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ным природным гексаплоидом (2n = 6х = 66) сре-
ди хвойных, вероятно, возникшим в результате 
гибридизации двух, а возможно и трех, диплоид-
ных видов, является представитель монотипного 
рода секвойя (Sequoia Endl.) – секвойя вечнозе-
леная (Sequoia sempervirens (Lamb.) Endl.) [2–4]. 

Возникновение полиплоидов и миксо-
плоидов у голосеменных, в том числе у хвой-
ных, может происходить в результате соматиче-
ской редукции хромосом, их неразъединения, 
элиминации или удвоения на ранних стадиях эм-
бриогенеза, асинхронного деления центромеры, 
образования диплоидных пыльцевых зерен, а 
также обусловливаться другими причинами. Все 
существующие попытки объяснения сравнитель-
но редкой встречаемости полиплоидов у хвой-
ных базируются на гипотезах, высказанных еще 
в 30–50-х годах ХХ в.: наличие высокой частоты 
интерстициальных хиазм в мейозе, отсутствие 
двойного оплодотворения (хотя и не у всех ви-
дов), изменение ядерно-плазменных отношений 
из-за увеличения количества ДНК, экоспецифи-
ческая дифференциация между совместимыми 
таксонами и вероятность высокого уровня меж-
видовой гибридизации [3, 5].

Рассматривая происхождение и эволюцию 
видов рода Pinus, Ауя и Нил [6], не исключают, 
что сосны, возможно, являются древними поли-
плоидами, возникшими в результате реализации 
следующих сценариев: 1) гибридизации меж-
ду некоторыми предковыми видами, близкород-
ственными соснам, с последующим одним ци-
клом полиплоидизации и, затем, диплоидиза-
цией; 2) одним циклом автополиплоидизации в 
предполагаемом сосновом предке с последую-
щей диплоидизацией; 3) крупных сегментных 
дупликаций в предполагаемом сосновом предке 
с последующим расхождением последовательно-
стей ДНК. 

Несмотря на ограниченную встречаемость 
полиплоидии среди современных хвойных, в се-

Отдел хвойные (Pinophyta) является самым 
многочисленным из современных голосемен-
ных и включает более 600 видов из 68 родов 
8 разных семейств [1]. Хвойные в основном раз-
вивались на диплоидном уровне. Большинство 
родов в семействе сосновые (Pinaceae Spreng. ex 
F. Rudolphi) – ель (Picea A. Dietr.), лиственница 
(Larix Mill.), пихта (Abies Mill.), сосна (Pinus L.) – 
диплоиды, содержащие 24 хромосомы (2n = 2х = 
24). Исключение составляет псевдотсуга Мензи-
са (Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco) из рода 
лжетсуга (Pseudotsuga Carr.), являющаяся ди-
плоидом с числом хромосом 2n = 26, что обуслов-
лено возможным происхождением данного вида 
от другого представителя Pinaceae, имеющего 24 
хромосомы в результате хромосомной перестрой-
ки. Роды туя (Thuja L.), кипарис (Cupressus L.), ки-
парисовик (Chamaecyparis Spach) и другие в се-
мействе кипарисовые (Cupressaceae Bartl.) также 
представляют собой диплоиды, включающие 22 
хромосомы (2n = 2х = 22) [2]. 

Полиплоидия у хвойных – относительно 
редкое явление: лишь 1,5% из них являются по-
липлоидными или имеют полиплоидные расы. 
Среди видов семейства Pinaceae природных по-
липлоидов нет (долгое время полиплоидным ви-
дом c 2n = 44 считалась золотая лиственница 
(Pseudolarix amabilis (Nels.) Rehd.) из рода лже-
лиственница (Pseudolarix Gord.), однако исследо-
вание структуры ее кариотипа позволило устано-
вить, что данный вид произошел от предка с 2n 
= 12 в результате  центрического деления 10 хро-
мосомы). Естественные полиплоиды у хвойных 
встречаются только в семействе Cupressaceae. Это 
можжевельник китайский (Juniperus chinensis L. 
‘Pfitzeriana’) из рода можжевельник (Juniperus L.), 
являющийся аллотетраплоидом (2n = 4х = 44), 
а также фицройя кипарисовидная (Fitzroya 
cupressoides (Mol.) Johnst.) из монотипного рода 
фицройя (Fitzroya Hook. fil), представляющая со-
бой автотетраплоид (2n = 4х = 44). Единствен-
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ружены в семенном потомстве сосны обыкновен-
ной (Pinus sylvestris L.), сосны сибирской кедро-
вой (Pinus sibirica Du Tour), ели сибирской (Picea 
obovata Ledeb.), лиственницы сибирской (Larix 
sibirica Ledeb.), пихты сибирской (Abies sibirica 
Ledeb.), произрастающих в экстремальных бо-
лотных экотопах Западной Сибири в Томской 
обл. Миксоплоиды (2n = 24, 36; 2n = 24, 48; 2n 
= 24, 36, 48) выявлены среди семенного потом-
ства сосны обыкновенной, сосны горной (Pinus 
mugo Turra), сосны черной (Pinus nigra Arnold), а 
также ели европейской (Picea abies (L.) Karst.) из 
горных массивов Пирин, Рила, Западные Родо-
пы (Болгария) и Крконоше (Чехия). Максималь-
но высокий для хвойных уровень миксоплоидии 
с наличием, наряду с диплоидными, гипоанеу-
плоидных, гиперанеуплоидных, триплоидных и 
тетраплоидных клеток в различных их сочетани-
ях (2n = 19, 20, 24, 48; 2n = 21, 23, 24, 27; 2n = 24, 
25, 36; 2n = 24, 36; 2n = 24, 36, 48; 2n = 24, 48) 
отмечен в семенном потомстве субарктической 
расы лиственницы сибирской на северной гра-
нице ареала вида, в зоне влияния выбросов ме-
таллургических предприятий г. Норильск (Крас-
ноярский край), в условиях исключительного 
суммарного воздействия естественной и антро-
погенной экстремальности [4, 5].

Увеличение изменчивости числа хромосом 
хвойных наблюдается при их интродукции, что, 
вероятно, является следствием акклиматизации 
и адаптации растений в новых условиях прои-
зрастания. Миксоплоиды (2n = 24, 36; 2n = 24, 
48; 2n = 24, 36, 48) выявлены в семенном потом-
стве сосны обыкновенной за южными пределами 
ее ареала на границе сухостепной и полупустын-
ной природных зон в окр. г. Калач-на-Дону (Вол-
гоградская обл.), а также в парковых насажде-
ниях г. Ессентуки (Ставропольский край). Мик-
соплоиды, содержащие гиперанеуплоидные, 
триплоидные и тетраплоидные клетки (2n = 24, 
25; 2n = 24, 36; 2n = 24, 48; 2n = 24, 25, 48), встре-
чаются среди семенного потомства сосен, интро-
дуцированных в дендрарии «Софронка» в ок-
рестностях г. Пльзень в Чехии: сосны приморской 
(Pinus pinaster Aiton), сосны горной древовидной 
(Pinus uncinata Mill. ex Mirb.), межвидового ги-
брида сосны скрученной и сосны Банкса (Pinus 
contorta Dougl. ex Loud. × Pinus banksiana Lamb.). 
У видов семейства Cupressaceae – туи восточ-
ной (Thuja orientalis L.), кипарисовика Лавсона 
(Chamaecyparis lawsoniana (A. Murr.) Parl.) и ки-
париса аризонского (Cupressus arizonica Greene) 
при их интродукции в дендрарии Лесотехниче-

мействах кипарисовые, сосновые, подокарповые 
(Podocarpaceae Endl.), таксодиевые (Taxodiaceae 
Warm.), тиссовые (Taxaceae S.F. Gray) встречают-
ся анеуплоидия (нарушение плоидности) и мик-
соплоидия, или полисоматия (наличие в одной 
ткани, наряду с диплоидными, клеток разного 
уровня плоидности). У некоторых видов в хро-
мосомных наборах отдельных деревьев содер-
жатся добавочные, или В-хромосомы [2, 3, 7, 
8]. В последние годы получено много новых дан-
ных об изменениях чисел хромосом хвойных и 
их возможной роли в процессах микроэволюции 
и адаптации у представителей данной группы 
растений. В настоящем сообщении приводит-
ся анализ проведенных автором исследований 
чисел хромосом в популяциях видов семейств 
Pinaceae и Cupressaceae в широком диапазоне ус-
ловий их произрастания.

Материалы и методы
Исследование чисел хромосом проводи-

лось в популяциях хвойных из семейств Pinaceae 
(10 видов и 1 межвидовой гибрид) и Cupressaceae 
(4 вида), произрастающих в оптимальных ус-
ловиях и в экотопах с различной степенью экс-
тремальности. Семенной материал для исследо-
ваний собирался в России, Украине, Болгарии, 
Чехии, Казахстане. Для анализа чисел хромосом 
использовались меристематические ткани кон-
чиков корней. Семена проращивали в чашках Пе-
три. Затем проростки подвергались предфикса-
ционной обработке 1% р-ром колхицина в тече-
ние 4–6 часов. После промывания производилась 
фиксация проростков спиртово-уксусной смесью 
(3:1). Проростки окрашивались 1% р-ром желе-
зоацетогематоксилина. Для просмотра исполь-
зовались «давленые» препараты, приготовлен-
ные стандартным способом: исследуемый кон-
чик корешка помещался на предметное стекло в 
65% р-р хлоралгидрата и раздавливался под по-
кровным стеклом. Препараты просматривали 
под микроскопом Axiostar plus (Carl Zeiss) в про-
ходящем свете. Хромосомы подсчитывали в ме-
тафазных пластинках с полным набором хромо-
сом и их хорошим разбросом, при необходимос-
ти фотографировали в иммерсионной системе 
(окуляр × 10, объектив × 90).

Результаты и обсуждение
Миксоплоиды, или химеры, содержащие, 

кроме диплоидных, триплоидные и (или) тетра-
плоидные клетки (2n = 24, 36; 2n = 24, 48; 2n = 24, 
36, 48), и единичные анеуплоиды (2n = 25) обна-
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метлой» выявлены химеры, в клетках которых 
наряду с диплоидным (2n = 24) содержится ги-
поанеуплоидное число хромосом (2n = 21, 22, 23; 
2n = 22, 24; 2n = 23, 24). 

Исследованы числа хромосом в семенном 
потомстве морфологических форм лиственницы 
сибирской из 2 происхождений этого вида в Ши-
ринском районе Республики Хакасия (окрестно-
сти пос. Туим, Марчелгаш). Изученные деревья 
различаются по морфологическим особенно-
стям женской генеративной сферы – крупноши-
шечная и мелкошишечная формы, форма, несу-
щая шишки с выступающими кроющими чешуя-
ми, кустовидная форма. Семенное потомство 
всех перечисленных форм представляет собой 
миксоплоиды, содержащие, кроме диплоидных 
(2n = 24), триплоидные или тетраплоидные клет-
ки (2n = 24; 2n = 24, 33; 2n = 24, 48). 

В обзорах [2–5] приводятся данные разных 
авторов о том, что единично с очень низкой час-
тотой встречающиеся в питомниках полиплоид-
ные и анеуплоидные экземпляры видов семей-
ства Pinaceae, достигшие взрослого возраста, ха-
рактеризуются изменениями морфологических 
признаков растений. Такие деревья отличают-
ся от нормальных карликовым ростом, густой и 
компактной формой кроны, более длинной и то-
лстой хвоей, большими размерами пыльцевых 
зерен и клеток. Значительная вариабельность 
хромосомных чисел наблюдается в семействе 
Podocarpaceae, представители которого отлича-
ются разнообразием жизненных форм. Получен-
ные в результате селекции формы и культивары 
видов Cupressaceae часто имеют измененное чис-
ло хромосом, представляя собой анеуплоиды и 
химеры. Например, среди культиваров туи ги-
гантской (Thuja gigantea Nutt. var. gracilis Beissn.) 
и туи западной встречаются миксоплоидные де-
ревья, некоторые расы и сорта можжевельника 
китайского с различной окраской хвои и разно-
образной формой кроны являются триплоидами 
или тетраплоидами [3]. Отдельные сорта крип-
томерии японской (Cryptomeria japonica (L. fil.) 
D. Don.) из рода криптомерия (Cryptomeria D. 
Don.) – ‘Kamiukena-6’, ‘Urasebaru’ – представля-
ют собой триплоиды [7]. Исследованные нами 
культивары туи западной – ‘Lutea’, ‘Wareana’, 
‘Wareana Lutescens’, ‘Globosa’ – из Националь-
ного дендрологического парка «Софиевка», от-
личающиеся по высоте, форме кроны, окраске 
хвои, являются миксоплоидами [9]. 

У некоторых видов хвойных в хромосом-
ных наборах отдельных деревьев  содержатся 

ского университета (г. София) и ряде регионов 
Болгарии (гг. Благоевград, Кюстендил, Априлци; 
окр. с. Петково; горные массивы Рила и Средние 
Родопы; лесхоз «Рильский монастырь»), а также 
туи западной (Thuja occidentalis L.), интродуци-
рованной в Национальном дендрологическом 
парке «Софиевка» в г. Умань в Украине, обнару-
жена миксоплоидия (2n = 22, 33; 2n = 22, 44; 2n 
= 22, 33, 44). Частота миксоплоидов в семенном 
потомстве видов семейства Cupressaceae очень 
высокая. Так, у туи восточной в отдельных слу-
чаях отмечено до 100% миксоплоидных пророст-
ков, у туи западной – до 57% [5, 9].

Отклонения от диплоидного числа хромо-
сом у хвойных, как правило, сопровождаются 
морфологическими (фенотипическими) анома-
лиями и модификациями роста и габитуса де-
ревьев. Произрастающие в условиях природной 
экстремальности на болотах Западной Сибири и 
на южной границе ареала в Южном Забайкалье 
деревья сосны обыкновенной с нарушениями ро-
ста и развития – «ведьмиными метлами», карли-
ковостью, наростами, «плакучестью» кроны – 
являются миксоплоидами, а также формируют 
миксоплоидное потомство [5, 10]. Представляет-
ся перспективным исследование чисел хромосом 
у деревьев с «ведьмиными метлами» – фрагмен-
тами кроны дерева с нарушением апикально-
го контроля роста побегов, вызываемым сома-
тической мутацией, поскольку такие растения 
используются в качестве селекционного мате-
риала для получения декоративных форм и куль-
тиваров (например, известно, что популярные 
в культуре карликовые формы ели европейской 
‘Globosa’ и ‘Tabuliformis’ представляют собой 
«ведьмины метлы»). При исследовании семен-
ного потомства деревьев сосны обыкновенной 
с «ведьмиными метлами», произрастающих на 
олиготрофных болотах Томской области, уста-
новлено, что эти растения являются химерами: 
наряду с диплоидным числом хромосом (2n = 24) 
у них была обнаружена миксоплоидия (2n = 24, 
36, 48), причем встречаемость триплоидных и 
тетраплоидных клеток достигала 83% на проро-
сток [11]. Ранее при изучении сосны обыкновен-
ной с «ведьминой метлой» наблюдали клетки с 
гипоанеуплоидным (2n = 13, 16, 21) и гаплоид-
ным (2n = 12) числами хромосом [12]. Проведе-
но исследование числа хромосом у экземпляра 
лиственницы сибирской (Larix sibirica Ledeb.), 
несущего «ведьмину метлу», из окрестностей 
пос. Туим Ширинского района Республики Хака-
сия. В семенном потомстве особи с «ведьминой 
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в соответствии с ухудшением температурных 
условий произрастания. Так, установлено, что 
среднее значение числа хромосом сосудистых 
растений флор северного полушария достоверно 
возрастает по мере увеличения географической 
широты местопроизрастания видов [17].

Предполагается, что у хвойных растения с 
измененным числом хромосом – миксоплоиды 
и анеуплоиды – являются «источниками» гене-
тического материала в процессе возникновения 
хромосомных перестроек [2]. Миксоплоидия, по 
мнению некоторых авторов, обеспечивает устой-
чивость хвойных к стрессовым условиям сре-
ды [18]. Функциональное влияние В-хромосом, 
представляющих собой элементы В-генома, в 
настоящее время оценивается с точки зрения их 
возможного адаптивного значения. Предполага-
ется, что эффекты присутствия В-хромосом, в 
образовании которых, очевидно, играют роль мо-
бильные генетические элементы, обусловливают 
рост уровня изменчивости генома и повышение 
полиморфизма популяций растений, в том числе 
хвойных, при воздействии стрессовых факторов 
[19].

Выводы
Анализ собственных результатов и дан-

ных, полученных другими исследователями, по-
казывает существование определенного тренда, 
проявляющегося в увеличении уровня изменчи-
вости хромосомных чисел (наличии миксоплои-
дии, анеуплоидии, присутствии В-хромосом) в 
семенном потомстве видов хвойных в соответ-
ствии с усилением экстремальности температур-
ных и эдафических условий их произрастания – 
на экологических пределах распространения, по 
мере увеличения высотной поясности, на юж-
ных и северных границах ареалов и за их пре-
делами, в зонах антропогенного влияния и при 
интродукции. Хромосомная нестабильность, со-
пряженная с формовым разнообразием хвой-
ных, возникновением морфологических анома-
лий и модификаций роста и габитуса деревьев, 
может рассматриваться как отражение совокуп-
ности генетических преобразований в процессах 
микроэволюции и адаптации данной группы ра-
стений. 

добавочные, или В-хромосомы. В популяци-
ях хвойных появление и увеличение числа и 
концентрации В-хромосом может быть связа-
но с неблагоприятными факторами произраста-
ния. У видов рода Larix В-хромосомы впервые 
были найдены в популяции лиственницы Гмели-
на (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.) в Восточной Си-
бири в условиях резкоконтинентального клима-
та и в норильской популяции лиственницы си-
бирской на северо-восточной границе ареала в 
зоне техногенного загрязнения. У представите-
лей рода Picea, в котором особенно распростра-
нены В-хромосомы (2n = 24 + 1-6B), их встречае-
мость повышается на границах ареалов и на эко-
логических пределах произрастания видов [8]. 
Добавочные хромосомы (2n = 24 + 1-4B) обна-
ружены в популяциях ели сибирской в болотных 
экотопах Западной Сибири, впервые для видов – 
в высокогорных популяциях ели тянь-шаньской 
(Picea shrenkiana Fisch. et C.A. Mey.) на хребте 
Кунгей Алатау в Казахстане и ели обыкновенной 
на юго-западной границе ареала в Западных Ро-
допах в Болгарии. В отдельных случаях добавоч-
ные хромосомы у ели сибирской выявлены в те-
траплоидных клетках (2n = 48 +1B) [4, 13].

Известно, что вариабельность числа хромо-
сом в значительной степени отражает особенно-
сти проявления изменчивости структуры генома 
растений, при этом онтогенетическая полиплои-
дия вызывает каскад генетических и эпигенети-
ческих изменений, активацию транспозиции мо-
бильных генетических элементов, вследствие 
чего возникают множественные дупликации, 
изменяются экспрессия генов и количество ДНК 
[14–16]. Онтогенетические вариации числа хро-
мосом в соматических клетках, по всей вероят-
ности, могут увеличивать адаптивный потен-
циал растений в неблагоприятных условиях про-
израстания, поскольку сочетание клеток разной 
плоидности повышает изменчивость генома. 
При этом полиплоидизация клеток в онтогене-
зе может быть связана с приобретением ими спе-
цифических особенностей, отсутствующих у ди-
плоидных клеток, которые создают новые пред-
посылки для действия факторов естественного 
отбора [16]. В целом прослеживается общая тен-
денция увеличения числа хромосом у растений 
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VARIABILITY OF CHROMOSOME NUMBERS AS FACTOR OF MICROEVOLUTION  
AND ADAPTATION OF CONIFERS
Aim. Analysis of investigations of chromosome numbers in populations of coniferous species in wide range of their 
growing conditions are presented. Methods. Chromosome numbers studied in metaphase cells with a complete set of 
chromosomes in root tip meristems. Results. Study of chromosome numbers in populations of conifers from Pinaceae 
(10 species and 1 interspecific hybrid) and Cupressaceae (4 species) families growing under optimal conditions and from 
ecotopes with different level of extremality. Seed material were collected in the territory of Russia, Ukraine, Bulgaria, 
Czech Republic, Kazakhstan. Conclusions. There is some trend manifested in availability of mixoploidy, aneuploidy, 
an increasing of variability degree of chromosome numbers, presence of B chromosomes in seed progeny of conifers 
according to the strengthening of extreme temperature and edaphic conditions of their habitat – in the ecological limits 
of species propagation, with increasing altitudinal zones, on the southern and northern boundaries of the areas inside and 
outside, in the areas of human influence and at introductions.
Keywords: chromosome numbers, coniferous species, extreme conditions.


