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Реферат. Впервые проведены сравнительно-цитогенетические исследования популяций двух видов ли-
ственницы и естественного гибрида между ними из нескольких местопроизрастаний Монголии и прилегающих 
районов Южной Сибири. Отмечена кариологическая изменчивость в популяциях лиственницы у южной грани-
цы ареала, представленная различными типами мутаций – геномными (миксоплоидия, анеуплоидия, добавоч-
ные хромосомы) и хромосомными (кольцевые и полицентрические хромосомы, фрагменты, перицентрические 
инверсии) различного типа. С использованием классических методов и флуоресцентной гибридизации in situ 
(FISH) изучен полиморфизм нуклеолярных районов хромосом, выявлены особенности локусов генов 45S и 5S 
рибосомной РНК лиственниц сибирской и Гмелина. Установлено значительное сходство популяций двух видов 
лиственницы в Монголии и на прилегающих территориях Южной Сибири по кариологическим признакам. По 
сравнению с популяциями из центральных частей ареалов частота хромосомных аномалий здесь значительно 
повышена, что, по-видимому, объясняется экстремальными условиями произрастания. 

Ключевые слова. Кариологические особенности, лиственница, нуклеолярные районы, флуоресцентная ги-
бридизация in situ, хромосомные мутации, число и морфология хромосом, экстремальные условия. 

Summary. For the fi rst time, comparative cytogenetical studies on two larch species populations and a natural hybrid 
between them from several places in Mongolia and adjacent regions of Southern Siberia have been carried out. Karyotype 
variability in larch populations at the southern borders of their ranges such as genome (mixoploidy, aneuploidy, B 
chromosomes) and chromosome mutations (ring and polycentric chromosomes, fragments, pericentric inversions) of 
diff erent types has been noted. Using classic methods and fl uorescence in situ hybridization (FISH), a polymorphism 
of nucleolar regions of chromosomes was studied, characteristics of 45S and 5S of ribosomal DNA loci of Siberian and 
Gmelin larches were revealed. A signifi cant similarity of two larch species populations in Mongolia and adjacent territories 
of Southern Siberia on karyological features has been established. In comparison with populations from the central parts 
of the range, the frequency of chromosome anomalies here is signifi cantly increased, which is apparently explained by 
extreme environment conditions. 

Key words. Сhromosome number and morphology, chromosome mutations, extreme conditions, fl uorescence in situ 
hybridization, karyological features, Larix, nucleolar regions. 

Введение. На территории Южной Сибири и Монголии находятся пределы распространения 
многих лесообразующих видов хвойных, в том числе и лиственницы. Лиственница сибирская Larix 
sibirica Ledeb. произрастает во многих регионах Южной Сибири – на Алтае, в Саянах, Прибайкалье 
и Южном Забайкалье. Лиственница Гмелина L. gmelinii (Rupr.) Rupr. встречается в Средней и Восточ-
ной Сибири, за исключением северо-восточной части (Бобров, 1978). В северо-западной Монголии 
лиственница сибирская является наиболее распространенной древесной породой в горах Хэнтэя и 
Хангая и занимает около 80 % покрытой лесом территории. Лиственница Гмелина в Монголии занима-
ет небольшую территорию в северо-восточной части страны на горном хребте Эрэн-Даба. В зоне кон-
такта этих двух видов формируются гибридные популяции, объединяемые в комплекс под названием 
лиственница Чекановского L. czekanowskii Szafer. В Южной Сибири и МНР лиственница Чекановского 
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встречается как самостоятельно, так и совместно с каким-либо исходным видом (Милютин и др., 1988). 
Большие массивы древостоев лиственницы приурочены к континентальным районам и находятся под 
воздействием экстремальных условий среды. У них часто образуются изолированные «островные» по-
пуляции, в которых формирование структуры популяций имеет свою специфику. Цитогенетические 
исследования видов у южных пределов произрастания необходимы для познания особенностей их 
эволюции и разработки практических мероприятий по селекции и семеноводству. 

Материалы и методы. Семена лиственницы сибирской для кариологических исследований 
были собраны в трех местообитаниях Монголии – в центральной части хр. Хангай (Дзабханский и 
Архангайский аймаки) и в Восточном Хэнтэе в районе с. Мунгун Морьт. Кроме того, анализ популяций 
этого вида проводился в прилегающих к Монголии районах Тувы (окр. пос. Шагонар, оз. Чагытай), 
Южного Забайкалья (Бурятия, окр. г. Закаменск), а также в Хакасии (окр. пос. Сонский Боградского 
р-на, пос. Туим, Соленоозерное и Малчергаш Ширинского р-на). Материал для изучения лиственницы 
Гмелина был собран в окрестностях с. Баян-Уул (Хэнтийский аймак) Монголии и в Читинской обл. 
(пос. Карымское); лиственницы Чекановского – в горах Хух Чулуут, около пос. Баян-Адарга МНР. В 
работе также были использованы данные монгольских исследователей для лиственницы сибирской из 
Национального парка Богдхан-Уул недалеко от Улан-Батора (Ariunbaatar, Jamyansuren, 2015).

Определение числа и анализ морфологии хромосом, выявление хромосомных перестроек про-
водилось в меристематических тканях проросших семян (проростков) по стандартным для кариоло-
гического изучения хвойных методикам. Семена проращивали в чашках Петри, проростки длиной 
0,5–1,0 см обрабатывали 1 % раствором колхицина и фиксировали спиртово-уксусной смесью (3 : 1). 
Материал окрашивали 1 % раствором ацетогематоксилина после предварительной обработки в 4 % 
железноаммонийных квасцах. Для исследований использовали давленые препараты: кончик корешка 
помещали на предметное стекло в насыщенный раствор хлоралгидрата и раздавливали под покров-
ным стеклом. Препараты просматривали под микроскопом (окуляр ×10, объектив ×90). Хромосомы 
классифицировали по методике В. Г. Грифа и Н. Д. Агаповой (1986). Кроме стандартных методов, был 
использован метод флуоресцентной гибридизации in situ с пробами рибосомных генов 5S и 45S рДНК. 
Двухцветную FISH проводили по стандартной методике (Badaeva et al., 1996) с некоторыми модифи-
кациями (Goryachkina et al., 2013). В работе использовали клонированные последовательности генов 
pTa794 (5S рДНК) и pTa71 (45S рРНК) пшеницы (Gerlach, Bedbrook, 1979; Gerlach, Dyer, 1980). Пробы 
метили методом ник-трансляции с использованием наборов для мечения ДНК.

Результаты и обсуждение. Кариологические исследования показали, что популяции L. sibirica 
и L. gmelinii Монголии и Южной Сибири содержат по 24 хромосомы (2n = 2x = 24) и являются дипло-
идами с основным числом x = 12. В популяциях лиственницы сибирской из Хакасии и лиственницы 
Гмелина из Читинской области обнаружено по одной добавочной (В-) хромосоме. Во всех изученных 
происхождениях наблюдалась миксоплоидия: чаще всего наряду с диплоидными клетками с числом 
хромосом 2n = 24 встречались тетраплоидные клетки с 2n = 48. Кроме того, наблюдались миксоплоиды 
с 24/23, 24/25, 24/25/48, 24/33, 24/36, 24/36/48. У L. gmelinii отмечены единичные триплоидные пророст-
ки, в которых все доступные для анализа клетки содержали 33 хромосомы (2n = 33). 

В кариотипах обоих видов выделяются 6 пар длинных метацентрических хромосом (I–VI пары) 
и 6 пар более коротких субмета- и интерцентрических хромосом (VII–XII пары). Абсолютная длина хро-
мосом первой группы в популяциях лиственницы сибирской составляет от 10,1 ± 0,13 до 15,3 ± 0,19 мкм; 
второй группы – от 6,8 ± 0,07 до 11,5 ± 0,21 мкм. Центромерные индексы (отношение короткого плеча к 
длине хромосомы) метацентрических хромосом составляют от 44,5 ± 0,29 до 47,3 ± 0,19 %; субметацен-
трических от 30,8 ± 0,34 до 33,7 ± 0,26 %, интерцентрических – от 27,8 ± 0,39 до 29,4 ± 0,40 %. В некоторых 
популяциях выделяются пары самых длинных хромосом, а также наиболее асимметричных хромосом 
среди мета- или субметацентриков. Хромосомные наборы трех видов лиственницы даны на рис. 1.

У лиственницы Гмелина хромосомы первой группы (I–VI пары) имеют длину от 11,1 ± 0,26 мкм 
до 15,1 ± 0,21 мкм, центромерный индекс от 46,6 ± 0,25 % до 49,2 ± 0,37 %. Хромосомы второй группы 
(VII–XII пары) имеют размеры от 7,6 ± 0,18 до 10,1 ± 0,10 мкм; центромерный индекс от 30,4 ± 0,30 % 
до 33,0 ± 0,27 %. Размеры В-хромосом 4,8 ± 1,13 – 5,3 ± 0,23 мкм, что составляет около 40 % от средней 
длины хромосом основного набора. По центромерному индексу добавочные хромосомы L. gmelinii ме-
тацентрические (47,4 ± 1,60 %) или субметацентрические (39,9 ± 1,05 %); у L. sibirica встречались доба-
вочные хромосомы только метацентрического типа. 
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У L. sibirica вторичные перетяжки локализованы на двух парах метацентрических хромосом (III 
и IV). У L. gmelinii, кроме III и IV пар, перетяжка имеется на длинном плече субметацентрической VII 
пары. У гибрида L. czekanowskii из Монголии встречались как кариотипы лиственницы сибирской (без 
вторичной перетяжки в VII хромосоме), так и лиственницы Гмелина (с перетяжкой в этой хромосоме). 
Такие же результаты были получены ранее М. В. Круклис (1974) для L. czekanowskii из Читинской об-
ласти. По числу и типам хромосом кариотипы L. sibirica и L. gmelinii имеют сходство с другими видами 
рода Larix (Šimak, 1966; Ильченко, 1973; Zhang et al., 1985; Li, 1993; Hizume et al., 1995; Wang et al., 1998; 
Liu et al., 2006), за исключением наличия у изученных видов В-хромосом. 

У L. sibirica в популяциях Монголии и Южной Сибири наблюдались различные структурные 
аномалии хромосом: ацентрические кольца, кольцевые и полицентрические хромосомы, кольца, на-
детые на обычные хромосомы, фрагменты (рис. 2). Отмечено остаточное ядрышко, которое функци-
онирует в метафазе митоза. В насаждениях Хакасии хромосомные мутации чаще всего встречались 
в семенном потомстве редких и аномальных по габитусу и морфологическим признакам форм. У ли-
ственницы Гмелина выявлены фрагменты, кольцевые и полицентрические хромосомы. В популяции из 
Читинской обл. отмечена гомозиготная перицентрическая инверсия, затрагивающая субметацентри-
ческие VIII и IX пары хромосом; эти хромосомы оказались метацентрическими.  

Известно, что постоянные вторичные перетяжки хромосом являются ядрышкообразующими 
районами и местами локализации рибосомных локусов ДНК (Brown, Carlson, 1977). Проведено мо-
лекулярно-цитогенетическое исследование геномов L. sibirica и L. gmelinii методом флуоресцентной 

Рис. 1. Метафазные пластинки трех видов лиственницы: а – Larix sibirica Ledeb. (2n = 24); б – L. czekanowskii Szafer 
(2n = 24); в – L. gmelinii (Rupr.) Rupr. (2n = 24+1B). Добавочная хромосома указана стрелкой. Масштабная линейка 
10 мкм.

а б

в

Рис. 2. Хромосомные аномалии у видов лиственницы: а – тетраплоидное число хромосом 2n = 48 у L. sibirica из 
Хакасии; б – метафазная пластинка с фрагментом у L. sibirica из Хакасии; в – кольцевая хромосома у L. sibirica 
из Монголии; г – кольцевая хромосома у L. gmelinii из Монголии. Хромосомные мутации указаны стрелками.

а б в г
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гибридизации in situ с пробами 5S и 45S рРНК генов. У L. sibirica выявлено два мажорных локуса 45S 
рДНК в дистальных районах метацентрических хромосом III и IV в местах постоянных вторичных пе-
ретяжек. L. gmelinii имеет дополнительный мажорный локус 45S рДНК в дистальном районе хромосо-
мы VII, где также находится вторичная перетяжка. Кроме того, на хромосомах обоих видов лиственни-
цы имеются четыре минорных локуса 45S рДНК в перицентромерных локусах трех пар метацентриков 
(I, II, VI) и у наиболее коротких субметацентриков (XII пара). Сайт 5S рДНК у лиственниц сибирской 
и Гмелина находится на хромосоме III, которая на другом плече несет локус 45S рДНК. После гибри-
дизации in situ в перицентромерных районах хромосом проявляются DAPI-бэнды, которые позволяют 
идентифицировать гомологичные пары (рис. 3). Особенно выделяются широкие полосы этого рисун-
ка в проксимальных районах обоих плеч хромосомы II. DAPI-бэнды субметацентриков, локализован-
ные в перицентромерных районах коротких плеч, были значительно менее контрастными. Рисунок 
DAPI-бэндинга в целом у двух видов сходный с некоторыми различиями по локализации на длинных 
и коротких плечах хромосом. 

В интерфазных ядрах лиственницы сибирской максимально содержится, как правило, до 4 
ядрышек; поскольку они часто сливаются, то в разных ядрах их может быть от 1 до 4. Но большинство 
клеток содержит 3 ядрышка, а среднее значение составляет 2,9 ± 0,03. У лиственницы Гмелина содер-
жится от 1 до 6 ядрышек, чаще всего наблюдается 3 или 4 ядрышка, среднее – 3,9 ± 0,08. Анализ коли-
чества ядрышек в ядрах показал, что у L. sibirica и L. gmelinii функционально активными могут быть 
все ядрышкообразующие районы хромосом, соответствующие мажорным сайтам 45S рДНК. Наличие 
единичных клеток с 5 ядрышками у лиственницы сибирской и с 7 ядрышками у лиственницы Гмелина, 
свидетельствует о возможной активации минорных локусов 45S рДНК.

Таким образом, в популяциях лиственниц сибирской и Гмелина из Монголии и Южной Сибири 
отмечены миксоплоидия и анеуплоидия, многочисленные структурные аномалии хромосом. По срав-
нению с популяциями из центральных частей ареалов частота хромосомных аномалий здесь значи-
тельно повышена, что, по-видимому, связано с экстремальными условиями произрастания. По многим 
цитогенетическим признакам, таким как число нуклеолярных районов в хромосомах, ядрышек в ин-
терфазных ядрах, сайтов 45S рДНК и 5S рДНК и другим, монгольские популяции видов лиственницы 
имеют сходство с южно-сибирскими. Во многом это объясняется общностью территорий Монголии и 
Южной Сибири и флористической близостью регионов, составляющих единую монголо-южносибир-
скую группу (Малышев, 1965).
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