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Представлены результаты кариологического изучения пяти видов рода Larix. По кариологии других ви-
дов собраны имеющиеся данные мировой литературы. По числу хромосом с вторичными перетяжками
род Larix может быть подразделен на три кариотипические группы. Первую группу образуют наиболее
древние виды с одной парой нуклеолярных хромосом. Виды лиственницы, имеющие две пары нуклео-
лярных хромосом, являются более молодыми и специализированными. Виды с тремя парами хромосом с
вторичными перетяжками являются еще более молодыми и расширяющими свои ареалы в настоящее
время. Данные кариологии находятся в соответствии с результатами изучения морфологических призна-
ков, изоферментов и анализа ДНК.

Введение

Для решения спорных вопросов систематики вместе с традиционными морфологическими признаками
используются цитологические, биохимические и молекулярно-биологические. Большое распространение в
биосистематике получили методы кариологии, основанные на изучении числа и морфологии хромосом. В
последние годы широко стали использоваться в систематике методы анализа ДНК.

Род Larix подразделяется на 2 секции (Multiseriales и Pauciseriales), 8 серий и включает, по данным раз-
ных авторов, от 10 до 25 видов [1-6]. Таксономическое положение многих видов лиственницы противоречи-
во. Многие виды имеют близкие морфологические признаки и соприкасающиеся ареалы; кроме того, в этом
роде много межвидовых гибридов, что еще более осложняет систематику.

Материал и методика исследований

Исследования включают более 50 происхождений и популяций пяти видов лиственницы: Larix sibirica
Ledeb., L. sukaczewii N. Dyl., L. gmelinii (Rupr.) Rupr., L. cajanderi Mayr, L. ochotensis Kolesn. Для проведения
кариологического анализа использовалась общепринятая методика Л. Ф. Правдина и др. [7] с собственными
модификациями. Проростки семян обрабатывались 1%-м раствором колхицина в течение 4-5 ч, фиксирова-
лись спиртовоуксусной смесью 3:1 и окрашивались ацетогематоксилином. Хромосомы изучали на давлен-
ных препаратах, приготовленных стандартным способом. Клетки с хорошим разбросом хромосом фотогра-
фировали на фотопленку «Микрат», хромосомы измеряли на микрофотографиях. Ядрышки и ядрышковые
организаторы окрашивали 50%-м азотнокислым серебром по собственной методике [8]. По кариологии дру-
гих видов лиственницы и по анализу ДНК использовались литературные данные.

Результаты и обсуждение

Кариологические исследования показали, что кариотипы лиственниц состоят из 24 хромосом (2n=24);
диплоидный набор включает 6 пар симметричных (метацентрических) и 6 пар асимметричных (субмета- и
интерцентрических) хромосом [9-50]. Хромосомы первой группы имеют примерно следующие параметры:
La - 11-15 мкм; Lr - 4,5-5%; Ic - 46,9-47,0, второй - La - 7,5-12 мкм; Lr - 3,1-3,9%; Ic - 28-33%. Кроме хро-
мосом постоянного набора, или А-хромосом, в кариотипе видов Larix может быть еще и одна В-хромосома
[27, 45, 46, 51]. На рис. 1 представлен кариотип лиственницы сибирской, на рис. 2 - систематизированный
кариотип лиственницы Гмелина, на рис. 3 - кариотип лиственницы Гмелина с В-хромосомой.

Основными межвидовыми различиями в кариотипах лиственницы являются число и локализация вто-
ричных перетяжек. Район вторичной перетяжки является очень важным в функциональном отношении ло-
кусом хромосомы. У большинства эукариот в этих локусах локализуются гены рибосомной РНК и форми-
рования рибосом. Морфологическим выражением активности этих генов является образование ядрышек в
телофазе митоза [52, 53]. На рис. 4 представлены ядрышки в итерфазных ядрах лиственницы Каяндера. ЯОР
в настоящее время являются наиболее изученными локусами в отношении их структуры и функции. Пря-
мыми методами гибридизации рРНК и ДНК установлено, что у хвойных в ядрышковом организаторе нахо-
дятся активно транскрибирующие гены 18S и 25-26S рРНК [54, 55].
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Рис. 1. Кариотип лиственницы сибирской
(Larix sibirica Ledeb.). 2n=24.
Масштабная линейка - 5 мкм

Рис. 2. Систематизированный кариотип лиственницы
Гмелина (L. gmelinii Rupr.). 2n=24. I-VI VII-XII -
номера хромосом. Масштабная линейка - 10 мкм

Существуют методики окрашивания препаратов азотнокислым серебром; они позволяют выявить функ-
ционирующие рибосомные гены на хромосомах. Эта методика была разработана и впервые применена нами
для окрашивания хромосом лиственницы. С помощью данного метода установлено, что у видов Larix ста-
бильно окрашиваются не только вторичные перетяжки, но и теломеры некоторых хромосом (рис. 5). Можно
предположить, что в теломерных районах лиственницы локализованы дополнительные ядрышкообразую-
щие локусы; они функционируют в экстре-

мальных случаях или при ослаблении рабо-
ты основного ядрышкового организатора
[31].

По числу хромосом с вторичными пере-
тяжками род Larix может быть подразделен
на несколько кариотипических групп. Пер-
вую группу образуют виды с одной парой
нуклеолярных хромосом. По мнению М. В.
Круклис [14], эти виды являются наиболее
древними. К ним относятся L. griffithiana -
монотипный представитель серии Griffithi-
апае с небольшим ареалом в Восточных
Гималаях, и L. potaninii var. macrocarpa из
серии Potaninianae, произрастающая в Цен-
тральном и Южном Китае [11, 38]. Серии
Griffithianae и Potaninianae вместе с серией Lyallianae, объединяющей два североамериканских вида, со-
ставляют более древнюю секцию Multiseriales [5].

Виды лиственницы, имеющие две пары нуклеолярных хромосом, являются более специализированными
[14]. К ним относятся два вида секции Multiseriales - L. potaninii из Китая и L. occidentalis (серия Lyallianae)
из Северной Америки [19, 34-36, 43], и несколько видов из секции Pauceseriales. Это L. leptolepis с неболь-
шим ареалом в Японии (серия Kaempferianae), евразиатские виды L. sibirica и L. sukaczewii из серии Eurasi-
aticae [10, 13, 14, 17, 18, 21, 26, 28, 34, 36, 47].

Рис. 4. Ядрышки (от 1 до 6) в интерфазных ядрах
лиственницы Каяндера (L. cajanderi Mayr)
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Рис. 3. Кариотип лиственницы Гмелина
с В-хромосомой. 2n=24+1В



Рис. 5. Ядрышообразующие районы
лиственницы сибирской, окрашенные

азотнокислым серебром

Многие виды из секции Pauciseriales имеют три пары хро-
мосом с вторичными перетяжками. Эта группа включает вос-
точно-сибирские и восточно-азиатские виды: L. gmelinii, L.
cajanderi, L. ochotensis и, L. principis-rupprechtii из серии Раи-
cisquamatae, L. olgensis, L. lubarskii, L. komarovii из серии Ol-
gensiformes [12-17, 20, 22, 25-27, 29, 30, 32, 42]. Три пары хро-
мосом также включают кариотипы европейских видов L. de-
cidua и L. polonica из серий Еиrораеа и Eurasiaticae, северо-
американский вид L. laricina из серии Americanae [34, 35]. Эти
виды являются более молодыми и продолжают расширять
свои ареалы в настоящее время.

Серии Griffithianae и Potaninianae вместе с серией Lyal-
liапае составляют более древнюю секцию Multiseriales [5].
Примитивность L. griffithiana и ее генетическая обособлен-
ность от других таксонов была установлена на основе RFLP
анализа ДНК хлоропластов [56, 57]. RAPD-анализ показал, что
L. potaninii является наиболее дивергировавшим таксоном по
сравнению с другими евразиатскими видами [58, 59]. Данные
кариологии и молекулярной генетики согласуются с гипотезой
В. Н. Сукачева [2] о древности лиственниц, произрастающих в
Китае.

Современные ареалы видов секции Pauciseriales находятся севернее и дальше от вероятного центра про-
исхождения лиственниц. Кариотипы этих видов содержат две или три пары нуклеолярных хромосом. Со-
гласно ботаническим и палеонтологическим данным, L. sibirica возникла на северо-востоке Сибири в конце
плиоцена. Такие виды, как L. gmelinii и L. cajanderi, являются филогенетически более молодыми и прогрес-
сивными [2-6, 61].

Сходство видов, выделенных из L. gmelinii по морфологическим признакам (L. cajanderi, L. ochotensis, L.
principis-rupprechtii), одно и то же число хромосом с вторичными перетяжками, генетическое сходство этих
видов, установленное по результатам RAPD-анализа, указывает на их сравнительно недавнее происхожде-
ние от общего предка [5, 12-14, 22, 25-28, 30-33, 36, 58-60, 62-64]. Пока нет данных по кариологии дальне-
восточных видов L. kamtschatica, L. maritima, L. amurensis.

Виды, составляющие ряд Americanae, возникли относительно независимо от других видов в бореальной
области Нового Света. Кариологическое исследование L. laricina показало, что этот вид имеет три пары
хромосом с вторичными перетяжками [25, 26]. Интересно то, что локализация вторичных перетяжек в двух
парах хромосом L. laricina полностью соответствует европейским и азиатским видам лиственницы, а третья
пара совершенно другая. Данные кариологии находятся в соответствии с результатами изучения морфоло-
гических признаков, изоферментов и ДНК хлоропластов [5, 58-60, 64].

Еще одно разделение видов лиственницы на группы по данным кариологического анализа проведено
японскими исследователями по рисунку окрашенных флуорохромами хромосом [36]. Девять изученных ви-
дов разделились на три группы в соответствии с локализацией DAPI-бэндов на хромосомах: группа A (L.
sibirica, L. leptolepis, L. decidua, L. polonica, L. gmelinii); группа В (L. occidentalis, L. laricina); группа С (L.
potaninii var. potaninii, L. potaninii var. macrocarpa). Эти данные в целом соответствуют двум секциям рода
Larix - Multiseriales и Pauciseriales. Группы А и В включают виды из секции Pauciseriales, группа С - Mul-
tiseriales. При этом оказалось, что полученные результаты не подтверждают положение северо-
американского вида L. occidentalis в секции Multiseriales. По мнению авторов [36], данный вид следует пе-
ренести в секцию Pauciseriales. При изучении L. occidentalis методами молекулярной и биохимической гене-
тики также отмечено особое положение этого вида [52, 53]. Таким образом, для построения классификации
рода Larix необходимо использовать современные методы изучения хромосом и анализа ДНК.
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