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АННОТАЦИЯ

Обобщены результаты кариологических и цитогенетических исследований в популяциях видов хвой­
ных семейств Pinaceae и Cupressaceae из экстремальных условий произрастания. У хвойных,  произрас­
тающих у южной и северной границ ареалов на экологическом пределе распространения,  в антропогенно  
нарушенных экосистемах,  в условиях интродукции,  выявлена хромосомная изменчивость,  обнаружены 
геномные и хромосомные мутации различного  типа. Отмечены высокая частота изменений числа хромосом 
(миксоплоидия,  анеуплоидия и полиплоидия) и их морфологии. Найдены различные типы хромосомных 
аномалий (кольцевые и полицентрические хромосомы,  фрагменты,  множественные хромосомные анома­
лии),  агглютинация хромосом,  появление В-хромосом,  нарушения митоза и мейоза. С использованием 
классических методов и флуоресцентной гибридизации in situ (FISH) проведены исследования полимор­
физма нуклеолярных районов хромосом,  выявлены особенности локусов генов 5S и 45S рибосомной РНК.

Ключевые слова: сосновые,  кипарисовые,  число  хромосом,  кариотип,  хромосомные и геномные му­
тации,  нуклеолярные районы,  флуоресцентная гибридизация in situ,  экстремальные условия.

Седельникова и др.,  2010;  Murray, 2013; Rasto­
gi, Ohri, 2020; Ohri, 2021a, b, c]. Почти до  80‑х 
годов прошлого  столетия кариотипы хвойных 
считались стабильными,  но  это  объясняется 
слабой цитологической изученностью растений 
данной группы к тому времени. На данный мо­
мент известно,  что  в эволюции голосеменных 
основную роль играли генные мутации при со­
хранении основных морфологических харак­
теристик кариотипов  – ​ числа,  морфологии 
и размеров хромосом [Гриф,  2007]. Детальные 
кариологические и  цитогенетические иссле­
дования хвойных,  проведенные в последние  

ВВЕДЕНИЕ

Результаты кариологических и цитогене­
тических исследований хвойных имеют боль­
шое значение для изучения их биоразно- 
образия,  решения таксономических проблем,  
вопросов эволюционной и популяционной гене­
тики,  практических задач селекции и интро­
дукции. Большинство  видов хвойных является 
диплоидами,  имеет много  крупных морфоло­
гически однообразных хромосом,  характе­
ризуется большой массой ДНК и гигантским 
размером генома [Муратова,  Круклис,  1988;  
Hizume, 1988; Ahuja, 2005; Ahuja, Neale, 2005;  



592

десятилетия XX  в. и в первые два десятиле­
тия XXI в.,  показали,  что  в оптимальных ус­
ловиях хромосомные аномалии встречаются 
редко. В популяциях и местообитаниях с экс­
тремальными условиями существования об­
наружены многочисленные аномалии,  свя­
занные с изменениями числа и морфологии 
хромосом.

ОБЩАЯ ЧАСТЬ

Изученные нами виды относятся к предста­
вителям четырех родов семейства Pinaceae (со­
сновые): Abies Mill. – ​пихта (10 видов),  Larix 
Mill. – ​лиственница (8 видов),  Picea A. Dietr. – ​
ель (более 20 видов),  Pinus L. – ​сосна (около  20 
видов),  и пяти родов семейства Cupressaceae 
(кипарисовые): Chamaecyparis Spach – ​кипари­
совик,  Cupressus L. – ​кипарис,  Juniperus L. – ​
можжевельник, Microbiota Kom. – ​микробиота, 
Thuja L. – ​туя (2 вида). В общей сложности про­
ведены исследования более чем в 250 популя­
циях и различных местообитаниях,  в том чис­
ле у границ ареалов,  на болотах разных типов,  
в горах,  в антропогенно  нарушенных услови­
ях,  дендрариях,  ботанических садах и  пар­
ках. Изучались также внутривидовые формы,  
расы,  культивары,  встречающиеся в природе 
отдельные особи с отклоняющимися от типич­
ных признаками габитуса и особенностями ге­
неративных органов.

Большая часть видов семейства Pinace­
ae содержит в кариотипе 24 хромосомы (2n = 
= 24),  семейства Cupressaceae – ​22 (2n = 22). 
У представителей этих семейств морфологи­
ческие типы хромосом сходны в пределах рода. 
Кариотипы представителей рода Abies (пих­
та) включают 7 пар  длинных метацентричес- 
ких и 5 пар  коротких субмета- и интерцен­
трических хромосом;  соотношение длинных 
метацентриков и коротких субметацентриков 
у видов Larix (лиственница) – ​6 : 6. Кариоти­
пы видов Picea (ель) включают 8 пар  длинных 
метацентрических,  две пары коротких мета­
центрических и две пары коротких субмета­
центрических хромосом. У кедровых сосен (род 
Pinus,  подрод Strobus,  секция Strobi,  подсек­
ция Cembrae) – ​сосны сибирской (Pinus sibiri-
ca Du Tour),  сосны корейской (Pinus koraien-
sis Siebold et Zucc.) и кедрового  стланика [Pinus 
pumila (Pall.) Regel],  имеется 11 пар  длинных 
метацентрических и одна пара коротких субме­

тацентрических или близких к ним хромосом. 
У сосен группы Sylvestres (род Pinus,  подрод 
Pinus,  секция Pinus,  подсекция Sylvestres) – ​
сосны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) и род­
ственных ей видов,  соотношение длинных ме­
тацентрических и  более коротких,  близких 
к субметацентрическим,  хромосом составляет 
10 : 2 [Hizume, 1988; Муратова и др., 2005, 2019; 
Muratova et al., 2020].

Установлено,  что  разные виды и популя­
ции семейства сосновых различаются в  ос­
новном по  числу и  локализации вторич­
ных перетяжек на хромосомах – ​важнейших 
в функциональном отношении районов. У боль­
шинства видов эукариот в них локализуются 
гены рибосомной РНК и формирования рибо­
сом [Челидзе,  1985]. В телофазе митоза они об­
разуют ядрышки. Установлено,  что  в ядрыш­
ковом организаторе хвойных находятся локусы 
45S рДНК,  кодирующие блоки генов 18S и 25–
26S рРНК [Brown,  Carlson,  1997].

В популяциях хвойных у границ ареалов 
в экстремальных условиях существования от­
мечены изменения числа и морфологии хро­
мосом,  повышенная встречаемость вторич­
ных перетяжек и хромосомных перестроек,  
не наблюдаемые в популяциях из оптималь­
ных местопроизрастаний. Геномные мута­
ции,  такие как анеуплоидия,  миксоплоидия 
и в некоторых случаях полиплоидия,  выявле­
ны у сосны обыкновенной,  различных видов 
лиственницы,  в  том числе гибридного  ком­
плекса под названием лиственница амурская 
(L. ×amurensis Kolesn.),  ели сибирской (Picea 
obovata Ledeb.) и многих других видов. Хромо­
сомные перестройки найдены у лиственницы 
сибирской (Larix sibirica Ledeb.) в Хакасии,  
Казахстане,  Монголии,  лиственницы Сука­
чева (Larix sukaczewii Dylis) на Южном Ура­
ле,  в краевых популяциях лиственниц Гме­
лина (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.) и Каяндера 
(Larix cajanderi Mayr),  у кедрового  стланика 
и ели сибирской около  северной границы аре­
ала,  пихты сибирской (Abies sibirica Ledeb.) 
в горах Хамар-Дабана и высокогорья Запад­
ного  Саяна. У A. sibirica выявлен случай сома­
тической редукции числа хромосом до  гапло­
идного  [Муратова и др.,  2005;  Седельникова,  
Пименов,  2017б;  Muratova et al., 2020, 2022; 
Muratova, Karpjuk, 2021]. На рис. 1 в качестве 
примера показана метафазная пластинка ли­
ственницы Гмелина с фрагментом.
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Сосна обыкновенная около  южной и  се­
верной границ ареала характеризуется ши­
роким спектром хромосомных мутаций;  
здесь выявлены кольцевые и полицентричес- 
кие хромосомы,  делеции,  фрагменты,  мно­
жественные нарушения,  имеются аномалии 
митоза и мейоза [Муратова,  Седельникова,  
2004;  Муратова и др.,  2005]. В Якутии у дан­
ного  вида обнаружены хромосомные пере­
стройки,  аномалии митоза и мейоза. У сосны 
обыкновенной исследованы не только  типич­
ные деревья,  но  и деревья с отклоняющим­
ся от нормального  габитусом – ​карликовые,  
с  плакучей формой кроны,  с  “ведьмиными 
метлами” и др. У таких особей,  в дополнение 
к вышеперечисленным аномалиям,  наблюда­
лись необычные формы ядрышек и “остаточ­
ные ядрышки” в метафазе митоза,  с-митоз 
[Седельникова и  др.,  2000]. В  естествен­
ных популяциях и искусственных насажде­
ниях сосны обыкновенной,  произрастающих 
на южной границе ареала в  Южной Сиби­
ри (юг Красноярского  края,  Тыва и Хакасия) 
и за пределами ареала в Нижнем Поволжье 
(Волгоградская обл.),  уровень хромосомных 
аномалий возрастает по  мере усиления за­
сушливости и  ухудшения эдафических ус­
ловий произрастания [Седельникова,  2003;  
Муратова и др.,  2005;  Седельникова,  Пиме­
нов,  2021;  Седельникова и др.,  2023]. Приме­
ры хромосомных аномалий у сосны обыкно­
венной представлены на рис. 2.

При исследовании сосны обыкновенной,  со­
сны сибирской,  лиственницы сибирской,  ели 
сибирской,  пихты сибирской,  произрастаю­
щих на экологическом пределе распростране­
ния на болотах различного  типа в южно-та­
ежной подзоне Западной Сибири,  выявлен 
широкий спектр  геномных и  хромосомных 
мутаций: кольцевые структуры,  фрагменты,  
нарушения спирализации,  полицентрические 
хромосомы. Патология митоза представлена 
фрагментами,  многополюсными митозами,  от­
стающими хромосомами,  одиночными и пар­
ными мостами,  выбросами хромосом за пре­
делы пластинки,  агглютинацией хромосом,   

Рис. 1. Метафазная пластинка лиственницы Гме­
лина Larix gmelinii (Rupr.) Rupr. с  фрагментом 
(указан стрелкой) из Олекминска. Масштабная 

линейка 10 мкм

Рис. 2. Хромосомные аномалии у сосны обыкновенной Pinus sylvestris L.: а – ​кольцевая хромосома (указана 
стрелкой) в метафазной пластинке сосны из Ширинской степи,  Республика Хакасия;  б – ​тетраплоидное 
число  хромосом 2n = 4x = 48 у сосны из Пятиморска Волгоградской обл. Масштабная линейка 10 мкм
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остаточными ядрышками,  нарушениями 
“жесткого  типа”,  включая С-митоз [Седель­
никова,  2008,  2018].

Высокий уровень хромосомных нарушений 
отмечен разными авторами у хвойных,  произ­
растающих не только  в естественных экстре­
мальных экотопах,  но  и в условиях различ­
ного  по  степени и характеру промышленного  
загрязнения на Южном Урале,  в Алтайском 
крае,  в районе Новолипецкого  металлургиче­
ского  комбината в Липецкой обл.,  Сегежского  
целлюлозно-бумажного  комбината в Респуб- 
лике Карелия [Калашник,  2008,  2010;  Маш­
кина и др.,  2009;  Егоркина,  2010;  Игнатен­
ко,  2021].

Повреждения “жесткого  типа” – ​С-митоз,  
пульверизация и  агглютинация хромосом  – ​
были выявлены у сосны обыкновенной в усло­
виях радиоактивного  загрязнения в зоне Чер­
нобыльской АЭС [Butorina,  Estratov,  1996]. 
В последующие годы у данного  вида отмеча­
лась повышенная частота встречаемости хро­
мосомных мутаций в лесах Брянской обл. [Ге­
раськин и  др.,  2008,  2018;  Geras’kin et al.,  
2019]. Высокая доля аберрантных клеток вы­
явлена у японской красной сосны (Pinus den-
siflora Siebold et Zucc.) в отдаленный период 
после аварии на АЭС “Фукусима” [Васильев 
и др.,  2020]. В литературе также представлены 
данные о  встречаемости цитогенетических на­
рушений у P. sylvestris в некоторых регионах 
Карелии,  где в последние годы было  отмече­

но  повышение уровня ионизирующего  излу­
чения [Игнатенко  и др.,  2022].

У нескольких видов хвойных под влиянием 
антропогенных загрязнений в крупных про­
мышленных центрах и при интродукции вы­
явлены цитогенетический полиморфизм се­
менного  потомства,  снижение митотической 
активности,  высокая частота встречаемо­
сти патологий митоза,  описан случай амито­
за у сосны обыкновенной [Буторина,  Мазуро­
ва,  1999;  Буторина и др.,  2000;  Горячкина,  
Сизых,  2012;  Калаев и  др.,  2020]. Цитоло­
гические исследования лиственниц сибир­
ской и Гмелина в Норильском промышленном 
районе и лиственницы сибирской в окрестно­
стях г. Красноярска в условиях воздействия 
техногенных эмиссий показали высокую ча­
стоту миксоплоидов и различные типы хро­
мосомных мутаций [Седельникова,  Пименов,  
2007,  2017а,  2019;  Муратова и др.,  2009]. На 
рис.  3 представлена метафазная пластинка 
лиственницы Гмелина с триплоидным числом 
хромосом.

Сравнительное изучение популяций суб- 
арктической расы лиственницы сибирской 
и  лиственницы Гмелина,  произрастающих 
в  условиях Крайнего  Севера в Норильском 
промышленном районе,  показало  различия 
по  длине хромосом,  числу и локализации вто­
ричных перетяжек,  степени асимметрии ка­
риотипа [Седельникова,  Пименов,  2019].

Проведены исследования интродуцирован­
ных насаждениий хвойных в  ботанических 
садах,  парках и  дендрариях [Седельникова 
и др.,  2008,  2020]. Изменчивость числа хро­
мосом отмечена у ряда видов и гибридов сос- 
ны в дендрарии “Софронка”,  окр. г. Пльзень,  
Чехия. Миксоплоидия выявлена в  семенном 
потомстве сосны приморской (Pinus pinaster 
Aiton),  интродуцированной из Сербии,  сосны 
горной древовидной (Pinus uncinata Mill. ex  
Mirb.),  интродуцированной из Испании,  меж­
видового  гибрида сосны скрученной и сосны 
Банкса (P. contorta Dougl. ex  Loud. × P. banksi-
ana Lamb.). Хромосомные и геномные мутации 
отмечены также у представителей рода Picea,  
интродуцированных за пределами ареала: ели 
сербской (Picea omorika (Pančić) Purk.),  ели 
Кояма (Picea koyamae Shiras.),  ели шерохова­
той (Picea asperata Mast.),  ели толстоиглой (Pi-
cea crassifolia Kom.),  ели отогнутой (Picea ret-
roflexa Mast.) [Горячкина и др.,  2013]. Примеры 

Рис. 3. Метафазная пластинка с триплоидным чис­
лом хромосом 2n = 3x = 36 у лиственницы Гмелина 
Larix gmelinii (Rupr.) Rupr. из Таймыра. Масштаб­

ная линейка ​10 мкм
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хромосомных аномалий представителей рода 
Picea показаны на рис. 4,  5.

Изучение мейоза у пихты сибирской и ли­
ственницы Гмелина в дендрарии Института 
леса им. В. Н. Сукачева СО РАН в г. Красно­

ярске показало  более высокую частоту нару­
шений в дендрарии,  чем в естественных на­
саждениях. Отмечен также несколько  иной 
и более широкий спектр  мейотических ано­
малий [Bazhina et al., 2008, 2011; Goryachkina, 

Рис. 4. Диплоидная 2n = 2x = 24 (а) и тетраплоидная 2n = 4x = 48 (б) клетки Picea omorika (Pančić) Purk. 
Масштабная линейка 10 мкм

Рис.  5. Хромосомные аномалии (указаны стрелками) у  видов ели: а  – ​ надетая кольцевая хромосома  
у  P. koyamae Shiras.;   б  – ​ точечный фрагмент у  P. crassifolia Kom.;  в  – ​ дицентрическая хромосома  

у P. obovata Ledeb. Масштабная линейка 10 мкм



596

Muratova,  2016]. У ели сибирской,  напротив,  
в условиях интродукции спектр  нарушений 
в мейозе был меньше,  чем в естественных по­
пуляциях [Бажина и др.,  2019,  2020].

В кариотипах многих видов ели встречаются 
добавочные,  или В-хромосомы. К настоящему 
времени они найдены у 23 видов Picea,  вклю­
чая межвидовой гибрид P. ×fennica (Regel) Kom. 
[Muratova,  2018]. Наиболее полно  и подробно  
изучено  распределение добавочных хромо­
сом в различных популяциях и местообитани­
ях трех видов: евразиатского  – ели сибирской  
(P. obovata),  и двух североамериканских – ​ели 
белой [P. glauca (Moench) Voss],  иногда ее на­
зывают ель сизая или ель колючая,  и ели сит­
хинской [P. sitchensis (Bong.) Carrière].

Ель сибирская исследована по  всему аре­
алу – ​в европейской части России,  на Ура­
ле,  в Северо-Восточном Казахстане,  Сибири,  
а  также в  городских насаждениях. Макси­
мальная встречаемость В-хромосом у  этого  
вида отмечена в  популяциях восточной ча­
сти ареала,  особенно  в Центральной и Вос­
точной Сибири (центральные и южные райо­
ны Красноярского  края,  Иркутская область),  
т. е. в условиях резко-континентального  кли­
мата [Брока,  1990;  Владимирова,  2002;  Му­
ратова и др.,  2002;  Седельникова и др.,  2004;  
Владимирова,  Муратова,  2005,  2006]. У близ­
кородственного  вида – ​ели обыкновенной [P. 
abies (L.) H. Karst.],  В-хромосомы обнаружены 
в горном массиве Западные Родопы,  на южной 
границе ареала,  в районе,  подверженном воз­
действию уранодобывающей промышленности 
и находящемся в зоне повышенной радиоак­
тивности [Tashev et al., 2014].

У P. glauca добавочные хромосомы найде­
ны в 48 из 51 исследованной популяции. Наи­
большая частота В-хромосом наблюдается 
в северо-восточной части о. Ванкувер  и близ­
лежащих районах континента,  характеризу­
ющихся недостаточным количеством осад­
ков и высокой летней инсоляцией [Teoh, Rees, 
1977]. У другого  вида из Северной Америки – ​
ели ситхинской,  В-хромосомы встречают­
ся в 29 из 40 популяций и также коррелиру­
ют с местоположением популяций в районах 
с более засушливым климатом [Moir, Fox, 1977; 
Fox, 1987]. Наибольшая частота добавочных 
хромосом отмечена на юге о. Ванкувер,  где 
флора приспособлена к высоким летним тем­
пературам и низкому уровню осадков [Moir, 

Fox, 1977; Fox, 1987]. У P. obovata и P. glauca 
обнаружена более высокая частота В-хромо­
сом среди декоративных форм,  у интродуцен­
тов и в городских насаждениях по  сравнению 
с природными популяциями [Буторина,  Бог­
данова,  2001;  Владимирова,  2002;  Муратова 
и др.,  2002].

Интересно,  что  в экстремальных районах 
произрастания у лиственницы Гмелина в Чи­
тинской обл.,  а также лиственницы сибирской 
L. sibirica на Таймыре и в Республике Хака­
сия были обнаружены добавочные хромосо­
мы,  не характерные для рода Larix [Муратова 
и др.,  2005;  Сизых и др.,  2006;  Седельникова,  
Пименов,  2007,  2017б].

Виды хвойных из семейства кипарисовые 
были исследованы как в естественных место­
произрастаниях,  так и в условиях интродук­
ции. Кариологическое изучение можжевельни­
ка обыкновенного  (Juniperus communis L.) на 
болотах и суходолах Западной Сибири показа­
ло,  что  у этого  вида все хромосомы метацен­
трические,  одна пара близка к субметацен­
трическому типу [Михеева и др.,  2005].

Интересные результаты получены при ис­
следовании нескольких широко  используе­
мых в озеленении видов кипарисовых: кипа­
рисовика Лаусона (Chamaecyparis lawsoniana 
(A. Murray) Parl.),  кипариса аризонского  (Cu-
pressus arizonica Greene),  кипариса вечнозе­
леного  (Cupressus sempervirens L.),  туи вос­
точной (Thuja оrientalis L.),  культиваров туи 
западной (Thuja occidentalis L.) с  различ­
ной окраской хвои и формой кроны – ​‘Lutea’, 
‘Wareana’, ‘Wareana Lutescens’, ‘Globosa’. Был 
использован материал из парковых насажде­
ний и  дендрариев России,  Болгарии,  Кыр­
гызстана,  Украины,  в том числе курортного  
парка (г. Ессентуки),  дендрария Лесотехниче­
ского  университета (г. София),  Национально­
го  дендрологического  парка “Софиевка” НАН 
Украины (г. Умань). У декоративных форм ки­
парисовых широко  отмечена миксоплоидия 
и хромосомные аномалии,  например,  множе­
ственная фрагментация хромосом [Седельни­
кова и др.,  2011,  2014,  2020;  Седельникова,  
2016]. Кариотип в норме и пример  хромосом­
ной фрагментации у T. occidentalis представ­
лены на рис. 6.

При работе с  крупными и  сложными ге­
номами,  какими обладают хвойные,  но­
вую информацию можно  получить,  исполь­
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зуя молекулярно-цитогенетические методы,  
в  частности флуоресцентную гибридизацию 
in situ (FISH). Это  дает возможность иден­
тифицировать отдельные хромосомы в карио- 
типе,  подбирать гомологичные пары,  выяв­
лять хромосомные перестройки. К настояще­
му времени с  помощью FISH с  пробами 5S 
и 45S рРНК генов были изучены хромосомные 

наборы нескольких видов хвойных из регио­
нов Сибири – ​Красноярского  края,  Хакасии,  
Центральной и Западной Якутии,  Монголии,  
Кыргызстана.

Проведено  сравнение кариотипов трех 
видов лиственницы  – ​ L. sibirica,  L. gmeli- 
nii и L. cajanderi. Установлено,  что  у L. sibiri- 
ca мажорные локусы 45S  рДНК расположе­
ны в районах вторичных перетяжек на хро­
мосомах III и IV. Близкие виды L. gmelinii и 
L. cajanderi содержат дополнительный мажор­
ный локус 45S  рДНК в хромосоме VII,  ко­
торого  нет у L. sibirica [Goryachkina et al.,  
2013]. Кроме того,  у этих трех видов выявле­
но  четыре минорных локуса 45S  рДНК в пе­
рицентромерных участках хромосом I,  II,  VI,  
XII (см. рис. 6). Гены 5S рРНК локализованы 
на хромосоме III. По  рисунку гибридизации  
L. gmelinii и L. cajanderi не различаются.

Хромосома III у всех изученных к насто­
ящему времени видов лиственницы несет 
мажорные локусы двух семейств рибосом­

ных генов – ​ на одном плече 45S рДНК,  на 
другом – ​5S. Кроме вышеперечисленных ви­
дов Larix,  аналогичная хромосома имеется 
у L. principis-rupprechtii Mayr,  L. kaempferi 
(Lamb.) Carrière,  L. olgensis A. Henry, L. de-
cidua Mill.,  L. potaninii Batalin;  вероятно,  она 
является маркером для видов этого  рода [Hi­
zume al., 1995; Goryachkina et al., 2013; Liu et 
al., 2006, 2007; Lubaretz et al., 1996]. В пери­
центромерных районах многих хромосом La- 
rix выявляются DAPI-бэнды (районы ДНК,  
обогащенные АТ-последовательстями),  кото­
рые в  значительной мере облегчают подбор  
гомологичных пар. Установлено,  что  на хро­
мосомах L. gmelinii и L. cajanderi,  растущих 
в условиях резко-континентального  климата 
в Центральной и Западной Якутии,  увеличи­
вается число  сайтов 5S и 45S рДНК по  срав­
нению с L. sibirica из более южных районов 
Красноярского  края,  Хакасии и Монголии.

Сравнительно-кариологическое изучение 
двух представителей ели – ​горного  по  про­
исхождению вида ели Шренка (P. schrenkiana 
Fisch. et C. A. Mey.) и ели сибирской P. obovata 
методом FISH   показало,  что  они различаются 
по  числу мажорных сайтов 45S рДНК на пле­
чах хромосом: у P. obovata – ​их 6 (хромосомы  
II,  III,  IV,  V,  VIII,  X),  у P. schrenkiana – ​5 
(хромосомы III,  IV,  V,  VIII,  X). Минорные сай­
ты имеются у обоих видов в перицентромерном  

Рис. 6. Кариотип,  число  хромосом 2n = 22 (а) и фрагментация хромосом (б) у Thuja occidentalis L. Мас­
штабная линейка 10 мкм
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районе хромосомы IX,  а у ели Шренка в до­
полнение к  этому еще и  на коротком плече 
хромосомы II (у  ели сибирской там мажор­
ный сайт). Таким образом,  основные межви­
довые различия выявлены по  рисунку гиб- 
ридизации на хромосоме II [Горячкина и др.,  
2018]. Сравнительная идиограмма двух видов 
представлена на рис. 7.

Оба вида несут по  два кластера 5S рРНК 
генов на двух плечах одной из длинных мета­
центрических хромосом (III пара): мажорный 
локус на одном плече и более слабый на дру­
гом. Эта же хромосома имеет мажорный локус 
45S рДНК на длинном плече,  рядом с сайтом 
5S рДНК. Полученные результаты,  а  так­
же литературные данные по  молекулярно-
цитогенетическому исследованию других видов 
Picea [Brown, Carlson, 1997; Shibata, Hizume, 
2008] свидетельствуют,  что  эта хромосома яв­

ляется маркерной для рода. Использование ме­
тода флуоресцентной гибридизации in situ даст 
возможность выявлять структурные аномалии,  
полиморфизм нуклеолярных районов,  мел­
кие хромосомные мутации. Это  открывает но­
вые возможности для изучения внутривидовой 
и межвидовой изменчивости,  процессов микро­
эволюции и дивергенции хвойных.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Обобщены результаты кариологических,   
цитогенетических и молекулярно-цитогенети- 
ческих исследований в  популяциях видов 
хвойных семейств Pinaceae и  Cupressaceae 
из экстремальных условий произрастания. 
У хвойных,  у южного  и северного  ареалов,  
на экологическом пределе распространения,  
в антропогенно  нарушенных экосистемах,  ин­
тродуцированных в дендрариях,  ботанических 
садах и парках,  выявлена хромосомная из­
менчивость,  обнаружен широкий спектр  ге­
номных и хромосомных мутаций. С высокой 
частотой встречаемости отмечены изменения 
числа хромосом (миксоплоидия,  анеуплоидия,  
единично  – ​полиплоидия),  различные нару­
шения морфологии хромосом,  структурные 
хромосомные перестройки (кольцевые и поли­
центрические хромосомы,  фрагменты,  множе­
ственные хромосомные нарушения),  появле­
ние В-хромосом,  аномалии митоза и мейоза. 
В некоторых случаях обнаружены поврежде­
ния хромосом “жесткого  типа” (агглютинация 
и пульверизация хромосом,  С-митоз). Клас­
сическими методами и методом флуоресцент­
ной гибридизации in situ (FISH) исследован 
полиморфизм нуклеолярных районов хромо­
сом,  показывающий увеличение активности 

Рис. 7. Сравнительная идиограмма Larix sibirica Ledeb. (A),  L. gmelinii (Rupr.) Rupr. (B) и L. cajanderi Mayr 
(C),  показывающая локализацию генов 45S рРНК (красный цвет),  5S рРНК (зеленый цвет) и DAPI-бэн­
дов (голубые полосы) на метафазных хромосомах. I–XII – ​номера хромосом. Масштабная линейка 10 мкм

Рис. 8. Сравнительная идиограмма P. schrenkiana 
Fisch. et C. A. Mey. и P. obovata Ledeb.,  показываю­
щая хромосомную локализацию мажорных локусов 
45S  рДНК (красный цвет),  минорных локусов 45S  
рДНК (розовый цвет),  локусов 5S  рДНК (зеленый 
цвет). Хромосома  II,  различающаяся по  рисунку 
гибридизации у двух видов,  выделена в квадрат 
(а – ​ель Шренка;  б – ​ель сибирская). I–XII – ​номера 

хромосом. Масштабная линейка 10 мкм
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ядрышкообразующих районов хромосом,  вы­
явлены особенности локусов 5S и 45S рДНК.

Анализ накопленных к настоящему време­
ни данных показывает,  что  кариотипическая 
изменчивость,  по  всей вероятности,  име­
ет определенное адаптивное значение в дан­
ной систематической группе растений. Воз­
никновение различных типов хромосомных 
перестроек и их высокая встречаемость в по­
пуляциях хвойных,  произрастающих в экс­
тремальных эколого-географических усло­
виях,  могут рассматриваться как мера их 
генетического  разнообразия и отражать вы­
сокую степень экологической пластичности. 
Проведенные исследования позволяют судить 
об уровнях внутривидовой и межвидовой из­
менчивости,  процессах микроэволюции и ди­
вергенции хвойных в экстремальных услови­
ях произрастания.

Работа выполнена в рамках базового  проекта 

№ FWES‑2021-0009 “Функционально-динамическая 

индикация биоразнообразия лесов Сибири”.
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Results of  karyological and cytogenetical studies in populations of  conifer species of  Pinaceae and Cu­
pressaceae families from extreme conditions are summarized. In conifers growing in southern and northern 
borders of  areas,  on ecological limits of  distribution,  in anthropogenically disturbed ecosystems,  at the in­
troduction,  chromosome variability is revealed. A high frequency of  changes in the number of  chromosomes 
(mixoploidy,  aneuploidy and polyploidy) and their morphology were noted. Different types of  chromosome 
anomalies (ring and polycentric chromosomes,  fragments,  multiple chromosome irregularities),  B-chromo­
somes occurrence,  irregularities of  mitosis and meiosis are found. Using classical methods and fluorescent 
in situ hybridization (FISH),  studies of  the polymorphism of  the nucleolar regions of  chromosomes were 
carried out,  and features of  the loci of  the 5S and 45S ribosomal RNA genes were revealed.

Key words: Pinaceae,  Cupressaceae,  chromosome number,  karyotype,  chromosome and genome muta­
tions,  nucleolar regions,  fluorescent hybridization in situ,  extreme conditions.


