – неравномерное распределение хромосом в анафазе, асимметрич-

ный митоз; 7 – простые и сложные мосты в анафазе и телофазе; 8 – агглютинация (склеивание) хромосом в ме-

тафазе и анафазе; 9 – сложные (множественные) нарушения в анафазе и ана-телофазе; 10 – микроядра в телофазе, 

ана-телофазе; 11 – остаточные ядрышки в метафазе 

 

Анеуплоидные клетки появляются при наруше-

нии гомеостаза, наследственных дефектах системы 

репарации и гормонального баланса (Вахтин, 1980; 

Сапунов, 1980). В то же время, в нижнечикойской 

популяции было отмечено, что если в хромосомном 

наборе имелась дицентрическая хромосома, то чис-

ло хромосом уменьшалось до 23, если одновремен-

но в наборе имелось 2 дицентрика – оставалось 22 

хромосомы, а при одновременном присутствии ди- 

и трицентрической хромосом в наборе оставалась 

только 21 хромосома.  

Преобладающим типом аномалий в клетках 

проростков семян карликов и рослых деревьев, со-

бранных в Ширинском бору, являются простые и 

сложные мосты (7 тип), которые составили 41,5 – 

62,4 %. Их преобладание в общем спектре свиде-

тельствует о повышении уровня мутационного 

процесса (хромосомных перестроек) на анализи-

руемой территории. С другой стороны, присутствие 

мостов, по мнению некоторых авторов (Акопян, 

1967; Симаков, 1983), отражает возрастание репа-

рационных способностей объектов и возможную их 

адаптацию к стрессовому воздействию. В группе 

карликов существенную долю в общем спектре за-

нимает фрагментация хромосом в метафазе и ана-

фазе митоза (1 тип, 17,2 % против 4,1 % в группе 

высокорослых деревьев), что также свидетельству-

ет о произошедших структурных хромосомных 

аберрациях. Значительное количество приходится и 

на долю сложных (множественных) нарушений: 

мосты + забегание хромосом, фрагментация + забе-

гание хромосом, мосты  + отставание хромосом, 

мосты + микроядра и др. (9 тип, 8,4 % против 4,5 % 

у нормально рослых). Присутствие в анафазе оди-

ночных фрагментов свидетельствует о делециях 

хроматидного типа, парных – хромосомного. Мос-

ты с фрагментами образуются при асимметричных 

транслокациях (Муратова, Седельникова, 2004; Ка-

лашник, 2008).  

Среди ПМ в группе карликов отмечены и несо-

вместимые с жизнью нарушения митоза, отсутст-

вующие в потомстве высокорослых деревьев, - агг-

лютинация (склеивание) хромосом в метафазе и 

анафазе митоза (8 тип, 1,3 %). 

 

 
Рисунок 3 - Метафазные пластинки клеток корневой 

меристемы проростков в потомстве карлика №4 с: 1-3 

- диплоидным набором хромосом: 2n=2x=24 (модаль-

ное число хромосом) и 4-7 - гипоанеуплоидным набо-

ром хромосом: 2n-1=23 (4), 2n-3 = 21 (5), 2n-7 = 17 (6), 

2n-8 = 16 (7). Увеличение 10
х
 х 40

х
 х 1.5

х
 

 

В потомстве карлика №1 были выявлены про-

ростки с остаточными ядрышками в метафазе (рис. 

1). Присутствие остаточных ядрышек в метафазе 

митоза рассматривают как проявление эпигенети-

ческой изменчивости (Буторина, 2008), поскольку 

изменение генетического материала при этом не 

происходит, но наблюдаемый пуффинг конденси-
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рованных хромосом является проявлением актив-

ности генов рибосомальных цистронов, обычно 

ингибированных на этой стадии. Это приводит к 

синтезу дополнительных белков, обеспечивающих 

существование клетки в стрессовых условиях (Му-

ратова и др., 2009). Остаточные ядрышки описаны в 

клетках животных и растений при лучевом воздей-

ствии, вирусной инфекции, под влиянием химиче-

ских препаратов (Буторина, 2002; Муратова и др., 

2009; Седельникова, Пименов, 2007). Их появление 

рассматривают как механизм адаптации клеток к 

воздействию экстремальных факторов (Калаев и 

др., 2006; Муратова и др., 2009; Butorina et al., 

1997). Таким образом, в потомстве карликовых де-

ревьев отмечены специфические нарушения митоза 

(как совместимые, так и не совместимые с жизнью), 

отсутствующие в группе высокорослых деревьев.  

 

 
Рисунок 4 - Микроядра в клетках корневой меристе-

мы проростков семян сосны обыкновенной, произра-

стающей в Ширинской лесостепи (1- 4) и амитозопо-

добное деление (5 -7) в семенном потомстве карлико-

вых деревьев №3 и 4 Ширинского бора. Увеличение 

10
х
 х 40

х
 х 1.5

х
 

 

Спектр ПМ у проростков семян сосны из Ус-

манского бора представлен отставаниями хромосом 

в метакинезе (21,3 %) и анафазе (17,8 %) митоза, 

мостами в ана-телофазе (12,3 %). Преобладающим 

типом нарушений (48,6 %) является забегание хро-

мосом в анафазе, связанное с повреждением хромо-

сом в области кинетохора, либо с частичным нару-

шением нитей веретена деления. Такие патологии 

могли быть следствием спонтанного мутационного 

процесса в результате флуктуации погодных фак-

торов или действия вторичных метаболитов, обра-

зующихся в ходе нормальных метаболических про-

цессов в организме, которые в большинстве случаев 

исправляются репарационными системами клетки. 

Результаты микроядерного теста представлены 

в табл. 2 и на рис. 4. Микроядра отмечены в потом-

стве обеих групп деревьев из Ширинского бора, что 

свидетельствует о наличии нерепарированных по-

вреждений хромосомного материала и может при-

вести к цитогенетической нестабильности клеточ-

ных популяций (Ильинских и др., 1992). Однако 

частота их появления была различной. Наиболее 

высокая частота микроядер была выявлена у карли-

ков к4 (2,1 % при внутрисемейном варьировании от 

0,5 до 4 %) и №1 (1,6 % при внутрисемейном варь-

ировании 0,1-8,2 %). У этих же карликов отмечена 

и наиболее высокая частота ПМ за все исследуемые 

годы. Причем, микроядра присутствуют у всех без 

исключения проанализированных проростков. Бо-

лее того, у отдельных проростков этих же карликов 

количество микроядер доходило до 3-4 и выше на 

клетку, и было сходно с цитологическими картина-

ми апоптоза – как проявления генетической про-

граммы самоликвидации отдельных патологически 

измененных нежизнеспособных клеток. В среднем 

группы карликовых и высокорослых деревьев ста-

тистически не различались по частоте встречаемо-

сти интерфазных клеток с микроядрами, но сущест-

венно различались с группой высокорослых де-

ревьев из Усманского бора (соответственно – 1 %; 

0,6 % и 0,003 %, т.е. в 200 – 300 раз выше).  

 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

 

В результате проведенных исследований было 

установлено, что в семенном потомстве сосны 

обыкновенной, произрастающей в остепненных 

борах Сибири на южной границе ареала вида, про-

исходит существенное изменение цитогенетиче-

ских показателей: наблюдается увеличение частоты 

и спектра патологий митоза, расширение пределов 

варьирования частоты ПМ и присутствие микро-

ядер по сравнению с потомством сосны обыкно-

венной из средней полосы России в Воронежской 

лесостепи. Это может быть связано с действием 

комплекса неблагоприятных факторов среды на 

южной границе ареала вида, в том числе экстре-

мально высокими температурами, засухой и бедно-

стью каменистых почв. 

Полученные данные свидетельствуют о том, 

что все группы изученных деревьев, контрастные 

по росту (карлики, полукарлики и высокорослые), 

произрастающие в экстремальных условиях обита-

ния, нередко находятся в состоянии экологического 

стресса. В потомстве всех изученных деревьев юж-

но-сибирских популяций выявлено относительно 

высокое количество микроядер в клетках корневой 

меристемы, свидетельствующих о наличии нерепа-

рированных повреждений хромосом. Наиболее вы-

сокая цитогенетическая изменчивость была отме-

чена в потомстве карликовых деревьев. В то же 

время, группа карликовых деревьев неоднородна по 

изучаемым признакам. Наиболее высокий уровень 

и широкий спектр ПМ и, соответственно, интен-

сивность мутационного процесса в клеточных по-

пуляциях организма и степень повреждения гене-

тического материала отмечены в семенном потом-

стве двух карликов. У этих карликов нарушения в 

митозе обнаружены во всех без исключения про-

анализированных проростках за все годы исследо-

вания. Два других карлика  мало отличаются от 

высокорослых деревьев по частоте и спектру нару-

шений митоза, их потомство расщепляется по сте-

пени нарушенности протекания митозов (от нор-

мального до аномального). 
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Однако и среди высокорослых встречаются де-

ревья, семенное потомство которых характеризует-

ся достаточно высокой частотой ПМ. Это свиде-

тельствует о том, что частота и спектр ПМ в значи-

тельной степени зависят как от разнообразия усло-

вий произрастания деревьев в популяциях, так, по-

видимому, и от генотипических особенностей ма-

теринских деревьев, не всегда проявляющихся на 

морфологическом уровне разной ростовой активно-

стью. Возникновение различных хромосомных пе-

рестроек (простых и сложных мостов, кольцевых 

хромосом различного типа и др.), геномных нару-

шений (миксоплоидии, приводящей к изменению 

дозы генов в клетках с различным уровнем плоид-

ности),  функциональных сбоев (появление оста-

точных ядрышек) свидетельствуют о повышении 

уровня генетической и эпигенетической изменчи-

вости семенного потомства сосны в неблагоприят-

ных условиях произрастания, что может иметь 

адаптивное значение. 

Установлено, что частота патологий митоза 

(ПМ) варьирует в зависимости от погодных усло-

вий года во время опыления и развития семян. Наи-

более высокая частота проростков с геномными и 

хромосомными мутациями  наблюдается в наиболее 

неблагоприятные по условиям увлажнения годы, 

характеризующиеся длительной засухой в период 

эмбриогенеза. 
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