
Молекулярно-цитогенетический анализ  
некоторых видов Picea из Евразии и Восточной Азии
О.В. Горячкина 1 , Е.Д. Бадаева 2, 3, А.Б. Щербань 4, Е.Н. Муратова 1

1 Институт леса им. В.Н. Сукачева Сибирского отделения Российской академии наук – обособленное подразделение  
Федерального исследовательского центра «Красноярский научный центр Сибирского отделения Российской академии наук», Красноярск, Россия

2 Институт общей генетики им. Н.И. Вавилова Российской академии наук, Москва, Россия
3 Институт молекулярной биологии им. В.А. Энгельгардта Российской академии наук, Москва, Россия
4 Федеральный исследовательский центр Институт цитологии и генетики Сибирского отделения Российской академии наук, Новосибирск, Россия

 kvitko@ksc.krasn.ru

Аннотация. Представлены результаты молекулярно-цитогенетического исследования семи видов Picea, 
распространенных на территории Евразии и Восточной Азии, методом флуоресцентной гибридизации in  situ 
(FISH) и флуоресцентного окрашивания DAPI. Кластеры рибосомных генов 45S и 5S рРНК на хромосомах 
P.  meyeri и P. purpurea картированы впервые, P. abies, P. obovata, P. schrenkiana, P. crassifolia, P. omorika изучались 
из новых местопроизрастаний. Все виды показали сходное распределение локусов 5S рДНК на обоих плечах 
крупной метацентрической хромосомы III: более интенсивный сигнал наблюдался на длинном плече, частично 
перекрываясь с сигналом 45S рДНК, минорный сайт 5S рДНК был локализован терминально на коротком плече. 
Сигналы 45S рДНК разной интенсивности были выявлены на 7–9 парах хромосом в кариотипах исследуемых  
видов. Яркие (мажорные) сигналы локализованы интеркалярно и совпадали с постоянными вторичными пере
тяжками. Их количество на гаплоидный геном составило: у P. omorika – 8, у P. abies и P. obovata – 6, у P. schrenkiana, 
P. crassifolia, P. purpurea и P. meyeri – 5. Выявлено также несколько минорных сайтов 45S рДНК на хромосомах Picea, 
не описанных ранее в литературе. Добавочные (В) хромосомы, обнаруженные у некоторых проростков P. obovata, 
P. meyeri и P. purpurea, не несли локусов рибосомных генов 45S и 5S рРНК. На хромосомах ели наблюдались 
интенсивно флуоресцирующие DAPI-позитивные полосы в интеркалярных районах, а у некоторых хромосом 
окрашивалась также область центромеры. На хромосомах I, III и X пар удалось выявить несколько постоянных 
позитивных DAPI-блоков, имеющих сходную локализацию у всех изученных видов. FISH с зондами 45S и 5S рДНК 
в сочетании с окрашиванием DAPI позволяет идентифицировать практически все гомологичные пары хромосом 
и провести сравнение кариотипов разных видов ели. Обсуждается внутри- и межвидовое кариотипическое 
разнообразие в роде Picea на основе распределения локусов 5S и 45S рДНК и рисунка DAPI.
Ключевые слова: хромосома; кариотип; FISH; 45S рДНК; 5S рДНК; окрашивание DAPI; Picea

Для цитирования: Горячкина О.В., Бадаева Е.Д., Щербань А.Б., Муратова Е.Н. Молекулярно-цитогенетический ана-
лиз некоторых видов Picea из Евразии и Восточной Азии. Вавиловский журнал генетики и селекции. 2026;30(5): 
735-746. doi 10.18699/vjgb-26-74

Финансирование. Работа выполнена в рамках базового проекта ИЛ СО РАН № FWES-2024-0028 «Биоразнообразие 
лесов Сибири: эколого-динамический, генетико-селекционный, физико-химический и ресурсно-технологический 
аспекты».

Благодарности. Авторы благодарят чл.-кор. РАН проф. Е.А. Салину, к.б.н. Е.М. Тимонову и н.с. Т.Н. Капко (ИЦиГ СО 
РАН) за помощь в работе; к.б.н. Н.В. Орешкову (ИЛ СО РАН) за помощь в выделении ДНК L. sibirica; к.б.н. А.Б. Безде
лева (Океанариум ДВО РАН), к.б.н. И.Н. Тихонову (ИЛ СО РАН), к.б.н. Ю.В. Ткачеву (Донецкий ботанический сад) 
и к.б.н. О.А. Мочалову (ИБПС ДВО РАН) за предоставление образцов семян. Изоляция и клонирование пробы 
5S рДНК проводились в лаборатории молекулярной генетики и цитогенетики растений Института цитологии и 
генетики СО РАН.

Molecular cytogenetic analysis of some Picea species  
from Eurasia and East Asia
O.V. Goryachkina 1 , E.D. Badaeva 2, 3, A.B. Shcherban 4, E.N. Muratova 1

1 V.N. Sukachev Institute of Forest of the Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Federal Research Center  “Krasnoyarsk Science Center  
of the Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences”, Krasnoyarsk, Russia

2 N.I. Vavilov Institute of General Genetics of the Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
3 Engelhardt Institute of Molecular Biology of the Russian Academy of Sciences, Moscow, Russia
4 Institute of Cytology and Genetics of the Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, Russia

 kvitko@ksc.krasn.ru

doi 10.18699/vjgb-26-74

© Горячкина О.В., Бадаева Е.Д., Щербань А.Б., Муратова Е.Н., 2026

ГЕНЕТИКА РАСТЕНИЙ
 Оригинальное исследование

Вавиловский журнал генетики и селекции
Vavilov Journal of Genetics and Breeding. 2026;30(5):735-746

Контент доступен под лицензией Creative Commons Attribution 4.0

https://orcid.org/0000-0002-8946-4199
https://orcid.org/0000-0001-7101-9639
https://orcid.org/0000-0003-1000-8228
https://orcid.org/0000-0002-5951-4968
https://orcid.org/0000-0002-8946-4199
https://orcid.org/0000-0001-7101-9639
https://orcid.org/0000-0003-1000-8228
https://orcid.org/0000-0002-5951-4968


O.V. Goryachkina, E.D. Badaeva 
A.B. Shcherban, E.N. Muratova

736 Вавиловский журнал генетики и селекции / Vavilov Journal of Genetics and Breeding • 2026 • 30 • 5

Molecular cytogenetic analysis  
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Abstract. Karyotypes of seven Picea species distributed across Eurasia and East Asia were analyzed using fluorescence 
in situ hybridization (FISH) and DAPI fluorescent staining. For P. meyeri and P. purpurea, the 5S and 45S rDNA sites were 
mapped here for the first time, while karyotypes of P. abies, P. obovata, P. schrenkiana, P. crassifolia, and P. omorika were 
examined from new locations. All the species studied had a similar distribution of 5S rDNA loci on both arms of the large 
metacentric chromosome III: a more intense signal was observed in the middle of the long arm, partially overlapping 
with the 45S rDNA signal, and a minor 5S rDNA site was localized terminally on the short arm. The distribution of 5S rDNA 
loci varied in the karyotypes of the studied species: from 7 to 9 pairs of chromosomes carried 45S rDNA signals of varying 
intensity. Strong (major) signals were localized intercalarily and coincided with persistent secondary constrictions. 
Their number per haploid genome was as follows: 8 in P. omorika, 6 in P. abies and P. obovata, and 5 in P. schrenkiana, 
P. crassifolia, P. purpurea, and P. meyeri. We also detected several minor 45S rDNA sites on the Picea chromosomes that had 
not been previously described in the literature. Supernumerary (B) chromosomes found in some seedlings of P. obovata, 
P. meyeri, and P. purpurea did not carry 45S and 5S rDNA loci. Intensely fluorescent DAPI-positive bands were observed 
in the intercalary regions of the spruce chromosomes, and the centromere regions of certain chromosomes were also 
stained. Several constant DAPI-positive blocks were identified on chromosomes I, III, and X, with similar locations across 
all studied species. Fluorescence in situ hybridization with 45S and 5S rDNA probes in combination with DAPI staining 
allowed us to identify virtually all homologous chromosomes and compare karyotypes of different species. The intra- and 
interspecific karyotypic diversity in the genus Picea is discussed considering the distribution of 5S and 45S rDNA loci and 
DAPI signals.
Key words: chromosome; karyotype; FISH; 45S rDNA; 5S rDNA; DAPI staining; Picea
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Введение
Род Picea A. Dietr. (Ель) включает 35–50 видов, согласно 
классификациям разных авторов (Сукачев, 1928; Dal­
limore, Jackson, 1966; Бобров, 1971; Liu T.S., 1982; Farjon, 
1990, 2001; Lockwood et al., 2013). Более половины видов 
Picea произрастает в Сибири, российском и зарубежном 
Дальнем Востоке, тихоокеанском бассейне. Это главные 
лесообразующие виды Северного полушария, имеющие 
большое практическое значение. Виды ели обладают боль­
шим морфологическим разнообразием, что связано с их 
географическим распространением от умеренных до суб­
арктических районов. 

Все представители рода Picea являются диплоидами 
с основным числом хромосом n = 12 (2n = 24) и имеют 
сходные кариотипы: восемь пар (I–VIII) длинных мета­
центриков, две пары (X, XI) коротких метацентриков и 
две пары (IX, XII) коротких субметацентриков (Liu Y.H., 
Li, 1985; Hizume, 1988; Li et al., 2001; Nkongolo, Mehes-
Smith, 2012). В пределах группы I–VIII пар хромосомы 
сходны по длине и соотношению плеч, что не позволяет 
идентифицировать гомологи, используя традиционное 
окрашивание. Многие виды ели содержат в кариотипе 
сверхкомплектные В-хромосомы (на сегодняшний день 
они обнаружены у 21 вида), чаще метацентрического типа 
(Муратова и др., 2023). 

Большие перспективы для анализа кариотипов расте­
ний имеет метод флуоресцентной гибридизации in  situ, 
позволяющий картировать на хромосомах уникальные и 
повторяющиеся последовательности ДНК. В качестве ци­
тогенетических маркеров для идентификации хромосом 
часто используют последовательности рибосомной ДНК 
(рДНК). Они относятся к классу консервативных умерен­
ных повторов и организованы в виде кластеров из сотен 
или тысяч копий генов, разделенных межгенными спей­
серами (Roa, Guerra, 2012). Их изучают для выявления за­
кономерностей хромосомной эволюции, видовой и попу- 

ляционной дифференциации, эволюционных связей (Ros­
sello et al., 2022). 

К настоящему времени менее половины видов Picea 
проанализировано методом FISH (Ohri, 2021). Локусы 5S 
и 45S рДНК картированы на хромосомах 16  видов ели 
(Brown et al., 1993; Hizume, Kuzakawa, 1995; Lubaretz et al., 
1996; Brown, Carlson, 1997; Hizume et al., 1999; Friesen et 
al., 2001; Šiljak-Yakovlev et al., 2002; Vischi et al., 2003; Sarri 
et al., 2008; Shibata, Hizume, 2008). У 11 видов картированы 
также Sau3A-повторы – специфичное для представителей 
Picea семейство сателлитной ДНК (Shibata, Hizume, 2008). 
Большинство работ выполнено для отдельных видов из 
одного-двух местопроизрастаний, что недостаточно для 
растений с такими обширными ареалами. Кроме того, от­
сутствует единая система классификации хромосом в 
кариотипах Picea, поэтому сравнение данных, получен­
ных разными коллективами, нередко проблематично. Не­
обходимо отметить, что корректная идентификация всех 
гомологичных хромосом очень важна для сравнения ка­
риотипов и оценки филогенетических взаимоотношений 
между таксонами. 

Целью настоящей работы являлся анализ кариотипов 
семи видов Picea, распространенных на территории 
Евразии и Восточной Азии, методом флуоресцентной 
гибридизации in situ с пробами рибосомных генов 45S и 
5S рРНК. Обсуждается межвидовое кариотипическое раз­
нообразие в роде Picea на основе распределения локусов 
5S и 45S рДНК и рисунка DAPI.

Восточноазиатские виды P.  purpurea Masters [син. 
P. likiangensis var. purpurea (Masters) Dallim. et A.B. Jacs.] 
и P.  meyeri Rehder et E.H.  Wilson, произрастающие в 
Китае, исследованы впервые. Еще один вид из Китая – 
P. crassifolia Komarov [син. P. schrenkiana var. crassifolia 
(Komarov) Komarov и P. complanata var. crassifolia (Koma­
rov) Gaussen] – изучался из нового местопроизрастания. 
По классификации Е.Г.  Боброва (1971), P.  crassifolia и 
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P.  meyeri относятся к секции Picea, серии Asperatae, а 
P. purpurea – к секции Casicta, серии Likiangenses. 

В анализ были включены два евроазиатских вида с 
перекрывающимися обширными ареалами: ель европей­
ская P. abies (L.) H. Karst. (секция Picea, серия Excelsae) 
и ель сибирская P.  obovata Ledeb. (секция Picea, серия 
Obovatae). В непрерывном ареале популяции ели европей­
ской и сибирской претерпевают постепенные изменения 
от одного вида к другому. В зоне контакта ареалов эти два 
вида вступают в гибридизацию и образуют межвидовой 
гибрид P. × fennica (Regel.) Kom. (Попов, 1999). В нашей 
работе семенной материал был взят на территории рас­
пространения «чистых» видов. 

Также в исследование были включены ель Шренка 
(P.  schrenkiana Fisch. et C.A.  Mey., секция Picea, серия 
Obovatae), имеющая довольно обширный ареал в горах 
Центральной Азии, и ель сербская (P. omorika (Pančić) Pur­
kine, секция Omorika) – эндемичный вид с крайне огра­
ниченным ареалом из Восточной Европы.

Материал и методы
Растительный материал и первичный цитогенетиче­
ский анализ. Семена ели, собранные в естественных дре­
востоях и на искусственных плантациях (табл.  1), про­
ращивали в чашках Петри на влажной фильтровальной 
бумаге при комнатной температуре. Проростки длиной 
0.5–1.0 см обрабатывали 0.2 % колхицином 15–18 ч при 
температуре 20  °С, после чего выдерживали в ледяной 
воде в течение 1 ч и фиксировали смесью 96 % спирта и 
ледяной уксусной кислоты (3 : 1). 

Для подсчета числа хромосом, выявления хромосомных 
и геномных аномалий, а также анализа морфологии хро­

мосом использовали стандартные для хвойных методики 
с собственными модификациями (Правдин и др., 1972). 
Перед приготовлением препаратов для FISH корешки об­
рабатывали ферментами с целью размягчения тканей. При­
меняли два варианта обработки: 0.6 % водным раствором 
целлюлизина (Calbiochem, Швейцария), pH ~  3–4, при 
24 °С в течение ночи или смесью 2 % целлюлазы Onozuka 
R-10 (Sigma-Aldrich, США) и 2 % пектолиазы Y-23 (Fisher 
Scientific, США) в цитратном буфере (pH 4.0) при 37 °С 
в течение 30 мин.

Флуоресцентная гибридизация in situ. Для картиро­
вания рибосомных генов 45S рДНК на хромосомах P. pur­
purea использовали ДНК-зонд пшеницы pTa71 (Gerlach, 
Bedbrook, 1979), меченный дигоксигенином методом ник- 
трансляции. Детекцию проводили с помощью антител 
против дигоксигенина, конъюгированных с родамином 
(Anti-digoxigenin-rhodamine, Fab фрагменты, Sigma-Aldrich, 
США). Проба 5S рДНК, картированная на хромосомах 
P.  purpurea, была амплифицирована из геномной ДНК 
лиственницы сибирской Larix sibirica Ledeb. Геномную 
ДНК выделяли модифицированным методом с приме­
нением цетилтриметиламмониумбромида (CTAB) из об­
разцов тканей хвои (Devey et al., 1996). Два праймера,  
P3 (5′-GAGTTCTGATGGGATCCGGTG-3′) и P4 (5′-CGC
TTGGGCTAGAGCAGTAC-3′), использовали для ампли­
фикации спейсерного региона и частичной амплификации 
гена 5S рРНК (Brown, Carlson, 1997; Trontin et al., 1999). 

ПЦР проводили со следующими условиями реакции 
амплификации: 3  мин при 96  °C, 30  циклов (40  с при 
94 °C, отжиг при 53 °C в течение 1 мин, 30 с при 72 °C), 
10 мин при 72 °C. ПЦР-продукты разделяли электрофо­
резом на 1 % агарозном геле, содержащем бромид этидия, 

Таблица 1. Географическое происхождение и цитогенетическая характеристика исследованных образцов

Вид Происхождение семян Изучено 
проростков, шт. 

Число хромосом,
2n (%)*

Число ядрышек 
в интерфазных ядрах, 
max (среднее)

Количество локусов 
45S рДНК

мажорных минорных

P. abies Украина, Волынская область,  
с. Ростань

23 24    9 (5.63 ± 0.06) 12 4

P. crassifolia США, штат Вашингтон 
(интродукция)

23 24 10 (5.42 ± 0.09) 10 4

P. meyeri Китай, провинция Шаньси 29 24; 24 + 2B (4.8) 10 (5.48 ± 0.06) 12 4

P. obovata (а) Россия, Красноярский край, 
окрестности г. Красноярска

64 24; 24 + 1B (18.7);
24 + 2B (3.1);
24 + 3B (1.6)

12 (6.48 ± 0.08) 12 2

(б) Россия, Магаданская область 71 24 Н/д 12 2

(в) Россия, Республика Тыва, 
Пий-Хемский район

23 24 10 (6.20 ± 0.06) 12 2

P. omorika (a) Юго-западная Сербия 54 24 Н/д 16 2

(б) США, штат Вашингтон 
(интродукция)

23 24 14 (8.20 ± 0.07) 16 2

P. purpurea Китай, провинция Сычуань 31 24; 24 + 1B (6.5) 10 (4.50 ± 0.06) 10 4

P. schrenkiana Киргизия, оз. Иссык-Куль 31 24 10 (6.29 ± 0.08) 10 4

* В скобках указана доля проростков (в %), содержащих в кариотипе В-хромосомы, от общего числа исследованных.
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и визуализировали в УФ-свете. Размеры ПЦР-продуктов 
фрагментов 5S рДНК составляли примерно 250 п. н. Со­
ответствующую полосу вырезали после электрофореза 
и очищали ДНК с использованием набора для очистки 
QIAquick PCR (QIAGEN, Германия). Клонирование фраг­
мента 5S рДНК осуществляли с помощью набора для 
клонирования PCR QIAGEN (США). Для трансформации 
брали компетентные клетки Escherichia coli XL-blue. 

Рекомбинантные колонии отбирали на агаризованной 
LB-среде с ампициллином и Xgal/IPTG. Присутствие 
вставок проверяли методом ПЦР с вышеуказанными прай­
мерами. Рекомбинантный клон, содержащий вставку ожи­
даемой длины, был выбран в качестве зонда для FISH 
и помечен биотином 16-dUTP методом ник-трансляции 
согласно протоколу производителя (Roche, Германия). 
Биотинилированный зонд выявляли с помощью авидина, 
конъюгированного с флуоресцеином (Fluorescein Avidin D, 
Vector Laboratories, США). Сигнал гибридизации усили­
вали, применяя флуоресцеин анти-авидин (Fluorescein 
Anti-Avidin D, Vector Laboratories, США). 

Для исследования остальных шести видов Picea ис­
пользовали ДНК-зонды пшеницы: pTa794 и pTa71 (Ger­
lach, Bedbrook, 1979; Gerlach, Dyer, 1980). FISH прово­
дили в соответствии с ранее опубликованной методикой 
(Goryachkina et al., 2013).

Хромосомы окрашивали флуорохромом DAPI (4,6-ди­
амидино-2-фенилиндол дигидрохлорид, Sigma, США). 
Препараты анализировали с помощью флуоресцентного 
микроскопа Axio Imager D1 (Carl Zeiss, Германия) и CCD-
камеры AxioCam (Carl Zeiss, Германия) с использованием 
пакета программ AxioVision, version  4.6. Изображения 
обрабатывали в пакете программ Adobe Photoshop, вер­
сия CS4 (Adobe Systems, Эдинбург, Великобритания).

Анализ кариотипа. Для анализа кариотипа и измерения 
хромосом использовали от 7 до 27 метафазных пластинок 
(у разных образцов) с хорошим разбросом. Для каждой 
хромосомы определяли следующие параметры: общую 
длину, соотношение плеч, положение вторичной пере­
тяжки (отношение расстояния от центромеры до вторич­
ной перетяжки к длине плеча хромосомы, в процентах), 
наличие или отсутствие локусов рДНК, позитивных и 
негативных полос DAPI, а также их локализацию на плече 
хромосомы как отношение расстояния от центромеры до 
середины сигнала к длине плеча хромосомы (в процен­
тах). Пары гомологичных хромосом подбирали на основе 
морфологии, размеров, положения локусов 5S и 45S и 
рисунка DAPI. Нумерацию хромосом проводили в порядке 
уменьшения их абсолютной длины. В группе сходных по 
размерам метацентриков II–VII пар хромосомные пары 
располагались в той же последовательности, что в работе 
(Shibata, Hizume, 2008) для сравнения кариотипов. 

Результаты
Кариотипы семи изученных видов Picea содержат 24 со­
матические хромосомы (2n = 24). Добавочные (В) хромо­
сомы были найдены у нескольких проростков P. meyeri, 
P. purpurea и P. obovata из Красноярского края (см. табл. 1). 

Все В-хромосомы относились к метацентрическому типу 
(соотношение плеч 1.1–1.3), их длина варьировала от 4.05 
до 4.65 мкм. Кластеры рибосомных генов 5S и 45S рРНК 
на В-хромосомах отсутствовали. Морфометрические пара­
метры хромосом P. abies, P. obovata, P. omorika, P. meyeri и 
P. schrenkiana представлены в табл. 2. Морфометрические 
параметры хромосом P. crassifolia и P. purpurea не рассчи­
тывались, для этих видов в настоящей работе приводится 
только положение FISH сигналов.

Кариотипы изученных видов Picea показали сходное 
распределение кластеров генов 5S рРНК: два сигнала раз­
ной интенсивности выявлены на обоих плечах крупной 
метацентрической хромосомы III (рис. 1). Более интен­
сивный сигнал 5S рДНК наблюдался на длинном плече; 
он частично перекрывался с сигналом 45S рДНК, но был 
локализован ближе к центромере. Менее яркий минорный 
сайт 5S рДНК локализован терминально на противопо­
ложном плече. Зонд pTa794 показал более интенсивные 
сигналы гибридизации, чем зонд, амплифицированный 
из генома L. sibirica. Вероятно, поэтому нам не удалось 
выявить минорный сайт 5S рДНК на коротком плече хро­
мосомы III у P. purpurea. 

Сигналы 45S рДНК разной интенсивности были вы­
явлены на 7–9 парах хромосом в кариотипах исследуе­
мых видов. Яркие (мажорные) сигналы локализованы 
интеркалярно и совпадали с постоянными вторичными 
перетяжками. Их количество на гаплоидный геном соста­
вило: у P. omorika – 8, P. abies и P. obovata – 6, у P. schren­
kiana, P. crassifolia, P. purpurea и P. meyeri – 5 (табл. 3, см.  
рис. 1). 

Межвидовые различия по локализации и интенсивности 
сигналов 45S рДНК выявлены у хромосом II, VI, VIII, IX 
и X пар. Остальные пары хромосом у изученных видов 
не различались по этому признаку: хромосомы I, VII, XI 
и XII пар не содержали кластеров рибосомных генов 5S 
и 45S рРНК, а длинные метацентрики III, IV и V пар по­
казали сходный рисунок гибридизации у всех изученных 
видов.

Сайт 45S рДНК на коротком плече хромосомы II при­
сутствовал у всех видов, но были выявлены межвидо­
вые различия по локализации и интенсивности сигнала 
(см. рис.  1). Проведенные измерения показали, что у 
P. schrenkiana и P. omorika локус 45S рДНК расположен 
более проксимально, чем у остальных видов (см. табл. 3), 
кроме того, он давал более слабый сигнал гибридизации. 
На хромосоме VI сайт 45S рДНК наблюдался у четырех из 
семи изученных видов, но его локализация различалась: 
у P. meyeri и P. purpurea сигнал выявлялся в медиальном 
положении, а у P. abies и P. omorika – ближе к центромере; 
интенсивность сигнала тоже различалась (см. рис. 1). Хро­
мосомы VIII и X пар у исследуемых видов несли локусы 
45S рДНК сходной локализации (см. табл. 3); различия 
были обнаружены по интенсивности гибридизационного 
сигнала. 

В перицентромерных районах субметацентрической 
хромосомы IX наблюдались минорные сайты 45S рДНК у 
шести видов Picea (у всех, кроме P. purpureа). У P. obovata 
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Рис.  1.  Картирование сайтов 45S рДНК (красный цвет) и 5S рДНК (зеленый) на метафазных хромосомах семи 
видов Picea.
Прямоугольной рамкой очерчены хромосомы разных видов, несущие сигналы 45S рДНК сходной локализации, овалами  – 
хромосомы с уникальным положением FISH сигнала или его отсутствием.

и P. omorika этот сайт отмечался на длинном плече, а у 
P. abies, P. schrenkiana, P. crassifolia, P. meyeri – на корот­
ком. В кариотипе P. omorika хромосома IX несла еще и 
уникальный мажорный сигнал 45S рДНК в медиальном 
районе длинного плеча, совпадающий со вторичной пере­
тяжкой.

После FISH на хромосомах ели видны интенсивно флуо­
ресцирующие DAPI-позитивные полосы в интеркалярных 
районах, а у некоторых хромосом окрашивается также об­
ласть центромеры (рис. 2). DAPI-негативные полосы чаще 
соответствуют районам локализации рибосомных генов 
5S и 45S рРНК и центромерам большинства хромосом. 
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Таблица 2. Морфометрические параметры хромосомных пар разных видов Picea: абсолютная длина / соотношение плеч 

Пара 
хромосом

P. abies
(28#)

P. meyeri
(30)

P. obovata P. omorika P. schrenkiana
(50)

a (15) б (7) в (27) a (13) б (18)

I 13.60 ± 0.24 / 
1.06 ± 0.01

15.76 ± 0.32 / 
1.06 ± 0.01

19.30 ± 0.49 / 
1.06 ± 0.02

19.09 ± 0.53 / 
1.05 ± 0.02

14.37 ± 0.19 / 
1.07 ± 0.01

18.00 ± 0.24 / 
1.06 ± 0.01

14.82 ± 0.35 / 
1.08 ± 0.01

16.33 ± 0.44 / 
1.07 ± 0.01

II 12.64 ± 0.32 / 
1.07 ± 0.01

14.78 ± 0.31 / 
1.08 ± 0.01

17.27 ± 0.40 / 
1.09 ± 0.02

17.06 ± 0.28 / 
1.13 ± 0.03

13.27 ± 0.20 /
1.08 ± 0.01

16.18 ± 0.23 / 
1.06 ± 0.02

12.95 ± 0.34 / 
1.05 ± 0.01

14.83 ± 0.38 / 
1.07 ± 0.01

III 12.51 ± 0.18 / 
1.14 ± 0.02

14.62 ± 0.35 / 
1.15 ± 0.02

16.78 ± 0.43 / 
1.08 ± 0.01

17.52 ± 0.34 / 
1.08 ± 0.02

12.44 ± 0.15 /
1.06 ± 0.01

15.50 ± 0.20 / 
1.06 ± 0.01

13.12 ± 0.27 / 
1.04 ± 0.01

14.42 ± 0.34 / 
1.03 ± 0.01

IV 12.06 ± 0.17 / 
1.11 ± 0.01

13.13 ± 0.33 / 
1.12 ± 0.01

16.02 ± 0.45 / 
1.11 ± 0.02

16.42 ± 0.20 / 
1.08 ± 0.02

11.82 ± 0.12 /
 1.10 ± 0.01

14.95 ± 0.17 / 
1.09 ± 0.01

12.69 ± 0.34 / 
1.11 ± 0.01

14.27 ± 0.39 / 
1.03 ± 0.01

V 11.95 ± 0.26 / 
1.11 ± 0.02

13.85 ± 0.36 / 
1.09 ± 0.02

16.66 ± 0.41 / 
1.12 ± 0.02

17.03 ± 0.41 / 
1.08 ± 0.03

12.76 ± 0.19 /
1.09 ± 0.01

15.41 ± 0.21 / 
1.15 ± 0.02

12.58 ± 0.29 / 
1.17 ± 0.02

14.53 ± 0.39 / 
1.15 ± 0.01

VI 11.74 ± 0.22 / 
1.13 ± 0.01

13.55 ± 0.34 / 
1.08 ± 0.01

16.13 ± 0.28 / 
1.06 ± 0.02

16.37 ± 0.33 / 
1.08 ± 0.02

12.26 ± 0.17 /
1.06 ± 0.01

14.82 ± 0.29 / 
1.08 ± 0.04

12.16 ± 0.23 / 
1.06 ± 0.02

14.13 ± 0.39 / 
1.07 ± 0.01

VII 11.28 ± 0.17 / 
1.09 ± 0.01

13.23 ± 0.31 / 
1.10 ± 0.01

16.06 ± 0.51 / 
1.06 ± 0.01

16.16 ± 0.34 / 
1.08 ± 0.02

12.01 ± 0.13 /
1.05 ± 0.01

15.10 ± 0.20 / 
1.03 ± 0.01

13.05 ± 0.36 / 
1.03 ± 0.01

13.49 ± 0.41 / 
1.06 ± 0.01

VIII 11.00 ± 0.18 / 
1.33 ± 0.02

12.35 ± 0.32 / 
1.20 ± 0.01

15.83 ± 0.35 / 
1.34 ± 0.02

16.08 ± 0.47 / 
1.34 ± 0.05

11.66 ± 0.19 /
1.27 ± 0.02

14.76 ± 0.29 / 
1.28 ± 0.02

12.33 ± 0.29 / 
1.29 ± 0.02

13.74 ± 0.34 / 
1.28 ± 0.01

IX 9.83 ± 0.14 / 
1.79 ± 0.03

11.23 ± 0.24 / 
1.80 ± 0.02

13.93 ± 0.27 / 
1.75 ± 0.03

14.46 ± 0.21 / 
1.70 ± 0.06

10.56 ± 0.14 /
1.72 ± 0.03

13.25 ± 0.16 / 
1.69 ± 0.01

11.37 ± 0.35 / 
1.71 ± 0.03

12.27 ± 0.31 / 
1.72 ± 0.02

X 9.75 ± 0.15 / 
1.36 ± 0.03

10.59 ± 0.20 / 
1.56 ± 0.02

13.46 ± 0.27 / 
1.32 ± 0.02

13.72 ± 0.23 / 
1.44 ± 0.03

10.34 ± 0.11 /
1.29 ± 0.01

13.07 ± 0.21 / 
1.27 ± 0.02

10.21 ± 0.24 / 
1.22 ± 0.01

11.21 ± 0.25 / 
1.36 ± 0.01

XI 8.84 ± 0.16 / 
1.26 ± 0.02

9.89 ± 0.24 / 
1.23 ± 0.02

12.41 ± 0.21 / 
1.23 ± 0.02

12.57 ± 0.24 / 
1.26 ± 0.02

9.07 ± 0.09 / 
1.16 ± 0.01

11.75 ± 0.14 / 
1.22 ± 0.02

9.52 ± 0.18 / 
1.20 ± 0.02

10.84 ± 0.31 / 
1.27 ± 0.01

XII 8.34 ± 0.14 / 
1.96 ± 0.03

8.91 ± 0.20 / 
1.91 ± 0.03

10.87 ± 0.20 / 
1.97 ± 0.04

11.04 ± 0.20 / 
1.90 ± 0.05

8.14 ± 0.09 / 
1.79 ± 0.02

10.49 ± 0.11 / 
1.86 ± 0.04

8.42 ± 0.14 / 
2.00 ± 0.03

9.70 ± 0.22 / 
2.01 ± 0.02

В – 4.15 ± 0.11 / 
1.32 ± 0.03

4.65 ± 0.22 / 
1.13 ± 0.02

– – – – –

Примечание. Абсолютная длина приведена как x ± SE (мкм); соотношение плеч – как x ± SE (%); х – среднее; SE – стандартная ошибка; # число 
изученных метафаз.

Таблица 3. Относительное положение локусов 45S рДНК (x ± SE), %, на хромосомах видов Picea

Виды и популяции II (s) III (l) IV (s) V (l) VI (s) VIII (l) IX (l) X (s)

P. abies 66.5 ± 0.9 54.9 ± 1.0 73.0 ± 0.5 53.6 ± 0.6 42.0 ± 2.2 48.4 ± 0.4 – 54.9 ± 0.2

P. crassifolia 53.3 ± 0.9 55.1 ± 2.2 72.4 ± 1.2 52.0 ± 1.3 – 49.1 ± 0.5 – 54.8 ± 1.2

P. meyeri 55.9 ± 0.6 54.1 ± 0.6 73.0 ± 0.5 50.0 ± 0.7 54.7 ± 0.6 47.3 ± 0.4 – 54.9 ± 0.2

P. obovata:
а
б
в

55.0 ± 0.6
54.9 ± 0.7
52.8 ± 0.4

54.4 ± 0.4
54.2 ± 0.8
55.1 ± 0.6

74.1 ± 0.4
72.9 ± 0.9
73.0 ± 0.4

49.6 ± 0.6
50.0 ± 0.5
48.9 ± 0.5

–
–
–

46.2 ± 0.5
47.5 ± 1.9
48.4 ± 0.7

–
–
–

54.6 ± 0.5
54.8 ± 0.6
54.5 ± 0.3

P. omorika:
а
б

38.9 ± 0.9
41.0 ± 0.7

54.1 ± 0.5
55.0 ± 0.6

73.9 ± 0.6
74.3 ± 0.7

54.7 ± 0.7
54.9 ± 0.8

44.3 ± 1.0
43.4 ± 1.2

46.6 ± 0.5
48.4 ± 0.9

36.5 ± 0.7
38.7 ± 0.5

55.0 ± 0.2
55.0 ± 0.4

P. purpurea 55.4 ± 0.4 54.2 ± 1.4 72.6 ± 0.4 51.0 ± 0.6 54.1 ± 1.3 48.5 ± 0.5 – 54.9 ± 0.4

P. schrenkiana 40.0 ± 0.9 55.2 ± 0.4 73.1 ± 0.2 51.1 ± 0.4 – 49.6 ± 0.2 – 54.8 ± 0.4

P. glauca 57.4 ± 2.4 52.5 ± 2.8 72.8 ± 3.6 51.6 ± 2.7 35.8 ± 1.3 49.8 ± 1.1 – 54.6 ± 3.1

P. sitchensis 56.3 ± 2.2 54.8 ± 4.2 73.6 ± 2.0 52.7 ± 4.6 35.8 ± 2.3 – – –

Примечание. Минорные сайты 45S рДНК выделены курсивом и подчеркнуты. Для P. glauca и P. sitchensis приведены литературные данные 
(Brown, Carlson, 1997).
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Позитивные DAPI-блоки с яркой флуоресценцией в 
интеркалярных районах чаще всего выявлялись на хро­
мосомах I, III и X пар (см. рис. 2). Их распределение сов­
падало у всех изученных видов, облегчая идентификацию 
этих хромосом и подбор пар гомологов. На обоих плечах 
хромосомы  I наблюдались проксимальные позитивные 

полосы DAPI; на коротком плече хромосомы III – двойная 
проксимальная и дистальная; на длинном плече хромосо­
мы X – DAPI-бэнд в дистальном положении.

Другие DAPI-позитивные полосы отмечались на хро­
мосомах нерегулярно, иногда только у одного гомолога 
в паре. Среди самых ярких можно отметить интеркаляр­

P. obovata P. abies P. omorika P. meyeri P. purpurea P. crassifoliaP. schrenkiana

I

II
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IV

V
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VIII
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Рис. 2. Метафазные хромосомы изученных видов Picea, окрашенные DAPI. 
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ные полосы DAPI на коротком плече хромосомы II, со­
ответствующие сайтам 45S рДНК у P. obovata, P. abies, 
P. meyeri. У остальных исследованных видов на коротком 
плече хромосомы II также обнаруживался интеркалярный 
DAPI-бэнд, но более слабый. Он был расположен ближе 
к центромере и не совпадал с сайтами 45S рДНК. На 
хромосоме IV у большинства видов наблюдалось много 
тонких интеркалярных DAPI-бэндов на обоих плечах. 
У P. obovata, P. omorika, P. meyeri и P. purpurea выявлены 
яркие DAPI-позитивные блоки в проксимальном районе 
короткого плеча хромосомы V, у P. omorika, P. meyeri и 
P. purpurea – позитивные DAPI-бэнды в середине длинного 
плеча хромосомы XII. 

Таким образом, сочетание молекулярно-цитогенетиче­
ского метода с традиционными методами кариологическо­
го анализа, основанного на изучении морфологии хромо­
сом, позволяет идентифицировать пары гомологичных 
хромосом в кариотипах видов Picea. Восемь пар хромо­
сом – I, III, IV, VIII, IX, X, XI, XII – легко идентифицируют­
ся у всех рассмотренных видов. У некоторых видов сложно 
различить хромосомы II и V пар, а также VI и VII пар. 
Например, хромосомы II и V пар в кариотипах P. obovata, 
P. meyeri, P. purpurea и P. crassifolia содержат мажорные 
сайты 45S рДНК сходной локализации на коротких плечах 
(см. табл. 3), и гомологичные пары могут быть различи­
мы только по морфологии и рисунку DAPI-бэндинга. Хро­
мосомы VI и VII у P. obovata, P. schrenkiana, P. crassifolia 
тоже трудно различимы, поскольку они не несут локусов 
рибосомных генов и имеют сходный рисунок DAPI. 

Разнообразие изученных видов ели по распределению 
локусов рибосомных генов 5S и 45S рРНК представлено 
на идиограмме (рис. 3). Согласно рисунку, различия между 
видами по наличию, интенсивности и локализации сиг­
налов 45S рДНК имеются у хромосомных пар II, VI, VIII 

и  IX. Эти данные вместе с другими признаками могут 
быть использованы для решения спорных вопросов и 
установления филогенетических взаимоотношений между 
видами рода Picea.

Обсуждение
Гены, кодирующие 5S и 45S рибосомную РНК, часто ис­
пользуются как молекулярно-цитогенетические маркеры 
в эволюционных и геномных исследованиях лесных дре­
весных растений благодаря их высококонсервативной 
структуре и тандемной организации (Ribeiro et al., 2008). 
В пределах вида число локусов рДНК, как правило, ста­
бильно, что делает их удобным инструментом для иден­
тификации хромосом. Однако между таксонами число и 
локализация сайтов различаются, что связано с преобра­
зованиями кариотипа в процессе эволюции. 

Число кластеров рибосомных генов 5S рРНК у голосе­
менных варьирует от одного до четырех на гаплоидный 
геном, они могут иметь как терминальную, так и интер­
стициальную локализацию на хромосомах (Ribeiro et al., 
2008; Garcia et al., 2017; Ohri, 2021). Гораздо большее 
разнообразие наблюдается по числу локусов 45S рДНК: 
от 2 (у большинства видов Podocarpus и Juniperus) до 38 
у Pinus taeda (Ohri, 2021). Положение сайтов 45S рДНК 
на хромосомах большинства голосеменных растений, в 
том числе видов Picea, обычно интерстициальное, тогда 
как у покрытосеменных эти сайты чаще расположены 
терминально (Roa, Guerra, 2012; Garcia et al., 2017). 

Гены 5S и 45S рРНК у представителей сем. Pinaceae 
чаще находятся на одной и той же хромосоме, во многих 
случаях на одном и том же плече, и гибридизационные 
сигналы частично могут перекрываться. Такие хромосомы 
наблюдаются в кариотипах Picea, Pinus и Abies, однако 
метод Саузерн-блот гибридизации не выявил существен­
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Рис. 3. Сравнительная идиограмма видов Picea, показывающая вариацию локализации сайтов 45S рДНК.
Красным показаны мажорные локусы, минорные локусы заштрихованы. Сайты 5S рДНК показаны зеленым цветом, DAPI-бэнды  – голу-
бым. Масштаб 10 мкм. I–XII – номера хромосом. Варианты локализации сайтов 45S рДНК соответствуют видам: на хромосоме II (a) – P. abies;  
(b) – P. crassifolia, P. meyeri, P. obovata, P. purpurea; (c) – P. omorika; (d) – P. schrenkiana; на хромосоме VI (a) – P. schrenkiana, P. crassifolia, P. obovata; 
(b) – P. abies; (c) – P. omorika; (d) – P. purpurea; (e) – P. meyeri; на хромосоме VIII (a) – P. crassifolia, P. purpurea, P. meyeri; (b) – P. omorika, P. schrenkiana, 
P. obovata, P. abies; на хромосоме IX (a) – P. abies, P. crassifolia, P. meyeri, P. schrenkiana, P. obovata; (b) – P. omorika. 
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ной совместной гибридизации проб 26S (18S) и 5S рДНК, 
что свидетельствует о смежном положении независимых 
сайтов 5S и 45S рДНК (Garcia, Kovařík, 2013). При этом 
кластер генов 5S рРНК у видов Picea находится ближе к 
центромере, а у видов Abies – ближе к теломере (Shibata et 
al., 2004; Puizina et al., 2008). В кариотипах разных видов 
Pinus обнаружены оба варианта смежной локализации 
сайтов 45S и 5S рДНК (Liu Z. et al., 2003; Cai et al., 2006). 

В кариотипах всех видов Larix и Pseudotsuga menziesii 
локусы 5S и 45S рДНК также расположены на одной хро­
мосоме, но на разных плечах (Hizume et al., 1996; Liu B. et 
al., 2006, 2007; Zhang et al., 2010; Goryachkina et al., 2013). 
Межвидовая изменчивость по числу и локализации сайтов 
5S рДНК описана у видов Pinus и Abies (Liu Z. et al., 2003; 
Shibata et al., 2004; Cai et al., 2006; Puizina et al., 2008; 
Nkongolo, Mehes-Smith, 2012; Ohri, 2021). У изученных к 
настоящему времени видов Picea и Larix число локусов 
5S рДНК постоянное. 

Хромосома, несущая два кластера рибосомных генов 
5S рРНК и мажорный локус генов 45S рРНК, выявлена в 
кариотипах всех видов Picea (Brown et al., 1993; Hizume, 
Kuzakawa, 1995; Brown, Carlson, 1997; Hizume et al., 1999; 
Šiljak-Yakovlev et al., 2002; Shibata, Hizume, 2008) и, веро­
ятно, может считаться маркером кариотипа данного рода. 
Сходная модель расположения кластеров локусов 5S и 45S 
рДНК на одном из длинных метацентриков наблюдается в 
кариотипах большинства видов Larix: единственный локус 
5S рДНК локализован терминально на коротком плече 
хромосомы III, которая также несет мажорный сайт 45S 
рДНК на другом плече (Liu B. et al., 2006, 2007; Zhang et 
al., 2010; Goryachkina et al., 2013). 

Среди видов Picea число локусов 45S рДНК варьирует 
от 8 до 26, при этом у американских и евразиатских видов 
их наблюдается больше, чем у восточноазиатских (Ohri, 
2021). Две хромосомы – I и XI – не несут кластеров ри­
босомных генов 45S рДНК ни у одного из исследованных 
к настоящему времени видов ели. Межвидовые различия 
зафиксированы по числу сайтов 45S рДНК и их локали­
зации на остальных хромосомах в кариотипе. Мажорные 
сигналы 45S рДНК совпадают с местами локализации 
постоянных вторичных перетяжек, свидетельствующих о 
функциональной активности соответствующих локусов, 
как было показано ранее (Šiljak-Yakovlev et al., 2002). 

Два локуса генов 45S рДНК характеризуются высоким 
постоянством и выявляются в кариотипах всех видов 
Picea: медиальный сайт на длинном плече хромосомы III 
и субтерминальный на коротком плече хромосомы  IV. 
Эти локусы облегчают идентификацию хромосомных 
пар и подбор гомологов в группе длинных метацентриков 
II–VII пар. Дистальный сайт 45S рДНК на коротком плече 
хромосомы V тоже достаточно стабилен и не выявлен 
только у североамериканского вида P. breweriana (Shibata, 
Hizume, 2008). В кариотипе P. breweriana обнаружено не­
сколько уникальных мажорных сайтов 45S рДНК, которые 
не наблюдались на хромосомах других видов ели: на ко­
ротком плече хромосомы III и в перицентромерном районе 
хромосомы X (Shibata, Hizume, 2008). Считается, что ель 
Бревера занимает изолированное положение в секции 

Omorika рода Picea, ее близость к некоторым азиатским 
видам ели подтверждается на основе изучения последова­
тельностей нуклеотидов в ядерных, митохондриальных и 
хлоропластных геномах (Ran et al., 2006, 2015; Lockwood 
et al., 2013). 

Интересные данные были получены при сравнении 
локализации полиморфных сайтов 45S рДНК на хромосо­
мах II, VI и VIII пар. Эти результаты можно считать пред­
варительными, поскольку к настоящему времени гены 5S 
и 45S рРНК картированы на хромосомах только половины 
видов Picea (Brown et al., 1993; Lubaretz et al., 1996; Brown, 
Carlson, 1997; Hizume et al., 1999; Šiljak-Yakovlev et al., 
2002; Vischi et al., 2003; Sarri et al., 2008; Shibata, Hizume, 
2008). Тем не менее можно отметить некоторые законо­
мерности, которые могут указывать на родство или общее 
происхождение видов. 

Ранее F. Shibata и M. Hizume (2008) описали две позиции 
мажорного сигнала 45S рДНК на коротком плече хромо­
сомы II: субтерминальную (P. abies, P. sitchensis, P. glauca) 
и медиальную (P. asperata, P. crassifolia, P. jezoensis var. 
hondoensis, P. koraiensis, P. obovata, P. pungens var. glauca). 
Оба варианта локализации показаны на идиограмме (см. 
рис. 3). Однако G.R. Brown с коллегами (1993) в оригиналь­
ной работе говорили о медиальной локализации данного 
сигнала у P. sitchensis и P. glauca (см. табл. 3), что позво­
ляет отнести эти виды ко второй группе. Таким образом, у 
P. abies сайт 45S рДНК на хромосоме II имеет уникальное 
положение в субтерминальной части короткого плеча (см. 
рис. 3, табл. 3). Проведенные нами измерения показали, 
что у P.  schrenkiana и P. omorika кластер 45S рДНК на 
хромосоме II располагается более проксимально по срав­
нению с другими видами, соответственно, эти виды можно 
отнести к третьей группе (см. рис.  3). Таким образом, 
локус 45S рДНК на коротком плече хромосомы II может 
иметь три варианта расположения у разных видов Picea и 
представляется наиболее полиморфным по локализации 
на хромосомном плече.

Сайт 45S рДНК на хромосоме VI тоже характеризуется 
полиморфной локализацией, но присутствует только у 
половины изученных видов Picea. Среди исследованных 
нами видов этот сайт имел проксимальную локализацию 
у P. omorika (мажорный локус) и P. abies (минорный ло­
кус). У североамериканских видов P. glauca и P. sitchensis 
отмечены мажорные локусы 45S рДНК на хромосоме VI 
также с проксимальной локализацией 35.8  % (Brown, 
Carlson, 1997). F. Shibata и M. Hizume (2008) показали, 
что в кариотипе P. engelmannii хромосома VI имеет сигнал 
45S рДНК в проксимальной части короткого плеча, а у 
P. koraiensis – в медиальной части длинного плеча. Со­
гласно нашим данным по морфометрии, у P. purpurea и 
P. meyeri сигнал 45S рДНК на хромосоме VI расположен 
медиально на коротком плече, хотя у метацентриков ино­
гда бывает трудно идентифицировать короткое и длинное 
плечи (см. табл. 3). У всех остальных изученных видов ели 
(евразиатские P. schrenkiana и P. obovata, восточноазиат­
ские P. crassifolia, P. asperata, P. jezoensis var. hondoensis и 
P. koyamai, североамериканские P. breweriana, P. mariana 
и P. rubens) хромосома VI не имеет сигналов 45S рДНК.
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Сайт 45S рДНК на хромосоме VIII имеет сходную лока­
лизацию в середине длинного плеча у всех видов, однако 
интенсивность сигнала различается. Для большинства 
восточноазиатских видов (P. meyeri, P. crassifolia, P. purpu­
rea) зафиксированы слабые сигналы гибридизации, в то 
время как у европейских и евразиатских видов (P. abies, 
P. omorika, P. schrenkiana, P. obovata) наблюдаются яркие 
мажорные локусы 45S рДНК. Среди исследованных дру­
гими авторами видов из Восточной Азии сайт 45S рДНК 
сходной локализации на хромосоме VIII отмечался только 
у P. jezoensis var. hondoensis и отсутствовал у P. asperata, 
P. koraiensis, P. koyamai (Hizume et al., 1999; Shibata, Hi­
zume, 2008). Тем не менее у трех последних видов флуо­
ресцентное окрашивание выявило интеркалярные СМА+-
бэнды на длинном плече хромосомы VIII; среди восточ­
ноазиатских видов они отсутствуют только у P. maximo- 
wiszii var. senanensis и P. wilsonii (Hizume, 2017). Как из­
вестно, интеркалярные СМА+-бэнды могут соответство­
вать районам локализации генов 45S рРНК.

У большинства изученных видов, за исключением 
P.  purpurea, был выявлен минорный сайт 45S рДНК в 
перицентромерном районе хромосомы  IX. Ранее этот 
локус был обнаружен у P. abies при гибридизации с про­
бой PAF1, содержащей межгенный спейсер 45S рДНК 
(Vischi et al., 2003). Флуоресцентное окрашивание дает 
сходные результаты: виды ели из Северной Америки и 
Евразии содержали СМА+-бэнды на хромосоме  IX, а у 
ряда восточноазиатских видов (P.  wilsonii, P.  koyamae, 
P. maximowiczii var. senanensis, P. likiangensis) эти полосы 
отсутствовали (Hizume, 2017). Ранее было установлено 
филогенетическое родство P.  wilsonii, P.  likiangensis и 
P.  purpurea по результатам молекулярно-генетического 
анализа ядерных, хлоропластных и митохондриальных 
генов (Sun et al., 2014). P. purpurea и P. likiangensis также 
имеют сходные морфологические признаки: по форме и 
структуре семенных чешуй, почкам и хвое, цвету и опу­
шению побегов (Liu T.S., 1982).

Некоторые минорные сигналы представляют собой 
сайты с низким числом копий 45S рДНК, которые могли 
быть активными у предковых форм голосеменных, а затем 
переместились в дистальные районы хромосом в резуль­
тате структурных перестроек или активности мобильных 
элементов (Garcia, Kovařík, 2013; Garcia et al., 2017). Этот 
феномен известен как амфипластия и часто встречается 
у аллополиплоидных растений (Pikaard, 2000). Функция 
латентных локусов может быть восстановлена, если какие-
то ядрышкообразующие районы хромосом были утеряны. 
Так, минорные сайты 45S рДНК на хромосоме 1R тетра­
плоидных Triticale становятся функционально активными 
в генотипах пшеницы, имеющих хромосомы 1B и  6B 
(Badaev et al., 1992). Большинство минорных ядрышковых 
организаторов обладают не истинными генами рДНК, а 
псевдогенами (Pedersen, Linde-Laursen, 1994) и могут воз­
никать за счет действия мобильных элементов (Dubkovsky, 
Dvorak, 1995; Raskina et al., 2004). 

Минорные перицентрические сигналы 45S рДНК ха­
рактерны для сосен. Их количество варьирует у разных 

видов от 2 до 18 на диплоидный набор (Liu Z. et al., 2003; 
Islam-Faridi et al., 2007; Bogunić et al., 2011; Shibata et 
al., 2016). M.  Hizume с коллегами (2001) изолировали 
последовательности 18S и 26S рДНК, используя микро­
диссекцию перицентромерных районов хромосом Pinus 
densiflora, и предположили, что эти последовательности 
являются нефункциональными, поскольку число ядрышек 
в интерфазных ядрах было меньше, чем число мажорных 
NOR. Минорные перицентрические сигналы 45S рДНК 
наблюдались также у некоторых видов Larix (Goryachkina 
et al., 2013). 

Рисунок FISH может быть использован для изучения 
взаимоотношений между видами. С этой точки зрения 
сигналы, локализованные на хромосомах II, VI, VII, VIII 
и  X, представляются более информативными. Близкая 
локализация сайтов 45S рДНК во многих случаях обна­
руживается у видов, относящихся к одним и тем же сек­
циям (или подродам), выделенным разными авторами на 
основе сходства по морфологическим и анатомическим 
признакам (Сукачев, 1928; Dallimore, Jackson, 1966; Бо­
бров, 1971; Liu T.S., 1982; Schmidt, 1989; Ledig et al., 2004; 
Farjon, 1990). 

Необходимо отметить, что классификация рода внутри 
секций до сих пор остается противоречивой. Кроме того, 
многие виды Picea легко скрещиваются друг с другом в 
зоне контакта ареалов. Эксперименты по скрещиванию 
показали, что гибридизация происходит между видами 
ели, даже если они имеют географически изолированные 
ареалы, вплоть до расположения на разных континентах 
(Wright, 1955; Mikkola, 1969). Наши результаты по FISH в 
большой степени согласуются с данными других авторов 
по молекулярно-филогенетическим исследованиям рода 
(Sigurgeirsson, Szmidt, 1993; Nkongolo, 1999; Ran et al., 
2006, 2015; Lockwood et al., 2013).

С другой стороны, сходная локализация сайтов 45S 
рДНК отмечена у видов из различных групп рода Picea: 
P. omorika и P. schrenkiana (проксимальный сигнал на ко­
ротком плече хромосомы II); P. omorika и P. abies (меди­
альный сигнал на коротком плече хромосомы VI); P. meyeri 
и P. purpurea (проксимальный сигнал на коротком плече 
хромосомы VI); P. omorika и P. pungens var. glauca (сигнал 
на длинном плече хромосомы IX). Таким образом, многие 
аспекты таксономических и филогенетических взаимоот­
ношений видов рода Picea еще ожидают своего решения 
с использованием молекулярно-цитогенетических и гене­
тических подходов. 

Заключение
Сочетание молекулярно-цитогенетических методов с тра­
диционными методами кариологического анализа, осно­
ванного на изучении морфологии хромосом, позволяет 
идентифицировать пары гомологичных хромосом в ка­
риотипах Picea. Установлено, что кариотипы видов ели 
различаются по числу, локализации и интенсивности 
45S рДНК сигналов. Сходная локализация сигналов, как 
правило, наблюдается у видов, входящих в состав одних и 
тех же секций. В некоторых случаях сходная локализация 
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сайтов 45S рДНК отмечена у видов из разных серий, что 
требует дальнейших сравнительных цитогенетических и 
молекулярно-генетических исследований. Таким образом, 
метод флуоресцентной гибридизации in  situ дает цен­
ную информацию для анализа взаимоотношений между 
видами и открывает новые возможности при изучении 
генетического разнообразия, эволюции, внутривидовой 
и межвидовой изменчивости рода Picea. 
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