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Представлены результаты кариологического исследования периферийной изолированной популя-
ции сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.), произрастающей в Ширинской степи Хакасии. В се-
менном потомстве деревьев выявлены нарушения числа хромосом (миксоплоидия) и широкий
спектр хромосомных перестроек, включая уникальные множественные аберрации. Впервые на по-
пуляционном уровне диагностирована максимально высокая для данного вида встречаемость ге-
номных и хромосомных перестроек. Фактически все семенное потомство карышской популяции
сосны обыкновенной является мутантным, что свидетельствует о вероятных адаптивных изменени-
ях генотипов в условиях изоляции.
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Краевые, или маргинальные популяции видов
рода сосна (Pinus L.) занимают локальные терри-
тории на периферии ареалов и экологических
границах распространения, приуроченных к вы-
сотно-поясным и интразональным ландшафтам.
Существенное влияние на формирование генети-
ческой структуры маргинальных популяций со-
сен, обусловливающих различную степень их
изоляции относительно насаждений из основной
части ареалов, наряду с происхождением, оказы-
вают пространственные, орографические, фено-
логические, фитоценотические барьеры (Санни-
ков, Петрова, 2007; Седельникова, 2014).

Географическая и экологическая обособлен-
ность периферийных популяций сосен увеличи-
вает вероятность самоопыления деревьев и скре-
щивания между близкими генотипами, приводит
к ограничению потока генов через пыльцу и семе-
на (Милютин и др., 2013). Описаны генетические
эффекты, связанные с изоляцией популяций со-
сен. Так, в маргинальных популяциях сосны Пал-
ласа (Pinus pallasiana D. Don) в горах юга Крыма и
меловой формы сосны обыкновенной (Pinus syl-
vestris L. var. cretacea Kalenicz. ex Kom.) в степных
районах востока Украины обнаружен избыток го-
мозиготных генотипов (Korshikov et al., 2007). В
периферийных популяциях P. sylvestris, произрас-

тающих на юге Сибири, а также на болотах цен-
тральной части Марийской низменности, выяв-
лено большое количество уникальных и редких
аллелей (Тихонова, Семериков, 2010; Гладков,
Шейкина, 2019). Исследования, проведенные в
изолятах сосны веймутовой (Pinus strobus L.) в ре-
гионе Северное Онтарио в Канаде показали, что
они характеризуются существенно более низки-
ми параметрами аллельного и генотипического
разнообразия по сравнению с популяциями из
центральной части ареала (Chhatre, Rajora, 2014).
Генетическое своеобразие присуще также релик-
товым популяциям P. sylvestris из островных боров
Восточно-Европейской равнины и южной окра-
ины Уральской горной страны (Рябухина и др.,
2020).

Маргинальные популяции сосен имеют ряд
кариологических и цитогенетических особенно-
стей. Существенная изменчивость кариотипа по
морфометрическим параметрам хромосом обна-
ружена между изолированными популяциями сос-
ны черной (Pinus nigra Arn.), располагающимися на
периферии ареала, и другими группами популяций
этого вида в горных районах Болгарии, а также меж-
ду репродуктивно обособленными болотными и су-
ходольными популяциями P. sylvestris в Западной
Сибири (Муратова, Седельникова, 1993; Naydenov
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et al., 2003). В периферийных популяциях P. sylves-
tris, произрастающих на юго-западной оконечно-
сти ареала (горы Португалии), южной границе
произрастания и за ее пределами (сухие степи юга
Сибири и Нижнего Поволжья), а также в услови-
ях экологической изоляции (меловые субстраты
Среднерусской возвышенности) выявлены цито-
генетические аномалии (Сосна…, 1988; Седельни-
кова, 2003; Буторина, Мозгалина, 2004; Машкина
и др., 2012; Pavia, 2013; Седельникова, Пименов,
2021).

В отдельных работах, выполненных на объек-
тах равнинной и горной территории Западной
Сибири, прослежено совместное изолирующее
влияние природной обстановки и факторов, свя-
занных с хозяйственной деятельностью человека –
мелиорации, рубок, рекреационной нагрузки, се-
лекции – на генетическую структуру популяций
сосен и цитогенетические признаки слагающих
их деревьев (Пименов, Седельникова, 2006; Ores-
hkova et al., 2014, 2020). Дальнейшие исследования
влияния естественной и антропогенной изоляции
на лесные экосистемы с участием сосны представ-
ляется весьма актуальным, поскольку позволяют не
только прослеживать микроэволюционные и адап-
тивные тренды в популяциях, но и прогнозировать
риски снижения их биоразнообразия, изменения
генофонда семенного потомства.

Целью настоящей работы, выполненной в
контексте данной проблематики, является иссле-
дование числа хромосом, параметров кариотипа
и хромосомных перестроек в изолированной эко-
логически маргинальной популяции сосны обык-
новенной в Ширинской степи Хакасии. Новизна
проведенного исследования определяется уни-
кальностью островного популяционного изолята
P. sylvestris, произрастающего в экологически экс-
тремальных лесорастительных условиях.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследованная популяция сосны обыкновенной

расположена в Ширинском районе Республики Ха-
касия на остепненном склоне ступенчато-выпуклой
формы горного обрамления левобережного сектора
долины р. Карыш (54°24′33′′ с.ш. 89°59′11′′ в.д.), да-
лее – популяция “Карыш” (рис. 1). Насаждение
представляет собой сосняк низкотравно-мшистый
пятнисто-мертвопокровный V класса бонитета,
произрастающий на горном щебнисто-крупчатом
мелкоземе. Средние таксационные показатели де-
ревьев составляют: возраст – 109 лет, высота –
15.0 м, диаметр – 21.2 см. По своей структуре это
разновозрастное, преимущественно редкостой-
ное насаждение с примесью лиственницы сибир-
ской (Larix sibirica Ledeb.) и березы повислой (Bet-
ula pendula Roth). Преобладают световые формы
P. sylvestris с низкой кроной и сильно-сбежистой
формой ствола, с большей частотой, по сравне-

нию с крупными региональными популяциями, в
насаждении представлены карликовые и полу-
карликовые морфотипы сосны и деревья с “ведь-
миными метлами”.

Напочвенный покров развит слабо, домини-
руют мертвопокровные участки с мощным слоем
опавшей хвои и шишек. Подлесок редкий, пред-
ставлен Spiraea trilobata L., Spiraea chamaedryfolia L.,
Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex Blytt, Caragana
arborescens Lam., Caragana frutex (L.) C. Koch, Rosa
acicularis Lindl. Основу разреженного травянистого
яруса составляют ксерофитные и мезо-ксерофит-
ные виды: Iris ruthenica Ker-Gawl., Pulsatilla patens (L.)
Mill., Carex macroura Meinsh., Calamagrostis arundi-
nacea (L.) Roth, Calamagrostis epigeios (L.) Roth, Poa
stepposa (Kryl.) Roshev., Stipa capillata L., Helictotrichon
schellianum (Hack.) Kitag., Woodsia glabella R. Br.,
Woodsia ilvensis (L.) R. Br. В мохово-лишайниковом
ярусе господствует Aulacomnium turgidum (Wahlenb.)
Schwägr., в дерновинках которого встречаются Poly-
trichum gracile Sm., Polytrichum strictum Sm., Cladon-
ia deformis Hoffm., Cladonia fimbriata (L.) Fr.

В связи с хорошей инсоляцией для насажде-
ния характерно обильное и регулярное семено-
шение, а также наличие жизнеспособного подро-
ста, занимающего в основном расщелины скал и
пологие участки с выраженным гумусовым гори-
зонтом. Карышская популяция P. sylvestris – на-
саждение “островного” типа. Оно изолировано от
ближайшей крупной группировки сосны естествен-
ного происхождения дистанционно (на расстояние
около 30 км), фитоценотически (“буферными” дре-
востоями лиственницы и березы) и орографически
(сложно структурированными хребтово-долинны-
ми комплексами восточных отрогов Кузнецкого
Алатау, с перепадами высот до 200–250 м) (рис. 1).
Сочетание указанных факторов, блокирующих
перенос пыльцы и семенного материала, опреде-
ляет репродуктивную изоляцию популяции “Ка-
рыш”. Изолированное положение данной популя-
ции сосны, сохраняющееся на протяжении дли-
тельного времени, усугубляется периодическими
рубками и пожарами. Вследствие этого наилуч-
шим состоянием отличаются группировки дере-
вьев, произрастание которых приурочено к местам
выхода гранитоидных пород на каменистых скло-
нах с минимальным количеством травяно-подсти-
лочного “горючего” материала.

Сбор семян осуществлялся в 2013 г., метеоро-
логические параметры которого соответствуют
среднемноголетним значениям климата по ме-
теостанции с. Шира (http://www.pogodaiklimat.ru/
history/29756.htm). Семена проращивали в год их
сбора (осенью 2013 г.) в чашках Петри, проростки
обрабатывали 1% р-ром колхицина в течение 4–6 ч,
после промывания производили их фиксацию
спиртово-уксусной смесью (3 : 1), хранили в хо-
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лодильнике при постоянной температуре от +3 до
+5°С.

Для кариологического анализа при изготовле-
нии временных (“давленых”) препаратов приме-
нялась методика Л.Ф. Правдина с соавторами
(1972), с собственными модификациями. Хранив-
шиеся с момента фиксации 1% р-ром колхицина
(C22H25NO6) в холодильнике проростки извлека-
лись из спиртово-уксусной смеси (3 : 1) и подвер-
гались окрашиванию 1% р-ром ацетогематокси-
лина (C16H14O6). Для приготовления красителя 1 г
сухого гематоксилина растворяли в 50 мл дистил-
лированной воды путем нагревания на водяной
бане. После отстаивания раствора в него добавля-
лась “ледяная” уксусная кислота до нужного объ-
ема. В каждом из циклов окрашивания 5–6 ко-
решков погружались вначале в 4% водный р-р же-
лезоаммонийных квасцов (FeNH4(SO4)2 ⋅ 12H2O) на
5–10 мин (до изменения окраски апикального
участка корешка), а затем помещались в приго-
товленный краситель и выдерживались в течение
15–20 мин. Затем на предметном стекле от иссле-
дуемого корешка отрезался апикальный участок
не более 3–5 мм длины и сразу же помещался в
каплю 60% р-ра хлоралгидрата (C2H3Cl3O2), при-
меняемого в целях просветления и мацерации
препарата. В течении 2–5 мин препарат раздавли-

вался под покровным стеклом с помощью дере-
вянной палочки и стального шпателя. Для удале-
ния излишней влаги с препарата использовалась
фильтровальная бумага. Препараты просматри-
вали под микроскопом Axiostar plus (Carl Zeiss), с
применением системы формирования изображе-
ний AxioVision. Метафазные пластинки фотогра-
фировали в иммерсионной системе (окуляр ×10,
объектив ×90).

Всего было изучено 60 корневых меристем и
1508 клеток – популяционная выборка, получен-
ная при проращивании семян, собранных мето-
дом путем случайной выборки с 50 деревьев раз-
личной селекционной ценности (по 5–10 шишек
с каждого дерева), расположенных по трансекте
от подножия до вершины горной гряды, включа-
ющей основные варианты почвенно-гидрологи-
ческих и фитоценотических разностей.

Для измерения фотографировали в 30 препа-
ратах (каждый препарат – один проросток) по од-
ной метафазной пластинке с полным набором,
хорошим разбросом и сходной степенью спирали-
зации хромосом. В дальнейшем из сформированно-
го пула метафазных пластинок для статистического
анализа хромосомных параметров были выбраны
10 пластинок по модальному классу, в соответ-
ствии со значениями общей длины хромосомных

Рис. 1. Картографическая визуализация расположения популяции P. sylvestris “Карыш” (1) относительно ближайшей
крупной видовой группировки естественного генезиса (2) в Ширинском районе Республики Хакасия.
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наборов (∑ La, мкм), укладывающихся в интерва-
ле спирализации x ± 1σ. Измерялись: длина длин-
ного (L, μm) и короткого (S, μm) плеч каждой
хромосомы набора. Определялись: абсолютная
длина каждой хромосомы набора, С (С = L + S,
μm); длина хромосом гаплоидного набора, LHC
(LHC = ΣС/2, μm); относительная длина каждой
хромосомы набора, (C/длина гаплоидного набора
×100, %); центромерный индекс каждой хромо-
сомы набора, CI (CI = S/C × 100, %); соотноше-
ние плеч, или arm ratio, r (r = L/S, %). Размеры
хромосом, с учетом их абсолютной длины, оце-
нивались по классификации А. Lima-de-Faria
(1980): мелкие (<4 μm), средние (4–12 μm), длин-
ные (>12 μm). Выявление гомологов и определе-
ние типов хромосом проводили по стандартной
номенклатуре (Levan et al., 1964) на основе поло-
жения центромеры в соответствии со значениями
показателей центромерного индекса (CI) и соотно-
шения плеч (r): метацентрические (m) (r = 1.01–
1.69, CI = 37.5–50.0), субметацентрические (sm)
(r = 1.70–2.99, CI = 37.5–25.0), субтелоцентриче-
ские (st) (r = 3.00–6.99, CI = 25.0–12.5), телоцен-
трические (t) (r > 7, CI < 12.5).

Хромосомные перестройки анализировали на
стадии метафазы митоза, учитывая их спектр и ча-
стоту встречаемости в пересчете на число исследо-
ванных корневых меристем и клеток (шт./%).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Диплоидный набор семенного потомства сос-
ны обыкновенной из популяции “Карыш” вклю-
чает 24 хромосомы (2n = 2х = 24). Основная часть,
или 93.3% исследованных проростков семян яв-
ляется миксоплоидами, содержащими, наряду с
диплоидными, клетки с кратно увеличенным
числом хромосом – триплоидные (2n = 3х = 36) и
тетраплоидные (2n = 4х = 48), а также клетки с из-
мененным не кратно гаплоидному набору числом –
анеуплоидные (2n = 27; 2n = 42). Нарушения числа
хромосом наблюдались примерно в каждой десятой
клетке миксоплоидных проростков. Наиболее ча-
сто встречались проростки с тетраплоидными клет-
ками, c меньшей частотой – проростки, имеющие
одновременно тетраплоидные и триплоидные клет-
ки, а также проростки с триплоидными клетками.
Единично отмечены проростки, в которых сов-
местно присутствовали тетраплоидные, трипло-
идные и анеуплоидные клетки (табл. 1). На рис. 2
представлены микрофотографии метафазных кле-
ток P. sylvestris с различным числом хромосом.

Одновременное присутствие клеток разного
уровня плоидности в тканях обусловливается сома-
тической редукцией хромосом, их неразъединени-
ем, элиминацией, удвоением и другими причинами
(Буторина, 1989). Как и в популяции “Карыш”,
миксоплоидия и другие формы изменчивости
числа хромосом встречаются в популяциях сосны
обыкновенной, произрастающих на границах

Таблица 1. Изменчивость числа хромосом, встречаемость и спектр хромосомных перестроек у Pinus sylvestris в по-
пуляции ”Карыш”

Число изученных корневых меристем/клеток, шт. 60/1508

Число корневых меристем с измененным числом хромосом, шт./% 56/93.3

Число клеток с измененным числом хромосом, шт./% 163/10.8

Хромосомный набор корневых
меристем, шт./%

2n = 24 4/6.7

2n = 24; 36 13/21.6

2n = 24; 48 24/40.0

2n = 24; 36; 48 17/28.3

2n = 24; 27; 48 1/1.7

2n = 36; 42; 48 1/1.7

Число корневых меристем с хромосомными перестройками шт./% 48/80.0

Число и спектр хромосомных
перестроек в метафазных клетках, 
шт./%

Всего 153/10.1

В том числе Кольцевые хромосомы 75/5.0

“надетые” кольцевые хромосомы 13/0.8

Ацентрические кольца 10/0.6

Полицентрические хромосомы 10/0.6

Фрагменты 24/1.7

Множественные нарушения 21/1.4
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Рис. 2. Метафазные пластинки с различным числом хромосом в популяции P. sylvestris “Карыш”: (a) 2n = 24; (б) 2n = 36;
(в), (г) 2n = 48; (д), (е) 2n = 48 и фрагмент 2n = 24. Масштабная линейка – 10 μm.

(а) (б)

(в) (г)

(д) (е)
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ареалов и экологических пределах распростране-
ния. В семенном потомстве деревьев с наростами,
опухолями, полукарликов и некоторых типичных
особей, произрастающих в Центральной Якутии,
Южном Забайкалье и Тыве, встречались миксо-
плоиды (2n = 24, 36 и 24, 48), гипо- и гиперанеуп-
лоиды (с 2n = 22 и 28). У сосны обыкновенной в
Южном Забайкалье миксоплоидия (2n = 24, 48)
отмечалась не только в потомстве, но и у мате-
ринских растений. В репродуктивно изолирован-
ной болотной популяции P. sylvestris в Западной
Сибири миксоплоидия (2n = 24, 36 и 24, 48) была
обнаружена у деревьев с “ведьминой метлой”. У
сосны обыкновенной, растущей за южным пре-
делом ареала в Нижнем Поволжье, миксоплоиды
(2n = 24, 36; 24, 48 и 24, 36, 48) выявлялись в
потомстве типичных деревьев (Муратова, Се-
дельникова, 2004; Sedelnikova et al., 2011; Машки-
на и др., 2012).

Предполагается, что миксоплоидия является од-
ним из основных факторов, повышающих адаптив-
ный потенциал растений, в том числе древесных, в
неблагоприятных условиях среды (Буторина, 1989;
Кунах, 2011). Онтогенетические вариации числа
хромосом в соматических клетках способны влиять
на репродуктивные свойства растений. Сочетание
клеток различной плоидности у миксоплоидных
растений приводит к изменению дозы генов, усиле-
нию пластичности их генома, обеспечению гене-
тического разнообразия потомства (Кунах, 2011).

Проанализированы параметры хромосом ка-
рышской популяции сосны обыкновенной. Уста-
новлено, что в ее кариотипе содержится одинна-
дцать пар (I–XI) длинных хромосом, абсолютная
длина (С) которых варьирует от 12.8 до 16.9 μm,
относительная длина – от 3.3 до 4.4%, и одна пара
(XII) хромосом среднего размера, абсолютная дли-
на (С) которых составляет 11.5 μm, относительная
длина – 3.0%. Суммарная длина гаплоидного набо-
ра хромосом (LHC) составляет 191.0 ± 3.08 μm. В со-
ответствии с параметрами центромерного индек-
са (CI) и соотношения плеч (r), изменяющимися
соответственно от 41.9 до 48.2% и от 1.1 до 1.4%,

все хромосомы относятся к метацентрическому
типу. Девять пар (I–IX) длинных симметричных
хромосом образуют единую группу, две пары (X и
XI) более асимметричных длинных и одна пара
(XII) асимметричных средних хромосом иденти-
фицируются индивидуально. Морфометрическая
характеристика хромосом карышской популяции
P. sylvestris приведена в табл. 2. Размеры и морфо-
логические типы хромосом у P. sylvestris из попу-
ляции “Карыш” соответствуют параметрам, уста-
новленным для данного вида.

По литературным данным, диплоидный набор
сосны обыкновенной из различных условий про-
израстания включает 12 пар хромосом метацен-
трического типа, длина которых составляет при-
мерно 10–18 μm. Три пары (X–XII) более коротких
метацентрических хромосом в разных наборах в
той или иной степени сдвинуты в сторону субме-
тацентричности (Сосна…, 1988; Muratova, 1997;
Kalashnik, Starova, 1997; Муратова, Седельникова,
2004; и др.). В маргинальных популяциях сосны
обыкновенной размеры хромосом могут умень-
шаться. Один из ее подвидов, сосна лапландская
(P. sylvestris L. subsp. lapponica Fries), произрастаю-
щая на крайней северной границе распростране-
ния, а также болотная форма (P. sylvestris L. f. nana
Pallas) отличаются мелкими размерами хромосом –
8–12 μm (Абатурова, Вишняков, 1980; Муратова,
Седельникова, 1993). Возможно, что уменьшение
длины хромосом болотной формы сосны связано
с перестройками районов ядрышковых организа-
торов, предположительно, хромосомными транс-
локациями (Муратова, Седельникова, 2004).

В карышской популяции сосны обыкновенной
выявлены разнообразные хромосомные пере-
стройки, встречавшиеся примерно в 80.0% про-
ростков семян в каждой десятой клетке (табл. 1).
По характеру нарушений в основном наблюда-
лись кольцевые структуры различного диаметра
и морфологии – кольца с центромерой (кольце-
вые хромосомы) и ацентрические кольца, не
имеющие центромеры. Иногда совместно встре-
чались кольцевые хромосомы и кольца, “надетые”

Таблица 2. Морфометрические параметры хромосом Pinus sylvestris в популяции “Карыш”

Номера 
хромосом

Абсолютная
длина, C

Относительная
длина

Центромерный 
индекс, CI

Соотношение
плеч, r

x ± mx, μm CV, % x ± mx, % CV, % x ± mx, % CV, % x ± mx, % CV, %

I–IX 16.9 ± 0.11 8.8 4.4 ± 0.02 7.3 48.2 ± 0.12 3.3 1.1 ± 0.01 6.7

X 14.1 ± 0.22 6.9 3.7 ± 0.06 6.8 45.7 ± 0.55 5.4 1.2 ± 0.03 10.3

XI 12.8 ± 0.17 5.9 3.3 ± 0.03 4.7 42.7 ± 0.33 3.5 1.3 ± 0.02 6.5

XII 11.5 ± 0.21 8.3 3.0 ± 0.05 7.2 41.9 ± 0.42 4.5 1.4 ± 0.02 7.9
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на обычную хромосому, двойные кольца, а также
одновременно две или три кольцевые структуры в
одной клетке. С меньшей частотой встречаемости
обнаружены хромосомы, имеющие несколько
центромер – полицентрические (дицентрические,
трицентрические), а также хроматиновые фраг-
менты крупных и мелких размеров. При наличии
одной или нескольких кольцевых хромосом чис-
ло хромосом не изменялось, оставаясь равным
2n = 24. В том случае, когда присутствовали ди-
центрическая или трицентрическая хромосомы,
число хромосом составляло, соответственно, 2n =
23 или 2n = 22 (при этом общее количество цен-
тромер оставалось всегда равным 24).

В некоторых клетках наблюдались сложные
(множественные) хромосомные перестройки,
включающие одновременно несколько типов
аномалий. Множественные перестройки пред-
ставлены кольцевыми структурами, встречающи-
мися совместно с хромосомами, “скрученными в
узел”, дицентрическими или трицентрическими
хромосомами, фрагментами, а также кольцевыми
хромосомами, “надетыми” на дицентрические
хромосомы, дицентрическими и трицентриче-
скими хромосомами с фрагментами. На рис. 3, 4
приведены микрофотографии некоторых хромо-
сомных нарушений, выявленных в популяции сос-
ны обыкновенной “Карыш”. Сочетание и морфо-
логическое проявление хромосомных аномалий,
составляющих множественные перестройки, в
каждом конкретном случае уникальны.

Хромосомные перестройки свидетельствуют о
наличии крупных структурных мутаций хромо-
сом. Как правило, полицентрические хромосомы
диагностируют перицентрическую инверсию, за-
трагивающую разные плечи хромосомы, кольце-
вые хромосомы – делеции теломерных участков с
последующим соединением плеч в кольцо и фор-
мированием дистальных ацентрических фраг-
ментов (у ацентрических колец замыкающийся в
кольцо фрагмент не имеет центромеры). “Наде-
тость” кольцевых хромосом является своеобразной
формой структурной изменчивости хромосом и
служит одним из прямых доказательств сомати-
ческого кроссинговера (Дубинин, 1986; Коряков,
Жимулев, 2009). Такие хромосомные перестрой-
ки, как ацентрические кольца и фрагменты, у
сосны обыкновенной элиминируются в процессе
клеточных делений. Кольцевые хромосомы могут
проходить через митоз (Сосна…, 1988).

Многими авторами описаны различные типы
хромосомных аномалий в маргинальных популя-
циях сосен. У P. sylvestris на северной границе про-
израстания в Центральной Якутии найдены мел-
кие и крупные ацентрические кольца, кольцевые
хромосомы с фрагментами и без фрагментов,
кольцевая хромосома 8-образной конфигурации,
“надетые” кольцевые хромосомы, полицентриче-

ские и асимметричные (субакро- или акроцентри-
ческие) хромосомы, фрагменты, а также сложные
мутации. В популяциях P. sylvestris, локализованных
на южной границе ареала (Воронежская область,
Хакасия, Тыва, юг Красноярского края, Южное За-
байкалье) и за его пределами (Волгоградская об-
ласть), выявлены кольцевые хромосомы, ацентри-
ческие кольца, “надетые” кольцевые хромосомы,
полицентрические хромосомы, остаточные ядрыш-
ки в метафазе, микроядра, фрагменты, множе-
ственные нарушения, а также ана-телофазные ано-
малии митоза – отставание, забегание и неравно-
мерное расхождение хромосом, мосты (Сосна…,
1988; Muratova, 1997; Седельникова, 2003, 2014;
Муратова, Седельникова, 2004; Машкина и др.,
2012; Пардаева и др., 2017; Седельникова, Пименов,
2021).

В изолированной популяции сосны обыкновен-
ной “Рибера дас Неграс” в Португалии, произрас-
тающей в горах Серра-ду-Жереш на юго-западном
пределе распространения, встречалось одновремен-
но до трех типов хромосомных аберраций – кольце-
вых хромосом, фрагментов, а также полицентриче-
ских хромосом. Множественные хромосомные
перестройки рассматриваются как характерные
именно для периферийных популяций P. sylvestris
(Pavia, 2013).

Несмотря на распространенность цитогенети-
ческих аномалий у сосен на периферии произрас-
тания, с такой высокой частотой, как в карыш-
ской популяции P. sylvestris, на популяционном
уровне они не выявлялись. По данным табл. 1,
около 98% проростков семян карышской популя-
ции сосны имеют нарушения числа хромосом
и/или хромосомные перестройки. Ранее лишь у
единичных карликовых особей сосны обыкно-
венной на южной окраине ареала в Южном За-
байкалье были отмечены аномалии хромосом в
80–100% проростков (Сосна…, 1988).

При цитогенетическом исследовании P. sylvestris
было установлено, что хромосомные мутации при-
водят к неравномерному распределению хромосом
между дочерними клетками, потере генетического
материала, возникновению анеуплоидии, повыше-
нию гетерогенности клеточных линий и другим по-
следствиям (Машкина и др., 2012). Некоторые хро-
мосомные повреждения “жесткого типа” (С-ми-
тоз, пульверизация и агглютинация хромосом),
выявленные у сосны обыкновенной в условиях
радиоактивного загрязнения в зоне Чернобыльской
АЭС, являются летальными (Butorina, Evstratov,
1996). Хромосомные перестройки могут вызывать
видимые изменения фенотипа и нарушение раз-
вития растений. Хромосомные мутации и другие
цитогенетические аномалии наиболее часто на-
блюдались в популяциях P. sylvestris у деревьев,
имеющих плакучую форму кроны, наросты,
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Рис. 3. Хромосомные перестройки в популяции P. sylvestris “Карыш”: (а)–(г) – кольцевые хромосомы различного диа-
метра; (д) – кольцевая хромосома и “надетая” кольцевая хромосома; (е) – “надетая” кольцевая хромосома; (ж) – двойное
кольцо; (з) – крупный хроматиновый фрагмент; (и), (к) – фрагменты; (л) – два фрагмента; (м) – дицентрическая хро-
мосома. Масштабная линейка – 10 μm. Хромосомные перестройки указаны стрелками.

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж) (з) (и)

(к) (л) (м)
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“ведьмины метла”, карликовых и полукарликовых
(Седельникова, Муратова, 1999; Седельникова,
2003; Сосна…, 1988; Машкина и др., 2012). Массово
такие формы деревьев встречаются только в мар-
гинальных популяциях сосен, в экстремальных
для их произрастания условиях.

Возможно, что некоторые хромосомные пере-
стройки имеют адаптивное значение и благодаря
этому распространяются в отдельных популяциях
растений (Бадаева, Салина, 2013). Возникающие
под воздействием неблагоприятных факторов хро-
мосомные аберрации в популяциях P. sylvestris при-
водят к перераспределению наследственной ин-
формации между хромосомами, увеличению диа-
пазона нормы реакции растений, мобилизации

дополнительного резерва их изменчивости
(Машкина и др., 2012). Геномные и хромосомные
перестройки различного типа в маргинальных на-
саждениях сосны обыкновенной свидетельствуют о
повышении уровня генетической изменчивости се-
менного потомства в неблагоприятных условиях
произрастания. При этом случайно появившаяся
адаптивная мутация имеет больше шансов закре-
питься в изолированной популяции.

Возможно, что некоторые хромосомные пере-
стройки имеют адаптивное значение и благодаря
этому распространяются в отдельных популяциях
растений (Бадаева, Салина, 2013). Хромосомные
перестройки имеют различное значение для эво-
люционной динамики геномов хвойных в экстре-

Рис. 4. Множественные мутации (состоящие более чем из одного типа хромосомных перестроек) в популяции P. syl-
vestris “Карыш”: (а) – “надетая” на дицентрическую хромосому кольцевая хромосома; (б) – кольцевая хромосома и
“скрученная в узел” хромосома; (в) – кольцевая хромосома и фрагмент; (г) – кольцевая хромосома и четыре фрагмен-
та; (д) – дицентрическая хромосома и два фрагмента; (е) – трицентрическая хромосома и ацентрическое кольцо; (ж) –
кольцевая хромосома малого диаметра и два фрагмента; (з) – трицентрическая хромосома и фрагмент; (и) – дицен-
трическая хромосома и фрагмент. Масштабная линейка – 10 μm. Хромосомные перестройки указаны стрелками.

(а) (б) (в)

(г) (д) (е)

(ж) (з) (и)
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мальных условиях их произрастания. Считается,
что эволюция генома видов семейства Pinaceae
сопровождается в основном двумя типами хромо-
сомных перестроек – инверсиями и реципрокны-
ми транслокациями (Puizina et al., 2008). Хромо-
сомные перестройки типа инсерций и дуплика-
ций провоцируются мобильными генетическими
элементами, возрастание активности которых в
экстремальных условиях может играть адаптивную
роль (Feschotte et al., 2007). Возникающие под воз-
действием неблагоприятных факторов хромосом-
ные аберрации в популяциях P. sylvestris приводят
к перераспределению наследственной информа-
ции между хромосомами, увеличению диапазона
нормы реакции растений, мобилизации допол-
нительного резерва их изменчивости (Машкина и
др., 2012). Вероятно, возникновение хромосом-
ных перестроек различного типа и их высокая
концентрация в насаждениях сосны обыкновен-
ной, произрастающих в условиях изоляции и эко-
логической экстремальности, может рассматри-
ваться как мера их генетического разнообразия и
отражать определенную степень экологической
пластичности. При этом случайно появившаяся
адаптивная мутация имеет больше шансов закре-
питься в изолированной популяции.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенное исследование показало, что
обособленная популяция сосны обыкновенной
“Карыш”, произрастающая в Ширинской степи
Хакасии, характеризуется высокой генетической
нестабильностью. К общим признакам, прису-
щим карышской популяции P. sylvestris и другим,
ранее изученным периферийным популяциям
данного вида, относится широкий спектр геном-
ных и хромосомных перестроек, включая множе-
ственные аберрации. Специфической особенно-
стью, отличающей карышскую популяцию сосны
обыкновенной, является максимально высокая
встречаемость нарушений числа хромосом (миксо-
плоидии) и хромосомных перестроек: фактически
все семенное потомство деревьев является мутант-
ным. Индуцирование геномных и хромосомных пе-
рестроек в семенном потомстве деревьев, по всей
вероятности, происходит под воздействием ком-
плекса факторов. В их числе: сухость и бедность,
свойственная горным щебнисто-крупчатым мелко-
земам остепненных ландшафтов; пространствен-
но-, фитоценотически- и орографически-обуслов-
ленная репродуктивная изоляция насаждения от
других популяций; антропогенное стресс-воздей-
ствие вследствие периодических рубок и пожаров.
Появление мутантных растений (рассматривае-
мых на уровне проростков, содержащих генети-

чески различные группы клеток) свидетельствует
об изменениях генетической структуры карышской
популяции сосны обыкновенной и ее дифференци-
ации. Геномные и хромосомные перестройки, на-
ряду с высокой элиминацией их носителей, вероят-
но, приводят к формированию адаптированных
генотипов, сохраняющих способность к выжива-
нию и воспроизведению, повышают устойчи-
вость популяции в условиях ее изоляции.
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Karyological Study of the Isolated Scots Pine (Pinus sylvestris) Population
of the Shirinskaya Steppe of the Republic Of Khakasia

T. S. Sedel’nikova1, #, A. V. Pimenov1, and S. P. Efremov1

1 Federal Research Center Krasnoyarsk Scientific Center, Russian Academy of Sciences, Siberian Branch. V.N. Sukachev 
Institute of Forest, Russian Academy of Science, Siberian Branch, Akademgorodok, 50/28, Krasnoyarsk, 660036 Russian
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The results of a karyological study of a peripheral isolated population of Scots pine (Pinus sylvestris L.) grow-
ing in the Shirinskaya steppe of Khakassia are presented. In the seed progeny of trees, disturbances of the
number of chromosomes (myxoploidy) and a wide range of chromosomal rearrangements, including unique
multiple aberrations, were revealed. For the first time at the population level, the highest occurrence of ge-
nomic and chromosomal rearrangements for this species was diagnosed. In fact, all seed progeny of the stud-
ied Scots pine population is mutant, which indicates probable adaptive changes in genotypes under isolation.

Keywords: Pinus sylvestris, isolation, chromosome number disorders, chromosomal rearrangements, genetic
instability
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