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Обобщены имеющиеся в мировой литературе данные о В-хромосомах голосеменных растений. До-
бавочные хромосомы найдены у представителей четырех семейств, а число видов с В-хромосомами
приближается к 30. Выделены типы добавочных хромосом по морфологии, рассматриваются их по-
ведение в митозе и мейозе, характер наследования, распространение В-хромосом в связи с система-
тическим положением и по ареалу видов. Обсуждаются вопросы происхождения В-хромосом. От-
мечается сходство между В-хромосомами голосеменных и покрытосеменных растений, а также жи-
вотных. Это позволяет рассматривать систему В-хромосом как общее явление у эукариот.

Добавочные, или В-хромосомы, найдены у
беспозвоночных и позвоночных животных, мхов,
папоротников, покрытосеменных растений [об-
зоры: 2, 9, 25, 35, 55, 61, 81, 83, 100, 109, 115]. Сде-
ланные ранее выводы об отсутствии В-хромосом
у древесных растений [1,51,81] объясняются сла-
бой изученностью к тому времени этого трудного
объекта для цитогенетических и кариологичес-
ких исследований. Вопрос о В-хромосомах очень
важен для кариосистематики, так как связан с
правильным определением числа хромосом.

Анализ литературных данных показывает, что
у растений и животных диапазон варьирования
числа В-хромосом может быть очень большим:
от 1 до более 30 на отдельную особь, от единич-
ных особей с В-хромосомами в популяции до
100% их присутствия. Кроме того, число добавоч-
ных хромосом может варьировать в клетках и
тканях одной особи [обзоры: 1, 2, 9, 25, 38, 83].
Число добавочных хромосом нестабильно и не
зависит от числа хромосом основного набора.
В-хромосомы обычно (но не всегда) имеют мень-
шую величину по сравнению с А-хромосомами.
Морфология добавочных хромосом также раз-
лична: они могут быть мета- и субметацентриче-
скими, телоцентрическими, точечными, с неопре-
деленным положением центромеры. В основном
среди В-хромосом встречаются те же морфологи-
ческие типы, что и у А-хромосом, в том числе со
спутниками и вторичными перетяжками. У каж-
дого изученного вида имеются определенные ти-
пы В-хромосом или преобладает какой-нибудь
класс по морфологии и размерам. .

Среди голосеменных растений В-хромосомы
впервые были обнаружены Унцикером [77, 78] у
одного из видов кипариса - Cupressus glabra. За-
тем добавочные хромосомы были найдены у гек-
саплоидного вида Sequoia sempervirens [112]. Од-
нако еще в 1932 г. при изучении мейоза у Taxus ca-
nadensis был описан фрагмент [60], который по
современным представлениям вполне мог быть

добавочной хромосомой. Фрагмент, напоминаю-
щий В-хромосому, был найден также у Ephedra fo-
liata [108].

Внимание к В-хромосомам голосеменных бы-
ло привлечено с 70-х годов, когда они были най-
дены почти одновременно у двух видов ели: у си-
бирской (Picea obovata) в России [17,18] и немного
позже у ситхинской (P. sitchensis) в Северной
Америке [95]. К настоящему времени добавоч-
ные хромосомы описаны почти у трех десятков
видов голосеменных (табл. 1). С расширением и
углублением кариологических исследований чис-
ло таких видов постоянно увеличивается. Они об-
наружены в семействах Taxodiaceae - у Sequoia
sempervirens, Metasequoia glyptostroboides, Cun-
ninghamia lanceolata, Taiwania flousiana, Taxodium
ascendens [57, 64, 68, 75, 76, 112], Cupressaceae - у
Cupressus arizonica и С. glabra [77, 78], Ephedraceae -
у Е. foliata и Е. major [58, 59, 108]. Под вопросом
пока остается фрагмент, найденный у Taxus ca-
nadensis в семействе Тахасеае [60].

В наиболее крупном и важном в лесохозяйст-
венном отношении семействе Pinaceae В-хромо-
сомы имеются у представителей родов Larix, Pi-
nus, Picea и, возможно, Pseudotsuga. В роде Larix
единичные случаи нахождения В-хромосом отме-
чены у L. gmelinii и L. sukaczewii [26,27,47], в роде
Pinus - у P. sylvestris [6, 16, 24]. При изучении со-
держания ДНК в ядре и характера ее изменчиво-
сти было высказано предположение о наличии
добавочных хромосом у Pinus resinosa [62]. Не-
смотря на то, что эти данные вошли в мировую
сводку по В-хромосомам [83], в кариотипе P. resi-
nosa добавочных хромосом до сих пор не найдено
[29, 30].

При описании хромосомных аберраций у
Pseudotsuga menziesii Оуэне [106] приводит микро-
фотографию, на которой одна из хромосом вы-
глядит как типичная В-хромосома метацентриче-
ского типа. Среди голосеменных добавочные
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Таблица 1. Добавочные хромосомы голосеменных растений

Таксоны

Pinaceae

Larix Mill.

L. gmelinii (Rupr.) Rupr.

L. sukaczewii Dylis

Picea A. Dietr.

P. ajanensis (Lindl. et Gord.) Fisch. ex Can.

P. albertiana St. Br, = P. glauca var. albertiana (St. Br.) Sarg.

P. brachytyla (Franch.) Pritz.

P. engelmannii (Parry) Engelm.

P. x fennica (Regel) Kom.

P. glauca (Moench) Voss

P. glehnii (Fr. Schmidt) Mast.

P. jezoensis (Siebold et Zucc.) Carr.

P. hondoensis Mayr = P. jezoensis var. hondoensis (Mayr) Rehd.

P. meyeri Rehd.

P. microsperma Carr. = P. jezoensis var. microsperma (Carr.) Cheng et L.K. Fu

P. obovata Ledeb.

P. sitchensis (Bong.) Carr.

P. wilsonii Mast.

Pinus L.

P. sylvestris L.

Pseudotsuga Carr.

P. mensiesii (Mirb.) Franco

Taxodiaceae

Cunninghamia R. Br.

С lanceolata (Lamb.) Hook. fil.

Sequoia Endl.

S. sempervirens (Lamb.) Endl.

Metasequoia Miki ex Hu et Cheng

M. glyptostroboides Hu et Cheng

Taiwania Hayata

T. flousiana Gauss.

Taxodium L.C.M. Rich.

T. ascendens Brongn.

Cupressaceae

Cupressus L.

C. arizonica Greene

C. glabra Sudw.

Taxaceae

Taxus L.

T. canadensis Marsh.

Ephedraceae

Ephedra L.

E. foliata Boiss. ex C.A. Mey.

E. major Host. = E. nebrodensis Tineo ex Guss.

2n + B

24+ IB

24+ IB

24 +1-3B

24 +1-6B

2 4 + I B

24 +1-2B

24+ IB

24 +1-6B

24 +1-5B

24+ IB

24 +1-2B

24 +1-2B

24+ IB

24 + l ^ B

24 +1-5B

24 +1-2B

24+ IB

26+ IB?

22 +1-2B

66 + 3B?

66+ IB

22+ IB

2 2 + I B

22 + 2B

22 + 1-2B

2 2 + I B

24+ f

14 + f

14 + 2B

Источник

[26, 27]

[47]

[12, 15,32,33]

[119]

[73]

[119]

[47, 48]

[110,118,119]

[32, 70, 72, 103]

[71]

[71]

[87, 90]

[90]

[3,7,8,17,18,23,31,39,41,53]

[84,85,95,97, 119]

[90,113]

[6, 16,24]

[106]

[57, 68, 75]

[67, 122]

[64]

[64]

[76]

[120]

[77, 78]

[60]

[108]

[58, 59]
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Рис. 1. Метафазная пластинка ели аянской Picea ajan-
ensis (Lindl. et Gord.) Fisch. ex Carr. с добавочной хро-
мосомой: In = 24 + IB. В-хромосома указана стрел-
кой.

хромосомы наиболее широко распространены у
представителей рода Picea [3, 7, 8, 12, 15, 17-20,
22, 31-33, 39,41,47,48, 53,70-73, 84, 85, 87,90,95,
97, 103, ПО, 113, 118, 119]. В-хромосомы описаны
и у лиственных древесных растений [4,93,94, 114],
однако при малых размерах А-хромосом иденти-
фицировать В-хромосомы у них очень трудно, и
изучены они слабо.

Собственные исследования добавочных хро-
мосом включают один вид лиственницы (Larix
gmelinii) и три вида ели (Picea obovata, P. ajanensis,

P. glehnii). В-хромосома, найденная у лиственни-
цы Гмелина в Южном Забайкалье, была первым
описанным в литературе случаем нахождения до-
бавочных хромосом в роде Larix [26, 27]. Затем
добавочная хромосома была найдена Фарукши-
ной [47] у L. sukaczewii на Южном Урале. Других
данных о добавочных хромосомах в роде Larix по-
ка нет [28, 30]. У P. obovata одна и еще в более ред-
ких случаях две добавочных хромосомы наблю-
дались в некоторых популяциях Якутии [21, 31],
одна-две - у декоративных форм в г. Красноярске
[7, 8], одна В-хромосома - в болотных и суходоль-
ных популяциях Западной Сибири [39, 41]. Всего
у ели сибирской найдено от 1 до 4 В-хромосом [3,
17-20,22,31,47,48,53, 103].

В одной из популяций P. ajanensis российского
Дальнего Востока примерно в 25% изученных
проростков наблюдались 1-2 В-хромосомы [33,
103]. Другими авторами у этого вида отмечено до
3 добавочных хромосом [12, 15]. У P. glehnii с о-ва
Хоккайдо (Япония) наши исследования показали
присутствие 1-5 В-хромосом [32, 103]. Ранее япон-
ские исследователи нашли у этого вида 1-2 доба-
вочные хромосомы [70, 72]. Добавочные хромо-
сомы представителей родов Larix и Picea пред-
ставлены на рис. 1—4.

Число В-хромосом у голосеменных колеблет-
ся от 1 до 6; наибольшее число, известное у них -
6 на диплоидный набор - отмечено у Picea glauca
и P. albertiana; 5 - у P. glehnii и P. sitchensis; 4 - у
P. obovata. Чаще всего В-хромосомы имеются во
всех клетках, доступных для изучения, но иногда
могут быть только в отдельных. Добавочные
хромосомы легко отличаются от хромосом ос-

Рис. 2. Фрагмент метафазной пластинки ели аянской с двумя добавочными хромосомами: 2и = 24 + 2В. В-хромосомы
указаны стрелками.
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Рис. 3. Фрагмент метафазной пластинки лиственницы Гмелина Larix gmelinii (Rupr.) Rupr. с добавочной хромосомой:
2я = 24 + 1В. В-хромосома указана стрелкой.

а б
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Рис. 4. Два типа добавочных хромосом лиственницы Гмелина: мета- (а) и субметацентрические (б); горизонтальной
линией показано положение центромеры.

новного набора меньшим размером. Изучение
В-хромосом голосеменных облегчается тем, что
их кариотипы, как правило, характеризуются
крупными, хорошо окрашивающимися моноцен-
трическими хромосомами.

У видов ели, наиболее изученных в отношении
добавочных хромосом, размеры В-хромосом бо-
лее или менее близкие (5-6 мкм) и составляют
около 25-30% от размера А-хромосом. Пример-
но такая же величина характерна для В-хромо-
сом Larix gmelinii. Присутствие В-хромосомы у
L. gmelinii увеличивает суммарную длину дипло-
идного набора в среднем на 5 мкм, у P. ajanensis:
одной В-хромосомы - на 4.7 мкм, двух - на 9.4 мкм.

По морфологии добавочные хромосомы ели
могут быть как мета-, так и субметацентрически-
ми. В связи с этим они были разделены на два ти-
па: В, - метацентрические и В2 - субметацентри-
ческие [71, 119]. У P. jezoensis и P. microsperma об-
наружен только первый тип В-хромосом [71, 90],
у P. hondoensis - только второй [71]. Однако у
большинства изученных видов ели (P. obovata,
P. engelmannii, P. glauca, P. albertiana, P. brachytyla,
P. ajanensis, P. sitchensis) встречаются оба типа;

у некоторых из них один тип может преобладать
[7, 8,32,33, 39,41, 66,71,73, 85,103,119]. Предпо-
лагается, что субметацентрические В-хромосомы
являются производными от более часто встреча-
ющихся метацентрических [66, 85, 119].

Аналогичные типы добавочных хромосом от-
мечены у других представителей хвойных - у ви-
дов рода Larix, у Pinus sylvestris, Pseudotsuga men-
ziesii, Cupressus arizonica, Cunninghamia lanceolata,
Sequoia sempervirens [26, 27,64,77,78,120]. Но эта
классификация охватывает не все виды В-хромо-
сом. Проведенные нами исследования P. glehnii
показали наличие не двух, а пяти морфологичес-
ки различных типов добавочных хромосом [32,
103]. Все они имеют различные размеры и морфо-
логию, среди которых встречается крупная мета-
центрическая, две более мелкие мета- и субмета-
центрическая, еще более мелкая метацентричес-
кая и совсем маленькая субметацентрическая
хромосома. Ранее для этого вида были известны
только добавочные хромосомы типа В, [70, 72].

Один из изученных представителей другой
группы голосеменных - эфедровых - Ephedra ma-
jor имеет очень мелкие равноплечие В-хромосо-
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мы размером 1.5—1.7 мкм [59]. Вторичных пере-
тяжек или спутников у добавочных хромосом го-
лосеменных не отмечено, но у ели сибирской в
наших исследованиях при окрашивании азотно-
кислым серебром наблюдались яркие теломер-
ные блоки. Это свидетельствует о возможном
присутствии в добавочных хромосомах ядрышко-
вого организатора и их высокой функциональной
активности.

Пахитенный анализ показывает специфич-
ность организации В-хромосом, отсутствие их го-
мологии с плечами и сегментами А-хромосом [89,
102]. В-хромосомы обычно гетеропикнотичны и
выявляются в интерфазе в виде хромоцентров.
Согласно современным представлениям, доба-
вочные хромосомы содержат гетерохроматин,
который является постоянным компонентом хро-
мосомного набора. Следовательно, они не актив-
ны или малоактивны в отношении транскрипции
РНК.

Прокофьева-Бельговская [38] выделяет у расте-
ний три типа В-хромосом: 1) гетерохроматизиро-
ванные, которые произошли из эухроматической
части А-хромосом; 2) сформированные центромер-
ным или интерстициальным гетерохроматином
А-хромосом; 3) содержащие эухроматические и ге-
терохроматические районы. Состав ДНК В-хромо-
сом по соотношению оснований и пропорции по-
следовательностей разных типов тот же, что и у
А-хромосом, но в целом о молекулярной природе
добавочных хромосом известно очень мало,

В отношении добавочных хромосом голосемен-
ных установлено, что, как и у покрытосеменных
растений, они находятся в более конденсирован-
ном состоянии, чем А-хромосомы [119]. Это под-
тверждается и нашими исследованиями метафаз-
ных хромосом P. obovata. В-хромосомы P. glauca,
P. sitchensis и P. obovata в интерфазе выявляются
в виде хромоцентров, что указывает на их гетеро-
хроматиновую природу. Однако при окрашива-
нии по Гимза у добавочных хромосом P. glauca не
обнаружено даже следов конститутивного гете-
рохроматина [66, ПО, 119]. Полученные данные
позволили американским исследователям пред-
положить, что В-хромосомы ели сизой состоят из
факультативного гетерохроматина и генетичес-
ки инактивированы, подобно одной из Х-хромо-
сом млекопитающих. В литературе имеются све-
дения о наличии факультативного гетерохрома-
тина также в В-хромосомах некоторых видов
животных и травянистых растений [2, 121].

Показано, что высоким содержанием гетеро-
хроматина отличаются добавочные хромосомы
Cupressus arizonica и Picea sitchensis [84, 120].
В-хромосома сосны обыкновенной на 3/4 состоит
из гетерохроматина [6]. В то же время В-хромо-
сома Sequoia sempervirens ведет себя как эухрома-
тиновая [112]. В проксимальном районе В-хромо-

сомы P. glehnii нуклеотидспецифичный флуоро-
хром ДАПИ выявил тонкий АТ-обогащенный
блок гетерохроматина [72]. У В-хромосом P. je-
zoensis, P. hondoensis и Р. brachytyla флуорохромы
ДАПИ и хромомицин-А3 гетерохроматина не об-
наружили [71, 73]. В-хромосомы P. brachytyla и
P. glehnii не показали гетеропикноза ни в интер-
фазе, ни в профазе митоза [72, 73]. Полученные
данные позволили японским авторам, исследо-
вавшим эти виды, сделать вывод, что их В-хромо-
сомы полностью эухроматиновые.

На основании этих немногочисленных данных
можно заключить, что В-хромосомы голосемен-
ных состоят из нескольких типов хроматина, а воз-
можно и гетерохроматина. По-видимому, гетеро-
хроматин голосеменных представляет собой цито-
логически и генетически неоднородную группу;
исследован он крайне слабо. По этой причине в
настоящее время вопрос об эу- или гетерохрома-
тиновой природе добавочных хромосом голосе-
менных вряд ли можно считать окончательно ре-
шенным.

Все имеющиеся материалы свидетельствуют,
что В-хромосомы не являются генетически
инертными. Вопрос об их влиянии на организм
обсуждался во многих работах; имеющиеся мате-
риалы достаточно противоречивы [обзоры: 1, 2,
9, 25, 38, 55, 81, 83]. В ряде случаев растения с В-
хромосомами различались по ряду морфологиче-
ских признаков, фертильности, жизнеспособнос-
ти, темпам роста и развития [40, 49, 99, 101]. Дан-
ные большинства авторов согласуются в том, что
небольшое число добавочных хромосом не обла-
дает заметным фенотипическим эффектом, а
когда их много, то они отрицательно влияют на
жизнеспособность и плодовитость растений. Су-
ществует верхний предел числа В-хромосом, за
которым следует полная стерильность растений
[25].

В отношении голосеменных показано, что, с од-
ной стороны, наличие небольшого числа В-хромо-
сом на внешние фенотипические признаки не
влияет [3, 12, 17-19, 59, 78, 95, ПО, 112, 120].
С другой стороны, накапливаются данные о вли-
янии В-хромосом на количественные признаки, в
частности на рост и развитие [17-19, 66, 84, 87,
119]. При этом установлено, что оно может быть
как положительным, так и отрицательным.

Присутствие добавочных хромосом способно
отодвигать начало пыления и замедлять этот
процесс [66, 85]. В исследованиях Круклис [17-20]
особи с большим числом добавочных хромосом
(3-4) имели более низкую фертильность пыльцы,
меньшее количество заложившихся семян, неко-
торые отклонения в росте, в то время как неболь-
шое число В-хромосом на фертильность пыльцы
влияния не оказывало. Наличие В-хромосом мо-
жет ускорять процесс прорастания семян. Напри-
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мер, у Picea glauca семена, собранные с деревьев с
В-хромосомами, прорастали в среднем на один
день раньше [119]. Семена деревьев P. obovata с
В-хромосомами имели более высокие показатели
всхожести и энергии прорастания [39].

У ели сибирской с В-хромосомами отмечена
значительно большая изоэнзимная изменчивость
лейцинаминопептидазы; гетерозиготность по
ЛАП-локусу достигает 80% по сравнению с 11%
для деревьев без В-хромосом [21]. У P. meyeri де-
ревья, содержащие добавочные хромосомы, по
диаметру и высоте были достоверно ниже, имели
аномальную фертильность семян, отличались по
активности пероксидазы и цитохромоксидазы
[87]. Тем не менее согласно имеющимся материа-
лам у хвойных В-хромосомы не всегда оказывают
влияние на рост. Так, при специальном исследова-
нии деревьев ели ситхинской с разным числом до-
бавочных хромосом никаких различий по скоро-
сти роста не выявлено [85,96]. Во многих случаях
воздействие добавочных хромосом на жизнеспо-
собность и фертильность неблагоприятно, когда
они присутствуют в большом числе.

Наличие В-хромосом изменяет фенотип и ме-
таболизм ядра и клетки. Они оказывают влияние
на функционирование всего генома, затрагивая
такие фундаментальные процессы, как длитель-
ность клеточного цикла, генетическая актив-
ность хромосом, их поведение в митозе и мейозе.
Установлено, что В-хромосомы влияют на коли-
чество и локализацию хиазм, конъюгацию хро-
мосом, содержание РНК в ядре, размеры клеток,
частоту клеточных делений [обзоры: 1, 25, 38,
83]. С увеличением числа В-хромосом повышает-
ся количество гистонов, которым принадлежит
важная роль в регуляции действия генов.

Таким образом, генетические эффекты доба-
вочных хромосом носят количественный харак-
тер, подобно полигенам. Они, как и другие гетеро-
хроматические районы, не содержат структурных
менделирующих генов, а включают многочислен-
ные мелкие гены, контролирующие количествен-
ные признаки и выполняющие регуляторную
роль [25, 38]. Сверхчисленные хромосомы могут
иметь эволюционное значение, подобное дупли-
кациям [105]. Это обеспечивает видам возмож-
ность быстрой эволюции в результате точечной
мутации в дуплицированном локусе.

Поведение В-хромосом в митозе и мейозе рас-
тений и животных аномально и отличается от по-
ведения А-хромосом; в частности, они не всегда
расходятся к разным полюсам, особенно если
присутствуют в большом числе. Поэтому число
добавочных хромосом в дочерних клетках может
как увеличиваться, так и уменьшаться. Данное
обстоятельство играет большую роль в изменчи-
вости числа В-хромосом. Изучение митоза у двух
представителей хвойных - Picea obovata и Sequoia

sempervirens - показало их митотическую ста-
бильность [19, 112]. В приведенных случаях они
регулярно делились и включались в дочерние
клетки. Других данных по исследованию В-хро-
мосом в митозе голосеменных пока нет.

В мейозе В-хромосомы могут вести себя по-
разному, что является следствием их различной
природы и происхождения [обзоры: 1, 25, 38, 83].
Проведенные исследования представителей голо-
семенных показали, что у них поведение добавоч-
ных хромосом в мейозе неустойчиво и во многом
определяется числом В-хромосом [19, 20, 66, 84,
85, 108]. Если в кариотипе имеется одна В-хромо-
сома, она обычно не делится и включается в одно
из дочерних ядер. При наличии двух В-хромосом
они могут вести себя независимо друг от друга и
оставаться в виде унивалентов или неспецифиче-
ски конъюгировать и образовывать бивалент.
Ассоциации двух добавочных хромосом могут
привести к неправильной сегрегации; они могут
расходиться случайным образом как к одному,
так и к двум полюсам. При перемещении обеих
В-хромосом к одному полюсу формируются мик-
роспоры с разным числом добавочных хромосом.
Иногда В-хромосомы проявляют тенденцию к
преждевременному расхождению в конце мета-
фазы и начале анафазы. Малое число В-хромо-
сом не нарушает регулярность расхождения
А-хромосом. По поведению в мейозе добавочные
хромосомы голосеменных обнаруживают много
общих черт с В-хромосомами покрытосеменных
растений [обзоры: 25, 38, 83].

Добавочные хромосомы голосеменных во
многих случаях ведут себя как типичные гетеро-
хроматические районы и, как правило, не конъю-
гируют с А-хромосомами. Однако у Ephedra foliata
описан случай частичной конъюгации В-хромо-
сомы с одной из А-хромосом [108], что, возмож-
но, свидетельствует об эухроматиновой природе
добавочной хромосомы или сходном по составу
гетерохроматине. У этого вида также наблюда-
лись случаи отставания В-хромосом и образова-
ния микроядер с последующей их элиминацией.

Одной из основных особенностей В-хромосом
является их влияние на хиазмообразование и
кроссинговер у А-хромосом, на увеличение или
уменьшение частоты рекомбинаций [38]. Напри-
мер, имеются данные, что у растений частота хи-
азм в присутствии добавочных хромосом увеличи-
вается [54, 82]. Однако есть и противоположные
данные - о снижении частоты хиазм с повышени-
ем числа добавочных хромосом [56, 104]. Кроме
того, при определенных типах перестроек в при-
сутствии одной В-хромосомы рекомбинации
между некоторыми генами удваиваются и с уве-
личением числа В-хромосом проявляется эффект
увеличения дозы гена [101].
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Таким образом, присутствие добавочных хро-
мосом может оказывать различное влияние на
кроссинговер. Контроль рекомбинации во время
мейоза имеет адаптивное значение в изменяю-
щихся условиях окружающей среды, и система
В-хромосом играет в этом определенную роль.
Популяции, содержащие растения с В-хромосо-
мами, часто оказываются более полиморфными
по ряду биохимических, физиологических и мор-
фологических характеристик в сравнении с рас-
тениями без В-хромосом и более приспособлен-
ными к изменениям условий произрастания. При
этом необходим оптимальный уровень числа
В-хромосом, так как значительное повышение
частоты кроссинговера приводит к разрушению
коадаптированных генных комплексов. Возмож-
но именно поэтому вариабельность числа В-хро-
мосом у растений колеблется в небольших преде-
лах и чаще всего наблюдается не более двух на
геном.

Влияние В-хромосом на хиазмообразование и
рекомбинацию тесно связано с функционирова-
нием всего генома. В этом, вероятно, заключает-
ся биологическое значение В-хромосом, но таких
данных крайне мало. Экспериментально установ-
лено, что изменение числа В-хромосом ведет к
изменению количества ДНК в ядре. Например, у
P. glauca одна В-хромосома увеличивает содержа-
ние ДНК на 2.7% [118, 119]. Количество ДНК
в ядре увеличивается пропорционально числу
В-хромосом, и когда в клетке имеется 6 добавоч-
ных хромосом, содержание ДНК повышается на
16%. С увеличением количества ДНК возрастает
и продолжительность митотического цикла.

Изучение характера наследования добавоч-
ных хромосом у потомства ели сибирской с раз-
ным числом В-хромосом при свободном опыле-
нии показывает, что они передаются потомству и
по мужской, и по женской линиям [8, 19]. При
этом наблюдаются интересные особенности. Ес-
ли у материнского растения имеются В-хромосо-
мы, у потомства наблюдается преобладание осо-
бей с таким же хромосомным набором. Если нет,
то число добавочных хромосом в потомстве зави-
сит от их наличия у окружающих растений. В це-
лом число цитотипов и степень цитологических
различий у семенного потомства выше, чем у
взрослых деревьев.

Вариация числа В-хромосом в популяциях ре-
гулируется посредством механизмов аккумуля-
ции и элиминации; часто оба этих явления имеют
место в одном и том же организме. Аккумуляция
и элиминация В-хромосом происходит при фор-
мировании репродуктивных структур. Механизм
аккумуляции у растений чаще всего связан с не-
расхождением в мужских половых клетках, реже -
в женских [98]. В-хромосомы хвойных имеют тен-
денцию накапливаться в последующих поколениях

[19, 20, 66, 85]. О предпочтительной аккумуляции
В-хромосом тканями женского гаметофита ели си-
бирской свидетельствует их постоянное присутст-
вие в гаплоидных тканях формирующегося заро-
дышевого мешка в том же количестве, как и в
диплоидных [19].

Различие в передаче В-хромосом по женской и
мужской линиям обеспечивает их сохранение в
популяциях на определенном уровне и частоте.
Регуляция происходит посредством увеличения
или редукции числа В-хромосом в ходе предмейо-
тического митоза, мейоза или постмейотическо-
го митоза. Кроме того, имеет место и косвенная
регуляция посредством влияния числа В-хромо-
сом на совместимость, конкуренцию прорастаю-
щих пыльцевых трубок, фертильность растения и
т.д. Случайный характер передачи В-хромосом
по мужской линии сопровождается отбором муж-
ских гамет с меньшим их числом [20]. Это под-
тверждается снижением фертильности пыльцы и
уменьшением длины пыльцевых трубок у микро-
спор с большим числом В-хромосом. Поведение
добавочных хромосом при формировании жен-
ских репродуктивных структур определяется ме-
ханизмом предпочтительного мейотического
распределения, но в дальнейшем при образова-
нии архегония и яйцеклетки их расхождение так-
же может быть случайным.

Изучение распространения В-хромосом у по-
крытосеменных растений показывает, что их на-
личие, по-видимому, не связано с систематичес-
ким положением таксонов [обзоры: 1,25, 83, 109].
Представлялось интересным проанализировать
распространение В-хромосом у голосеменных.
Как уже отмечалось выше, в данной группе рас-
тений добавочные хромосомы наиболее широко
распространены в роде Picea. К настоящему вре-
мени они обнаружены у 13 видов и одного межви-
дового гибрида. Рассмотрение разных системати-
ческих групп в пределах этого рода (табл. 2) пока-
зало, что В-хромосомы найдены у всех видов
серии Ajanenses секции Casicta. В состав этой
группы входит P. ajanensis и близкие к ней виды -
P. jezoensis, P. hondoensis, P. microsperma, которые
признаются не всеми систематиками, а также се-
вероамериканский вид P. sitchensis. Кроме того,
добавочные хромосомы найдены у двух видов -
P. glauca и P. albertiana, составляющих небольшую
серию Glaucae секции Picea, причем у них отмече-
но до 6 В-хромосом в кариотипе.

В серии Obovatae (секция Picea) В-хромосомы
имеются у P. obovata и у P. x fennica, естественного
межвидового гибрида между P. obovata и P. abies.
У других видов из этой серии (P. smithiana и
P. schrenkiana), а также у P. abies (серия Excelsae)
В-хромосомы пока не найдены. В серии Asperatae
добавочные хромосомы встречаются у двух видов
ели, произрастающих в Китае - P. meyeri и P. wil-
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Таблица 2. В-хромосомы и систематика рода Picea A. Dietr.

Вид

Секция Picea
Серия: Obovatae

P. smithiana (Wall.) Boiss. (P. morinda Link)
P. schrenkiana Fisch. et Mey
P. obovata Ledeb.
P. x fennica (Regel) Kom. (P. abies x P. obovata)

Excelsae
P. abies A. Dietr. (P. excelsa Link)

Asperatae
P. asperata Mast.
P. meyeri Rehd.
P. gemmata Rehd. et Wils.
P. neoveitchii Mast.
P. wilsonii Mast.

Politae
P. maximowiczii Regel ex Mayr
P. bicolor (Maxim.) Mayr
P. polita (Siebold et Zucc.) Carr

Glehnianae
P. glehnii (Fr. Schmidt) Mast.
P. koyamae Shirasawa
P. koraiensis Nakai
P. morrisonicola Hayata

Glaucae
P. glauca (Moench) Voss (P. canadensis B. S. P.)
P. albertiana St. Br. (P. glauca var. albertiana)

Неустановленная серия
P. chihuahuana Martinez

Rubentes
P. mariana (Mill.) Britt.
P. rubens Sarg.

Секция Casicta
Серия: Ajanenses

P. jezoensis Siebold et Zucc.
P. hondoensis Mayr (P. jezoensis var. hondoensis)
P. ajanensis (Lindl. et Gord.) Fisch. ex Carr.
P. microsperma (Lindl.) Carr. (P. jezoensis var. microsperma, P. ajanensis var. microsperma)
P. sitchensis (Bong.) Carr.

Pungentes
P. engelmannii (Parry) Engelm.
P. pungens Engelm.
P. mexicana Martinez

Likiangenses
P. montigena Mast.
P. balfouriana Rehd. et Wils. (P. likiangensis E.Pritz.)
P. purpurea Mast.
P. yunnanensis Wilsd. ex Lacass.

Секция Omorica
P. omorica (Pane.) Purkine
P. breweriana S. Wats.
P. orientalis (L.) Link
P. brachytyla (Franch.) E. Pritz.
P. spinulosa (Griff.) A. Henry

Число хромосом (2п+В)

24
24

24; 24 + 1^Ш
24+ IB

24

24
24; 24 +1-2B
Нет данных
Нет данных

24;24 +1-2В

24
24
24

24;24 +1-5В
24
24
24

24; 24 +1-6В
24; 24 +1-6В

Нет данных

24
24

24; 24+ 1В
24; 24 +1-2В
24; 24 + 1-ЗВ
24; 24+1В
24; 24 + 1-5В

24; 24 +1-2В
24

Нет данных

24
24

Нет данных
Нет данных

24
24
24

24+1В
24
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sonii. У P. asperata В-хромосомы не найдены, а
еще два вида из данной серии - P. gemmata и
P. neoveitshii, кариологически не исследованы да-
же в отношении числа хромосом [30]. У видов,
входящих в серии Politae и Rubentes, добавочные
хромосомы не обнаружены.

Среди представителей серии Glehnianae В-хро-
мосомы есть у P. glehnii, тогда как еще у трех ви-
дов, входящих в серию, они до настоящего време-
ни не выявлены. В серии Pungentes добавочные
хромосомы пока найдены только у P. engelmanii.
В-хромосома имеется в кариотипе одного пред-
ставителя секции Omorica (P. brachytyla) из китай-
ской провинции Юннань. Ничего не известно о
В-хромосомах у видов, составляющих серию Liki-
angenses секции Casicta. Эта серия совершенно не
исследована кариологически, за исключением
данных о числе хромосом у P. montigena и P. bal-
fouriana [30].

Благодаря работам российских исследователей
ель сибирская P. obovata является одним из наибо-
лее изученных видов в отношении добавочных
хромосом по всему ареалу (табл. 3). Из 32 кариоло-
гически исследованных популяций P. obovata
В-хромосомы имеются в 15 [3, 7, 8, 17-20, 22, 31,
39,41,42,44,48, 53]. При этом установлены неко-
торые закономерности их распространения. В за-
падной части ареала, где произрастает ель обык-
новенная (P. abies) - близкородственный вид ели
сибирской (эти два вида часто рассматривают как
один), несмотря на обширные кариологические
исследования, В-хромосомы до сих пор не найдены
[10, 11, 36, 37, 63, 69, 79, 86, 91,92, 107, 116, 117].

Недавно В-хромосомы обнаружены в популя-
циях восточного края зоны интрогрессивной гиб-
ридизации между P. obovata и P. abies (P. x fennica)
в районе Уфимского плато и Западного Предура-
лья [47, 48]. Эти популяции ели сибирской явля-
ются самыми западными, в которых имеются
В-хромосомы. Невысокая частота встречаемости
В-хромосом отмечена в Восточном Казахстане
[53]. Добавочных хромосом до настоящего време-
ни не обнаружено у P. obovata в Горном Алтае и в
Кемеровской обл. [3, 69]. На территории Запад-
ной Сибири В-хромосомы отмечены только в
Томской обл., где ель сибирская изучалась в раз-
ных экологических условиях: на евтрофном бо-
лоте, кедрово-еловой согре и суходоле [41]. Час-
тота их встречаемости очень низкая.

Максимальная встречаемость растений с
В-хромосомами и наибольшее их число (до 4-х на
диплоидный набор) наблюдается в популяциях из
восточной части ареала и особенно в Централь-
ной и Восточной Сибири [3]. К ним относятся по-
пуляции центральной части Красноярского края
и Иркутской обл. Кроме того, высокая частота
добавочных хромосом характерна для декоратив-
ных форм ели сибирской [7, 8]. Популяции из

Восточной Сибири характеризуются высокой
внутри- и межпопуляционной вариабельностью
по числу и частоте встречаемости В-хромосом [3].

На севере Красноярского края у ели сибир-
ской добавочные хромосомы не найдены [44].
Две популяции из Западной Якутии - самые вос-
точные и северные, в которых найдены В-хромо-
сомы, но их частота очень мала [22, 31]. Далее на
восток ель сибирская кариологически не изучена,
за исключением одного местообитания в Амур-
ской обл., где добавочные хромосомы не обнару-
жены [13]. Интересно то, что встречаемость
В-хромосом у ели сибирской во многих случаях
приурочена к популяциям, расположенным в экс-
тремальных условиях существования [3, 22].

Популяции ели аянской (P. ajanensis) и близко-
родственных ей видов российского и зарубежного
Дальнего Востока (P. jezoensis, P. hondoensis, P. mi-
crosperma, P. glehnii) также оказались полиморф-
ными по числу добавочных хромосом [12, 15, 32,
33, 70-72, 74, 90, 103]. Так, 1-2 добавочные хро-
мосомы обнаружены в южно-сахалинской попу-
ляции ели аянской [15], 1-3 - в Приморье [12, 33].
Не обнаружено В-хромосом у ели аянской, произ-
растающей на Камчатке, в Приамурье на хребте
Тукурингра и в Южной Якутии - в зоне предпола-
гаемой гибридизации между елью аянской и елью
сибирской [13, 23, 52]. Не найдено добавочных
хромосом также в корсаковской популяции P. mi-
crosperma с Охотского побережья Южного Саха-
лина [14], которую многие систематики рассмат-
ривают в составе P. ajanensis. В то же время, по
данным китайских исследователей [90], у P. mi-
crosperma из Северо-Восточного Китая имеется
одна В-хромосома.

Что касается P. jezoensis, в таксономическом
отношении очень близкой к P. ajanensis, то у нее
добавочные хромосомы пока найдены только в
одной из 11 исследованных популяций на о-ве
Хоккайдо в Японии [32, 70, 72, 103]. У P. jezoensis
в Южной Корее В-хромосомы не обнаружены
[86]. По данным японских исследователей [71,
72], у P. hondoensis с о-ва Хонсю и у P. glehnii с о-ва
Хоккайдо имеются В-хромосомы, причем часто-
та встречаемости растений с добавочными хро-
мосомами у последнего вида довольно высокая и
в некоторых местообитаниях достигает 63.3%.

У североамериканского вида P. glauca добавоч-
ные хромосомы найдены в 48 из 51 исследован-
ной популяции [119]. Наибольшая частота встре-
чаемости В-хромосом отмечена в местах с малым
количеством осадков и высокой летней инсоля-
цией: в северо-восточной части о-ва Ванкувер и
близлежащих районах континента. Наблюдается
клинальная изменчивость встречаемости доба-
вочных хромосом, число которых уменьшается в
направлении с запада на восток (в восточных по-
пуляциях число В-хромосом на одно растение в
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Таблица 3. Встречаемость добавочных хромосом в различных частях ареала ели

Географический пункт

Частота втречаемости (%)
растений с числом В-хромосом

О 1

Доля в популяции
растений с

В-хромосомами, Источник

P. obovata
Вологодская обл., Нюксенский лесхоз
Горьковская обл., Пижемский лесхоз
Республика Коми, Сысольский лесхоз
Республика Коми, верхнее течение р. Ижма
Татария, Сабинский лесхоз
Кировская обл., Кирсинский лесхоз
Башкирия, Южно-Уральский заповедник
Южный урал, Уфимское плато
Западное Предуралье, долина р. Белой
Алтайский край, окрестности г. Горно-Алтайск
Восточно-Казахстанская обл., Брельский лесхоз
Кемеровская обл., Прокопьевский лесхоз
Томская обл., Тимирязевский лесхоз

суходол
кедрово-еловая согра
ефтрофное болото

Красноярский край
Козульский лесхоз
Красноярский лесхоз №1
Красноярский лесхоз №2

г. Красноярск (декоративные формы)
Красноярский край

Кежемский лесхоз
Окрестности пос. Туруханск

Иркутская обл.
Качугский лесхоз
Казачинско-Ленский лесхоз

Западная Якутия

Окрестности г. Ленек
Окрестности пос. Сунтары
Окрестности г. Нюрба

Юго-Западная Якутия, окрестности пос. Кочегарово
Центральная Якутия

Окрестности г. Якутск
Окрестности пос. Сангары
Окрестности пос. Хандыга

Южная Якутия, окрестности г. Алдан
Амурская обл., Селемджинскии р-н, окрестности пос.
Экимчан

100
100
100
100
100
100
100
98.0
98.7

100
83.0

100

96.6
95.6
98.4

74.4
71.4
60.9
35.3

70.3
100

74.7
93.3

89.5
90.3

100
100

100
100
100
100
100

0
0
0
0
0
0
0
2.0

1.3

0
11.0
0

3.4
4.4
1.2

20.8
21.4
34.8
49.8

25.9
0

25.3
6.7

10.5
8.1

0
0

0
0
0
0
0

0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
6.0
0

0
0
0

3.8
7.2
4.3

14.8

2.0
0

0
0

0
1.6
0
0

0
0
0
0
0

0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0

0
0
0

0.9
0
0
0

1.8

0

0

0

0
0
0
0

0
0
0
0

0

0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0
0

0
0
0

0.1
0
0
0

0

0

0
0

0
0
0
0

0
0
0
0

0

P. ajanensis

0
0
0
0
0
0
0
2.0
1.3

0
17.0
0

3.4
4.4
1.6

25.6
28.6
39.1
64.6

29.7
0

25.3
6.7

10.5
9.7

0

0

0
0
0
0
0

[3]

[3]

[3]

[42]

[3]

[3]

[47, 48]
[47,48]
[47,48]

[69]
[53]

[3]

[41]
[41]
[41]

[3, 17, 18]

[3]

[3]

[7,8]

[3, 17, 18]
[44]

[3]

[3]

[31]
[22]

[31]
[22]

[22]

[31]
[31]
[31]
[13]

Юго-Восточная Якутия, Чагда
Приморский край, Дальнегорский р-н
Приморский край, Южносахалинский лесхоз
Амурская обл., хр. Тукурингра
П-ов Камчатка
Южный Сахалин, Корсаковский р-н, окрестности
пос. Охотское
(P. microsperma)

100
43.0
97.1

100
100

100

0
52.5

0
0

0

0

0
3.5
2.9
0
0

0

0
1.0

0

0

0

0

0
0
0
0
0

0

0
57.0

2.9
0
0

0

[23]
[12,32,33]

[15]
[13]
[52]

[14]
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среднем в 2.4 раза выше, чем в западных). На-
правление географической клины связано с рас-
пределением осадков; их количество уменьшает-
ся в направлении с востока на запад. Полученные
результаты, по мнению авторов, объясняются
адаптацией растений к условиям внешней среды,
и вероятнее всего к количеству осадков. Под-
тверждением являются проведенные ими экспе-
рименты по выращиванию сеянцев в условиях
жесткой конкуренции в посевах большой густо-
ты. Наибольший отпад имел место в потомстве
растений без В-хромосом.

Интересно, что В-хромосомы метацентричес-
кого типа (В,) найдены во всех исследованных по-
пуляциях, в то время как субметацентрические
(тип В2) встречаются только в западной части
ареала (западнее 95° з. д.). Закономерности, вы-
явленные в результате анализа популяций по ча-
стоте встречаемости двух типов В-хромосом (ме-
та- и субметацентрических), позволили заклю-
чить, что тип В2 был внесен в геном P. glauca в
результате ее гибридизации с P. engelmannii и
В-хромосомы могут служить индикатором интро-
грессии у этих видов [119].

Среди представителей других родов хвойных
полиморфизм по числу В-хромосом имеется в по-
пуляциях Cupressus arizonica в США [120], а также
в естественных насаждениях и лесных культурах
Cunnunghamia lanceolata в Китае [68]. Анализ
встречаемости В-хромосом в разных популяциях
показал, что единых, общих закономерностей их
наличия и распространения у разных видов расте-
ний нет. У одних видов они распространены по
всему ареалу, у других - только в отдельных по-
пуляциях. Они могут встречаться как в централь-
ных частях ареала вида, так и в периферийных,
небольших изолированных популяциях. Иногда
наблюдается взаимосвязь наличия В-хромосом с
экстремальными экологическими факторами
[34,43,50,83,97,119].

Для понимания роли и значения В-хромосом
необходимо иметь данные об их происхождении.
Существуют различные гипотезы возникновения
добавочных хромосом. Согласно наиболее рас-
пространенной В-хромосомы возникли из А-хро-
мосом в результате хромосомных перестроек
(транслокаций, делеций, инверсий, фрагмента-
ции, отчленений в области вторичной перетяж-
ки), которые могут привести к образованию ма-
леньких центрических сегментов, способных к са-
мостоятельному существованию [1, 3,9,35,38,55,
83, 119, 120]. По мнению Джоунса [80], более ве-
роятными перестройками, ведущими к образова-
нию В-хромосом, являются центрические слия-
ния, при которых образуется маленькая метацен-
трическая хромосома.

Гипотеза образования В-хромосом от А-хро-
мосом при различных перестройках подтвержда-

ется тем фактом, что они встречаются чаще в тех
таксонах, где процесс видообразования происхо-
дит на основе хромосомных мутаций [51]. Наблю-
дается связь между наличием и разнообразием
структурных перестроек в популяциях и количе-
ством В-хромосом [34, 40]. Кроме того, добавоч-
ные хромосомы более характерны для видов, ка-
риотипы которых состоят из длинных хромосом.
Разрывы хромосом проходят чаще всего в гете-
рохроматических районах, которые у растений
расположены в плечах длинных хромосом [38,
51]. Это объясняет тот факт, что большинство
В-хромосом состоит из гетерохроматина.

В механизме появления В-хромосом большую
роль играет их нерасхождение в митозе или мей-
озе. Вполне вероятно, что иногда В-хромосомы
могут возникать в результате амплификации при-
центромерных участков А-хромосом [2]. Доба-
вочные хромосомы могут быть гомологичны ча-
сти регулярных хромосом и представлять собой
своеобразный случай трисомии А-хромосом или
их фрагментов (возможно тетрасомии в случае
пары В-хромосом) по некоторым л оку сам со спе-
цифическим механизмом дозовой регуляции. При
этом они преобразуются таким образом, чтобы
уменьшить вредное влияние трисомии [83]. Под-
вергаясь факультативной гетерохроматизации,
они способны инактивироваться и переходить в
ранг В-хромосом. Возможно, они образуются из
отчлененного участка хромосомы с вторичной
перетяжкой [46]. Определенную роль в распрост-
ранении В-хромосом играет гибридизация.

По мнению Буториной и др. [5], возникнове-
ние добавочных хромосом у хвойных может быть
связано с особенностями их хромосомной струк-
туры. Возможно, что хромосомы, кроме главной
центромеры, имеют отдельные ее участки,
вкрапленные по длине хромосом, т.е. центромера
в определенной степени имеет диффузное строе-
ние. Это допускает возможность присутствия
центромерных участков у делетированных райо-
нов гетерохроматина. Блоки гетерохроматина,
лишенные центромерных участков, элиминиру-
ются, а включающие их могут сохраниться в виде
добавочных хромосом и обеспечивают адаптив-
ность форм, несущих такие хромосомы.

Имеются основания полагать, что в одних слу-
чаях В-хромосомы образовались в период станов-
ления вида, в других - возникли совсем недавно.
Приведенные данные позволяют сделать заклю-
чение, что у разных видов голосеменных В-хро-
мосомы могут быть как древнего, так и недавнего
происхождения. Высказано предположение [3,
17, 18], что В-хромосомы рода Picea имеют древ-
нее происхождение и их наличие в данной группе
является примитивным признаком. Подтвержде-
нием этому служит несколько фактов. Во-пер-
вых, большая часть А-хромосом у разных видов

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ ТОМ 120 № 5 2000



В-ХРОМОСОМЫ ГОЛОСЕМЕННЫХ 463

ели метацентрические, что, по мнению Джоунса
[80], свидетельствует о возможном образовании
симметричных В-хромосом путем центрических
слияний метацентриков. Во-вторых, у видов ели
широко встречаются добавочные хромосомы ме-
тацентрического типа. В-третьих, В-хромосомы
распространены только у азиатских и североаме-
риканских видов.

Все сказанное не противоречит точке зрения о
возможном общем происхождении добавочных
хромосом в роде Picea. По мнению ряда авторов,
вероятным центром происхождения хвойных, в
частности рода Picea, является Восточная Азия
[65, 88, 122]. В настоящее время в этом регионе
сосредоточено большое биоразнообразие энде-
мичных и реликтовых хвойных. Анализ распро-
странения В-хромосом показывает, что здесь на-
блюдается наибольшая концентрация видов с до-
бавочными хромосомами: в Китае - P. meyeri,
P. wilsonii, P. microsperma, P. brachytyla, в Японии -
P. glehnii, P. jezoensis, P. hondoensis, на Дальнем
Востоке России - P. ajanensis. Многие азиатские
виды ели до сих пор не изучены даже в отноше-
нии числа хромосом. По-видимому, среди этих ви-
дов В-хромосомы распространены гораздо шире,
чем известно исследователям.

Вполне вероятно предположить, что В-хромо-
сомы возникли у прародительских видов в Вос-
точной Азии и затем распространились в Север-
ную Америку по древнему Берингийскому мосту,
который в третичном периоде соединял оба кон-
тинента. По ископаемым данным, ель проникла в
Северную Америку в середине третичного пери-
ода [122]. В таком случае В-хромосомы северо-
американских видов ели могут иметь общее про-
исхождение с добавочными хромосомами ели си-
бирской, предки которой в третичный период
мигрировали в северо-восточном направлении и
дали начало современным североамериканским
елям [3].

По мнению Сукачева [45], P. obovata является
более древним видом по сравнению с P. abies. У
ели сибирской В-хромосомы получили широкое
распространение, в то время как у ели европей-
ской они до сих пор не найдены. Однако добавоч-
ные хромосомы уже единично появились в попу-
ляциях гибридной зоны между этими двумя вида-
ми и, возможно, в будущем распространятся в
популяциях ели европейской. По-видимому, сна-
чала возникли метацентрические В-хромосомы, а
затем, в результате перицентрической инверсии,
появились субметацентрические. Недавнее про-
исхождение можно предположить для добавоч-
ных хромосом P. glehnii, которые, вероятно, воз-
никли в результате хромосомных перестроек раз-
ных типов.

Таким образом, имеющийся фактический ма-
териал свидетельствует о том, что В-хромосомы

являются неотъемлемой частью общей эволюци-
онирующей системы хромосомного аппарата
клетки эукариот. В большинстве случаев проис-
хождение В-хромосом различно, и каждый слу-
чай требует специального анализа. После отделе-
ния В-хромосом от А-хромосом их дальнейшая
эволюция шла независимо. Сложившаяся систе-
ма В-хромосом имеет значение для популяции и
вида в целом. Появление и закрепление добавоч-
ных хромосом в эволюции связано с необходимо-
стью расширить лабильную систему генома для
повышения адаптационных возможностей орга-
низма.

Автор благодарит д. б. н., проф. Л.И. Милюти-
на и к. б. н. Т.С. Седельникову за ценные замеча-
ния, сделанные при чтении рукописи.
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B-Chromosomes of Gymnosperms
E. N. Muratova

Sukachev Institute of Forest Research, Siberian Division, Russian Academy of Sciences, Krasnoyarsk, Russia

The existing literature data on B-chromosomes of gymnospermous plants are summarized. Accessory chromo-
somes are found in representatives of four families, the number of species with B-chromosomes is about thirty.
Types of accessory chromosomes are distinguished in their morphology, behavior in mitosis and meiosis,
character of inheritance, and distribution of B-chromosomes with respect to the species taxonomy and distri-
bution. The problems of B-chromosomes origin are discussed. The similarity between B-chromosomes of gym-
nosperms, angyosperms, and animals is noted. The results obtained allow considering the system of B-chromo-
somes as a general phenomenon in eucaryotes.
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