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Высокая экологическая пластичность и полиморфизм
сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) обусловили возник-
новение большого числа форм, рас и разновидностей в пре-
делах видового ареала. В гидроморфных экосистемах
популяции сосны представлены болотными формами, адапти-
рованными к пессимальным режимам основных средообразую-
щих факторов - температурного, гидрологического, эдафичес-
кого [1, 7, 20]. Существенную роль в формировании болот-
ных популяций сосны играет фенологическая изоляция по
срокам пыления от суходольных насаждений [4]. Данные об
особенностях развития мужских генеративных структур со-
сны обыкновенной в гидроморфных местопроизрастаниях
немногочисленны [16,18, 19].

В настоящем сообщении представлены материалы срав-
нительного изучения морфологических особенностей муж-
ских генеративных структур в болотных и суходольных по-
пуляциях сосны обыкновенной Западной Сибири. Линейные
размеры микростробилов рассматриваются в связи с их ок-
раской, а также условиями произрастания древостоев. Био-
метрические параметры пыльцевых зерен оцениваются с
учетом экотопических различий, а также отдельно для крас-
но- и желтопыльниковой форм.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ

В 1991-1998 г. проводились маршрутные исследования
структуры популяций сосны обыкновенной по окраске мик-
ростробилов. Дифференциация на желто- и краснопыльни-
ковую формы (с различной интенсивностью окраски) осуще-
ствлялась по наличию или отсутствию в них антоцианов, со-
гласно рекомендациям Г.М. Козубова [8]. Объем выборки
составил приблизительно 2500 деревьев на олиготрофных
болотах, 900 - на евтрофных и 1200 - на суходолах.

Объекты исследования общей площадью 40 тыс. га рас-
положены в южной тайге Западной Сибири на территории
Бакчарского, Шегарского и Тимирязевского лесхозов Том-
ской обл. Изученные насаждения представляют собой бо-
лотные сосняки различных типов водно-минерального пита-
ния и сосняки суходольного ряда. Группа олиготрофных бо-
лот включает в себя неосушенные сосняки кустарничково-
сфагнового типа, с участием пушициевых, осоковых, чер-
ничных, брусничных и лишайниковых ассоциаций. Евтроф-
ные болота характеризуются формациями неосушенных и
осушенных (1961-1971 гг.) сосняков. Типологическая струк-
тура неосушенных насаждений евтрофного ряда представле-
на осоково-гипновыми, осоково-вейниковыми, осоково-ла-
базниковыми ассоциациями и их пространственными вариа-
циями. На осушенных площадях болот эти группировки в
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процессе сукцессии постепенно уступали место другим сооб-
ществам и в настоящее время представлены сосняками кра-
пивными, крапивно-кипрейными, мелкотравяно-зелено-
мошными и некоторыми другими. Формация сосняков на су-
ходолах представлена лишайниковым и зеленомошным
типами, включающими фрагменты брусничных, черничных
и разнотравных ассоциаций.

Отбор микростробилов для камерального изучения про-
водился в 1998 г. в трех экотопах: на олиготрофном Киргиз-
ном болоте атмосферного типа водно-минерального пита-
ния, евтрофном Жуковском болоте грунтово-напорного ти-
па водно-минерального питания и на прилегающих к ним
супесчаных суходолах (табл. 1). Древостой на суходоле так-
сировались вдоль опушек старых вырубок и включали в себя
преимущественно световые формы деревьев. Образцы соби-
рались с южной экспозиции в нижней трети крон, характери-
зовавшейся в подавляющем большинстве случаев доминиро-
ванием мужского типа сексуализации. Высота отбора варьи-
ровала у отдельных деревьев от 3 до 7 м.

Всего в трех изученных экотопах до раскрытия пыльце-
вых камер было собрано 300 микростробилов среднего раз-
мера (по одному со 100 деревьев в каждой популяции). В ка-
честве фиксатора использовалась спиртово-уксусная смесь
(3 : 1), в которой хранился собранный материал. В лабора-
торных условиях измерялись длина и диаметр микростроои-
лов и подсчитывалось число микроспорофиллов в них. Для
измерения параметров в болотных популяциях формирова-
лась общая выборка микростробилов без дифференциации
их по окраске. В суходольной популяции микростробилы
разделялись на две группы. Первая была сформирована без
учета окраски микростробилов. Вторая включала две вы-
борки: микростробилы с красной и желтой окраской.

Оценка биометрических параметров пыльцевых зерен
проводилась с использованием стандартной методики
М.Х. Моносзон-Смолиной [12]. Для каждого происхождения
у 100 пыльцевых зерен рассматривались их общая длина,
длина и высота тела, длина и высота воздушного мешка.
Изучение изменчивости признаков проводилось согласно
методическим разработкам С.А. Мамаева [11]. Полученные
данные обрабатывались с использованием общепринятых
статистических методов [5].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
У сосны обыкновенной описаны две формы по окраске

микростробилов - Pinus sylvestris L.: f. (var.) sulfuranthera Ko-
zubow (желтопыльниковая) и Pinus sylvestris L.: f. (var.) eryth-
ranthera Sanio (краснопыльниковая). Форма сосны с красно-
окрашенными микростробилами широко распространена по
всему ареалу наряду с желтопыльниковой формой, но про-
цент ее участия в популяциях из различных природных зон
неодинаков [17]. Установлено, что доля краснопыльниковых
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Таблица 1. Таксационные показатели древостоев

Условия
местопроиз-

растания

Тип почвы
и глубина
торфяной
залежи, м I

I
Р.
S3

Характеристика основной породы -
сосны обыкновенной

высота, м

х ± lim

диаметр, см возраст, лет

X ± S-, lim X ± S= lim

ев

I
I
1

Олиготрофное
Киргизное
болото
Евтрофное
Жуковское
болото

Суходол

Торфяная
верховая (4.5)

Торфяная
низинная (8.5)

Песчаная
олиготрофная

10С

9С1Б

10С

2020

796

498

0.90

0.56

0.84

101

127

196

7.1 ±0.41

14.210.92

16.1 + 1.36

4-9

11-16

13-18

11.6 ±1.05

16.7 ±1.50

26.4 ±2.13

8-14

12-26

22-34

75±8

38 ±4

55 ±4

60-140

26-58

48-94

Va

П

Ш

Примечание, х ± sx - среднее значение и его ошибка; lim - пределы.

форм в сосновых древостоях возрастает с ухудшением эко-
логических условий и достигает максимума на пределе рас-
пространения стланиковых форм сосны, составляя 60-65%.
При этом отмечено, что обилие цветения у краснопыльнико-
вых форм в предгорьях Хибин значительно выше, чем у жел-
топыльниковых [9]. С нарастанием континентальное™ кли-
мата процент участия краснопыльниковой формы также
возрастает: в Южном Забайкалье доля краснопыльниковых
деревьев составляет приблизительно 60%, а на севере Ир-
кутской обл. встречаются сосновые древостой, состоящие
исключительно из особей с красной окраской микростроби-
лов [24]. Увеличение числа краснопыльниковых деревьев
отмечено также в болотных популяциях сосны Тверской
обл., где число деревьев с красноокрашенными микростро-
билами составляет 23-28%, тогда как в суходольных популя-
циях их доля не превышает 4% [15]. Вместе с тем в суходоль-
ных сосняках Зауралья доля краснопыльниковой формы вы-
ше, чем в болотных насаждениях [16].

С краснопыльниковой формой связываются некоторые
селекционные и лесоводственные признаки - строение апо-
физов, форма кроны, низкая масса семян [4, 10]. Показано,
что краснопыльниковые формы слабоустойчивы к условиям
промышленного загрязнения [2, 3]. Биологической особен-
ностью краснопыльниковой формы сосны является наличие
антоцианов в микростробилах. Установлено, что формы,
синтезирующие эти пигменты, более устойчивы к низким
температурам [8]. Микростробилы краснопыльниковых де-
ревьев поглощают большее количество зеленых лучей сол-
нечного спектра и нагреваются на 1-2°С выше. Поэтому
процесс пыления у краснопыльниковой формы сосны начи-
нается раньше, а оптимальная температура прорастания ее
пыльцы ниже, чем у желтопыльниковой [13].

В изученных нами болотных и суходольных популяциях
сосны обыкновенной преобладают желтопыльниковые осо-
би (рис. 1). Наибольшее участие краснопыльниковой формы
свойственно популяциям сосны на олиготрофных болотах.
Несколько меньше оно на осушенных евтрофных болотах и
минимально на суходолах. Если различия между болотными
и суходольными популяциями по этому показателю досто-
верны, то между насаждениями сосны на олиготрофных и
евтрофных болотах они в большинстве случаев не достига-
ют статистически достоверного уровня. Выявленные разли-
чия по встречаемости краснопыльниковой формы в болот-
ных и суходольных насаждениях сосны определяются, веро-
ятно, особенностями температурного режима почвы. Так,
ежесуточные различия в температуре почвы между болота-

ми и суходолами в течение четырех сезонов пыления сосны
в Зауралье составили 8-15°С [16].

В некоторых изученных популяциях доля краснопыльни-
ковых особей заметно увеличивается по сравнению со сред-
ним для данного экотопа уровнем (рис. 1). Максимальное
участие краснопыльниковой формы отмечено в популяциях
олиготрофного Бакчаро-Иксинского и евтрофного Сухо-
вского болот. Расположены они в наиболее северном из ис-
следованных Бакчарском районе и являются частью единого
Васюганского лесоболотного комплекса. Сезонная сумма
температур выше +5°С в Бакчарском р-не и составляет в
среднем 1950-1953°С, а в Томском р-не, где расположена ос-
новная группа исследованных популяций, - 2018°С и выше
[6]. На суходолах максимальное участие краснопыльнико-
вой формы отмечается в пирогенно травмированных насаж-
дениях (суходольная популяция вокруг Цыганова болота).
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Рис. 1. Структура популяций сосны обыкновенной по
окраске микростробилов: 1-4 — популяции олигот-
рофных болот (7 - Бакчаро-Иксинское, 2 - Круглое,
3 - Киргизное, 4 - Цыганово); 5-7 - популяции осу-
шенных евтрофных болот (5 - Таган, 6 - Клюквен-
ное, 7 - Большое Жуковское); 8 - популяция неосу-
шенного евтрофного Суховского болота; 9-12 - по-
пуляции суходолов (9 - вокруг Клюквенного болота,
10 - вокруг болота Таган, 11 - вокруг Киргизного бо-
лота, 12 - вокруг Цыганова болота), а - желтопыль-
никовая форма; б - краснопыльниковая форма.
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Рис. 2. Линейные размеры микростробилов и число
микроспорофиллов в одном микростробиле у сосны
обыкновенной: 1 - популяция олиготрофного Кир-
гизного болота; 2 - популяция осушенного евтрофно-
го Большого Жуковского болота; 3 — популяция сухо-
дола вокруг Киргизного болота; 4 - краснопыльнико-
вая форма (суходол); 5 - желтопыльниковая форма
(суходол), а - длина микростробилов; б- диаметр ми-
кростробилов; в - число микроспорофиллов.

В исследованных популяциях сосны выявлены сущест-
венные различия по длине и диаметру микростробилов
(рис. 2). Минимальные значения этих параметров отмечены
у деревьев на олиготрофном Киргизном болоте, достоверно
выше они у растений в популяциях евтрофного Жуковского
болота и суходола. Максимальные значения линейных раз-
меров микростробилов свойственны особям с евтрофного
болота. Вместе с тем, различия по этим признакам между на-
саждениями евтрофного болота и суходола не достоверны.
При сравнении линейных размеров микростробилов у жел-
то- и краснопыльниковой форм сосны установлено, что у по-
следней они достоверно ниже.

Число микроспорофиллов, формирующихся в одном ми-
кростробиле, максимально у растений в популяции евтроф-
ного Жуковского болота и существенно отличается от двух
других насаждений, различия между которыми не достигают
достоверного уровня значимости (рис. 2). В микростробилах
деревьев краснопыльниковой формы образуется достоверно
меньшее число микроспорофиллов. Для болотных популя-
ций сосны на Урале также отмечено уменьшение количества
микростробилов на дереве и числа микроспорофиллов в ми-
кростробиле [10, 19, 21]. Вероятно, уменьшение размеров
микростробилов и числа микроспорофиллов в них на олиго-
трофных болотах по сравнению с суходолами, и особенно с
евтрофными болотами, связано с дефицитом элементов ми-
нерального питания.

Дифференциация изученных популяций сосны обыкно-
венной сопровождается не только изменением размеров и
окраски микростробилов, но также устойчивым смещением
фенофаз пыления. Так, в 1991-1998 гг. пыление суходоль-
ных насаждений сосны начиналось 2-6 июня, вылет пыльцы
у болотных форм происходил с опозданием на 4—5 дней.
Сходные данные получены для болотных и суходольных по-
пуляций Зауралья, где сдвиг фенофаз пыления составлял
3-11 дней [16]. Данная особенность определяется прежде
всего тем, что пыление у сосны наступает при накоплении
суммы эффективных температур свыше 200 град.-дней [22].
Достижение этого физиологического порога на болотах про-
исходит позднее. В целом болотные популяции сосны харак-
теризуются высокой степенью варьирования деревьев по
срокам прохождения отдельных этапов микроспорогенеза
[14]. Кроме того, в популяциях сосны обыкновенной, произ-

растающих на болоте, наблюдается протогиния - ускоренное
развитие женских стробилов по отношению к мужским [4,15].

Продукционно-физиологические и морфологические па-
раметры пыльцы сосны обыкновенной изучались в различ-
ных частях видового ареала [14, 22, 23, 25-29]. В целом для
вида изменчивость параметров пыльцы остается низкой как
на эндогенном, так и на внутрипопуляционном уровнях [11].
Данные по особенностям строения и размерам пыльцы в бо-
лотных популяциях сосны немногочисленны и охватывают
лишь европейскую часть ее ареала. При этом достоверных
различий в размерах пыльцы между болотными и суходоль-
ными популяциями сосны не было выявлено. Вместе с тем
отмечается более высокая жизнеспособность пыльцы у со-
сны на болоте по сравнению с суходолами [15].

Морфометрические параметры пыльцевых зерен в ис-
следованных болотных и суходольных популяциях рассмат-
ривались на стадии митотических делений в микроспорах за
несколько дней до начала пыления. Согласно полученным
данным, значения коэффициента вариации биометрических
параметров пыльцевого зерна болотных и суходольных
форм сосны соответствуют низкому и среднему уровням из-
менчивости (табл. 2). При этом болотные популяции сосны
отличаются достоверно более высокими значениями пара-
метров пыльцы по сравнению с суходольными. Различия
проявляются не только по длине и высоте тела пыльцевого
зерна, но и по размерам его воздушных мешков. Значения
размеров тела пыльцевого зерна у сосны на евтрофных бо-
лотах достоверно выше, чем на олиготрофных болотах, что
может быть связано с благоприятным трофическим режи-
мом первого типа местопроизрастаний. Различия по параме-
трам воздушного мешка в рассмотренных болотных экото-
пах не достоверны.

Выявленная тенденция к увеличению размеров пыльцы
на болотах по сравнению с суходолами согласуется с пред-
ставлением о том, что в Западной Сибири формирование бо-
лее крупных пыльцевых зерен связано с возрастанием влаж-
ности воздуха и почвы [14]. Можно также предположить, что
увеличение размеров пыльцы у сосны в гидроморфных услови-
ях является следствием оптимизации метаболизма в условиях
анаэробиозиса.

Проведенный сравнительный анализ биометрических
характеристик пыльцевых зерен, формирующихся в желто-
и красноокрашенных микростробилах Pinus sylvestris, не вы-
явил между ними статистически достоверных различий
(табл. 2). Сходные результаты были получены для отдель-
ных популяций сосны в Западной Сибири [14]. Вероятно, со-
держание антоцианов в микростробилах влияет лишь на сро-
ки и скорость прохождения микроспорогенеза, не оказывая
заметного влияния на размеры формирующихся пыльцевых
зерен.

Заключение. Особенностью мужской генеративной сфе-
ры сосны обыкновенной в низкотемпературных условиях
болотных экотопов является достоверно более высокое уча-
стие краснопыльниковой формы по сравнению с суходола-
ми. Уменьшение линейных размеров микростробилов и чис-
ла микроспорофиллов у сосны на олиготрофных болотах,
вероятно, обеспечивает ускоренное и "экономичное" разви-
тие мужских генеративных структур в условиях трофическо-
го лимитирования. У сосны на болотах по сравнению с дере-
вьями на суходоле отмечается увеличение размеров пыльце-
вых зерен.

Размеры микростробилов и число микроспорофиллов у
краснопыльниковой формы сосны достоверно ниже, чем у
желтопыльниковой. Вместе с тем данная особенность не
оказывает заметного влияния на размеры формирующихся
пыльцевых зерен. Очевидно, что формовая дифференциа-
ция сосны обыкновенной по окраске микростробилов, опти-
мизирующая процесс микроспорогенеза в условиях низких
температур, не распространяется на такие видоспецифич-
ные параметры, как размеры пыльцевых зерен.
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Таблица 2. Биометрическая характеристика пыльцевых зерен сосны обыкновенной

Общая длина

X ± 5 , ,
мкм

lim,
мкм

C.V.,
%

Длина тела

х ±s-x,
мкм

lim,
мкм

C.V.,
%

Длина воздушного
мешка

х ±sx,
мкм

lim,
мкм

СУ,
%

Высота тела

х ±si,
мкм

lim,
мкм

C.V.,
%

Высота воздушного
мешка

х ±sx,
мкм

lim,
мкм

СУ.,
%

Олиготрофное Киргизное болото

30.9 ± 0.27 22.1-36.3 8.9 17.110.27 13.2-26.4 15.9 13.610.18 13.2-26.4 13.7 15.210.25 13.2-22.1 16.1 13.3 + 0.20 9.9-22.1 15.9

Евтрофное Жуковское болото

31.710.17 26.4-36.3 5.5 18.0 + 0.20 13.2-22.1 11.3 13.710.19 9.9-16.5 14.3 14.210.21 9.9-19.8 15.0 13.810.17 6.6-19.8 13.2

Суходол

24.8+0.32 19.8-29.7 12.8 14.510.19 9.9-19.8 12.9 10.7+0.18 6.6-13.2 17.2 13.3 + 0.06 13.2-16.5 4.9 11.1+0.16 6.6-13.2 15.0

Желтопыльниковая форма (суходол)

24.710.23 22.1-29.7 11.5 14.610.15 9.9-19.8 12.6 10.710.12 6.6-13.2 14.7 12.810.10 9.9-16.5 10.1 11.610.13 3.2-19.9 14.2

Краснопыльниковая форма (суходол)

24.410.18 19.8-29.7 9.2 14.310.13 9.9-19.8 11.6 10.710.14 6.6-13.2 15.9 13.210.04 9.9-16.5 4.4 11.610.13 6.6-13.2 14.6

Примечание, х ± s- - среднее значение и его ошибка; lim - пределы; СУ. - коэффициент вариации.
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Morphology of Pollen in Scots Pine Trees Growing
in Bogs and Dry Valleys

T. S. Sedel'nikova, A. V. Pimenov, and S. P. Efremov

Morphological features of male generative structures in Pinus sylvestris L. populations growing on bogs and in
dry valleys in the southern taiga of Western Siberia were studied. The form differentiation of pine by color of
male cones is shown not to be dependent on the size of pollen grains. The reduction in the linear sizes of mi-
crostrobiles and the number of microsporophylls in pine trees in oligotrophic bogs is considered as an adapta-
tions, which provide the development of male generative structures in conditions of trophic limitation.
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