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Abstract. Data on supernumerary or B chromosomes in some species of the Picea (Spruce) genus are 
presented. Many species of this genus contain B chromosomes in the karyotypes and are convenient 
objects for studying their origin and role in conifers. So far, B chromosomes have been found in 23 
Picea species including the interspecies hybrid P. ×fennica. The number of B chromosomes per cell 
varies from one to six. Spruce species contain meta- (B 1 type) or submetacentric (B 2 type) Bs. The 
results obtained allow to conclude that B chromosomes may be of adaptive significance in the evolution 
of the genus Picea species.
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Добавочные хромосомы хвойных растений  
(на примере видов ели Picea A. Dietr.)

Е. Н. Муратоваа, Т. С. Седельниковаа,  
О. В. Горячкинаа, А. В. Пименовa, Т. В. Карпюкб

а Институт леса им. В. Н. Сукачева СО РАН 
ФИЦ «Красноярский научный центр СО РАН» 

Российская Федерация, Красноярск 
бКрасноярский государственный аграрный университет 

Российская Федерация, Красноярск

Аннотация. Представлены данные о добавочных или В‑хромосомах у видов рода Picea (Ель). 
Многие виды этого рода содержат в кариотипе добавочные хромосомы и являются хорошим 
объектом для изучения их происхождения и роли у хвойных. В настоящее время В‑хромосомы 
найдены у 23 видов рода Picea, включая межвидовой гибрид P. ×fennica. Число В‑хромосом 
на клетку варьирует от 1 до 6. В‑хромосомы у видов ели бывают двух типов – ​метацентрические 
(тип B 1) или субметацентрические (тип B 2). Полученные результаты позволяют предположить, 
что В‑хромосомы имеют адаптивное значение для эволюции видов рода Picea.

Ключевые слова: кариологическое изучение, ель, хромосомы, мейоз, митоз, адаптивное значение.
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Введение

Сверхкомплектные или В‑хромосомы 
являются добавочными (дополнительны-
ми) к основным хромосомам кариотипа 
(А‑хромосомам). Они найдены у многих жи-
вотных, грибов, растений (Müntzing, 1974; 
Jones, 1975; Jones, Rees, 1982; Jones, Houben, 
2003; Green, 2004; Palestis et al., 2004; Trivers 
et al., 2004; Jones et al., 2008; Кунах, 2010; 
Borisov, 2014; Houben et al., 2014; Datta et al., 
2016; Borisov, Myshliavkina, 2019; Muratova, 
2021). В‑хромосомы широко распространены 
среди различных групп организмов и являются 

общим феноменом у эукариот. Данная работа 
является обзорной, цель которой – ​проанали-
зировать имеющиеся в литературе материалы 
по добавочным хромосомам представителей 
рода Picea A. Dietr. (Ель). Именно у видов ели 
В‑хромосомы получили наибольшее распро-
странение в многочисленной группе хвойных 
и в целом голосеменных. В связи с этим ци-
тогенетическое изучение рода представляет 
интерес; виды рода являются хорошим объек-
том для решения многих вопросов, связанных 
с происхождением и ролью В‑хромосом в этой 
группе растений.
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Распространение добавочных хромосом  
у представителей рода Picea

По  оценке разных специалистов, род 
Picea (Ель) включает от 35 до 50 видов и под-
разделяется на три секции – ​Picea (Eupicea), 
Casicta и Omorika (Бобров, 1978). Кариологи-
ческие исследования авторов статьи включа-
ют более 20 видов ели. Некоторые виды были 
изучены в  различных частях ареала, в  нор-
мальных и  экстремальных условиях: у  гра-
ниц видовых ареалов, на болотах, в  зоне ан-
тропогенного стресса. Места сбора материала 
указаны в конкретных работах авторов. Для 
цитогенетической характеристики других 
видов были использованы результаты других 
авторов, полученные из  литературных ис-
точников. Обобщенные данные по  наличию 
добавочным хромосом у разных видов Picea 
представлены в таблице.

Виды рода Picea  – ​стабильные дипло-
иды и  включают 24 хромосомы (2n=24), как 
и  большинство других представителей се-
мейства Pinaceae. По морфологическим типам 
восемь пар хромосом относятся к  длинным 
метацентрическим и  четыре пары к  корот-
ким мета- или субметацентрикам (Круклис, 

1971; Pravdin et al., 1976; Teoh, Rees, 1977; Liu, 
Li, 1985; Медведева, Муратова, 1987; Hizume, 
1988, 2017; Hizume et al., 1988, 1989; Брока, 
1990; Shi, Wang, 1994; Муратова, Фролов, 1995; 
Фарукшина и др., 1997; Муратова, Владимиро-
ва, 2001а, б; Li et al., 2001; Муратова и др., 2002, 
2004; Владимирова и др., 2003, 2007; Седель-
никова и  др., 2004; Владимирова, Муратова, 
2005; Карпюк, Муратова, 2005; Muratova et 
al., 2008, 2020; Shibata, Hizume, 2008; Карпюк 
и др., 2009; Квитко и др., 2009; Пименов и др., 
2012; Tashev et al., 2014; Ташев и др., 2015).

Кроме обычных хромосом набора 
(А‑хромосом), многие виды ели содержат 
в  кариотипе еще и  В‑хромосомы. Нашими 
исследованиями впервые были обнаружены 
добавочные хромосомы у  пяти видов Picea: 
P. abies  – ​24+1–4В, P. breweriana  – ​24+1В, 
P. pungens  – ​24+1В, P. purpurea  – ​24+1В, 
P. schrenkiana – ​24+1В (Муратова и др., 2002; 
Владимирова и др., 2007; Muratova et al., 2008; 
Карпюк и  др., 2009; Sedel’nikova et al., 2011; 
Пименов и  др., 2012; Горячкина и  др., 2013; 
Tashev et al., 2014; Ташев и др., 2015).

В‑хромосомы были найдены нами 
у P. ajanensis, P. ×fennica, P. glauca, P. glehnii, 

Таблица. Добавочные хромосомы у видов Picea

Table. B‑chromosomes in Picea species

Таксон Число 
хромосом, 2n Ссылки

1 2 3
P. abies (L.) H. Karst. 24+1–4В Пименов и др., 2012; Tashev et al., 2014; Ташев и др., 

2015
P. ajanensis (Lindl. et Gord.) Fisch. 
ex Carrière

24+1–3В Гамаева, 1992; Муратова, Фролов, 1995; Муратова 
и др., 2002; Владимирова и др., 2003; Muratova et al., 
2008; Sedel’nikova et al., 2011

P. albertiana S. Brown (P. glauca 
var. albertiana Sarg.)

24+1–6В Teoh, Rees, 1977

P. breweriana S. Watson 24+1В Владимирова и др., 2007; Sedel’nikova et al., 2011
P. complanata Mast. [P. brachytyla 
var. complanata (Mast.) W. C. Cheng 
et Rehd.]

24+1В Hizume et al., 1991
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1 2 3
P. crassifolia Kom. 24+1–2В Hizume, 2017
P. engelmannii (Parry) Engelm. 24+1–2В Teoh, Rees, 1977; Shibata, Hizume, 2008; Hizume, 

2017
P. ×fennica (Regel.) Kom. 24+1В Фарукшина и др., 1997; Муратова и др., 2002; 

Sedel’nikova et al., 2011
P. glauca (Moench) Voss 24+1–6В Rees et al., 1977; Teoh, Rees, 1977; Буторина, 

Богданова, 2001; Горячкина и др., 2013; Hizume, 
2017

P. glehnii Mast. 24+1–5В Hizume, 1988, 2017; Hizume et al., 1988; Муратова, 
Владимирова, 2001а; Муратова и др., 2002; 
Muratova et al., 2008; Sedel’nikova et al., 2011

P. jezoensis (Siebold et Zucc.) 
Carrière

24+1В Hizume et al., 1989

P. hondoensis Mayr 
[P. jezoensis var. hondoensis (Mayr) 
P. A. Schmidt]

24+1–2В Hizume, Kuzukawa, 1995; Hizume et al., 1989; 
Shibata, Hizume, 2008

P. koyamae Shirasawa 24+1–2В Shibata, Hizume, 2008; Квитко и др, 2009; 
Sedel’nikova et al., 2011; Горячкина и др., 2013; 
Hizume, 2017

P. likiangensis (Franch.) E. Pritz. 24+1В Hizume, 2017
P. linzhiensis (W. C. Cheng & 
L. K. Fu) Rushforth (P. likiangensis 
var. linzhiensis W. C. Cheng & 
L. K. Fu)

24+1В Li et al., 2001

P. meyeri Rehder et E. H. Wilson 24+1–3В Liu, Li, 1985; Владимирова и др., 2003; Карпюк, 
Муратова, 2005; Muratova et al., 2008; Sedel’nikova 
et al., 2011; Горячкина и др., 2013

P. microsperma Carrière 
[P. jezoensis var. microsperma 
(Lindl.) W. C. Cheng et L. K. Fu]

24+1В Liu, Li, 1985

P. obovata Ledeb. 24+1–4В Круклис, 1971; Pravdin et al., 1976; Медведева, 
Муратова, 1987; Брока, 1990; Муратова, 
Владимирова, 2001б; Владимирова, 2002; Муратова 
и др., 2002; Владимирова и др., 2003, 2007; 
Седельникова и др., 2004; Владимирова, Муратова, 
2005, 2006; Muratova et al., 2008; Квитко и др., 2009; 
Borisov, Muratova, 2010; Sedel’nikova et al., 2011; 
Hizume, 2017

P. pungens Engelm. 24+1В Муратова и др., 2002; Владимирова и др., 2007; 
Sedel’nikova et al., 2011

P. purpurea Mast. [P. likiangensis 
var. purpurea (Mast.) Dallim. et 
A. B. Jacs.]

24+1В Горячкина и др., 2013

P. schrenkiana Fisch. et C. A. Mey. 24+1В Муратова и др., 2002; Muratova et al., 2008; Карпюк 
и др., 2009; Sedel’nikova et al., 2011

P. sitchensis (Bong.) Carrière 24+1–5В Moir, Fox, 1972; Teoh, Rees, 1977; Kean et al., 1982; 
Горячкина и др., 2013; Hizume, 2017

P. wilsonii Mast. 24+1–2В Liu, Li, 1985; Shi, Wang, 1994

Продолжение табл.

Continuation of the Table
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Рис. 1. Кариотипы видов ели с В‑хромосомами: a – ​P. koyamae с одной B‑хромосомой (2n=24+1B), Япония, 
Хонсю, фото О. В. Горячкиной; б – ​P. glauca с двумя B‑хромосомами (2n=24+2B), США, штат Аляска, фото 
О. В. Горячкиной; в – ​P. abies с двумя B‑хромосомами (2n=24+2B), Болгария, горный массив Западные 
Родопы, фото А. В. Пименова; г – ​P. meyeri с тремя B‑хромосомами (2n=24+3B), Китай, провинция Шаньси 
(окр. Г. Сиань), фото Т. В. Карпюк; д – ​P. abies с четырьмя B‑хромосомами (2n=24+4B), Болгария, горный 
массив Западные Родопы, фото А. В.  Пименова. Материал окрашен ацетогематоксилином. Стрелками 
указаны B‑хромосомы. Масштаб 10 мкм

Fig. 1. Karyotypes of spruce species with B‑chromosomes: a – ​P. koyamae with one B‑chromosome (2n=24+1B), 
Japan, Honshu, photo by O. V. Goryachkina; b – ​P. glauca with two B‑chromosomes (2n=24+2B), USA, Alaska, 
photo by O. V. Goryachkina; c – ​P. abies with two B‑chromosomes (2n=24+2B), Bulgaria, Western Rhodopes 
mountain range, photo by A. V.  Pimenov; d  – ​P. meyeri with three B‑chromosomes (2n=24+3B), China, 
Shanxi, Xi’an, photo by T. V. Karpjuk; e – ​P. abies with four B‑chromosomes (2n=24+4B), Bulgaria, Western 
Rhodopes mountain range, photo by A. V. Pimenov. Material stained with acetohematoxylin. Arrows point to 
B- chromosomes. Bars indicate 10 m
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P. koyamae, P. meyeri, P. obovata, P. sitchensis, 
у которых они уже были описаны ранее дру-
гими авторами в  других местообитаниях 
(таблица). Кариотипы нескольких видов ели 
с разным числом добавочных хромосом пред-
ставлены на  рис.  1. Кроме вышеперечислен-
ных видов В‑хромосомы обнаружены также 
у P. complanata, P. crassifolia, P. engelmannii, 
P. albertiana, P. jezoensis, P. hondoensis, 
P. microsperma, P. likiangensis, P. linzhiensis, 
P. wilsonii (Teoh, Rees, 1977; Liu, Li, 1985; 
Hizume, 1988; Hizume et al., 1988, 1989, 1991; 
Shi, Wang, 1994; Hizume, Kuzukawa, 1995; Li et 
al., 2001; Shibata, Hizume, 2008; Hizume, 2017).

По одной В‑хромосоме (2n=24+1B) найде-
но у P. breweriana, P. complanata, P. ×fennica, 
P. jezoensis, P. likiangensis, P. linzhiensis, 
P. microsperma, P. pungens, P. purpurea, 
P. schrenkiana. У  пяти видов  – ​P. koyamae, 
P. crassifolia, P. hondoensis, P. engelmannii, 
P. wilsonii, встречаются 1–2  В‑хромосомы 
(2n=24+1–2B). У P. ajanensis и P. meyeri чис-
ло добавочных хромосом варьирует от 1 до 3 
(2n=24+1–3B); у  P. obovata и  P. abies  – ​от  1 
до  4 (2n=24+1–4B). Кариотипы P. glehnii 
и P. sitchensis содержат от 1 до 5 В‑хромосом 
(2n=24+1–5B). Наибольшее число В‑хромосом 
на  клетку (6) зарегистрировано у  североа-
мериканских видов P. glauca и  P. albertiana 
(2n=24+1–6B). Добавочные хромосомы найде-
ны у представителей всех трех секций рода – ​
Picea, Casicta и Omorika. В общей сложности 
к настоящему времени добавочные хромосо-
мы описаны у 23 видов ели, включая межви-
довой гибрид P. ×fennica.

Размеры, морфология  
и структура добавочных хромосом  
у представителей рода Picea

В‑хромосомы видов Picea по  разме-
рам меньше, чем хромосомы основного 
набора (A‑хромосомы). А‑хромосомы раз-

личных видов ели имеют длину 9–15 мкм, 
В‑хромосомы – ​4–6 мкм, что составляет око-
ло 25–30 % от величины обычных хромосом 
(Круклис, 1971; Hizume et al., 1988, 1989; Фа-
рукшина и др., 1997; Муратова, Владимирова, 
2001б; Владимирова, 2002; Муратова и  др., 
2002, 2004; Седельникова и др., 2004; Shibata, 
Hizume, 2008; Карпюк и  др., 2009; Tashev et 
al., 2014). По морфологии они относятся к ме-
тацентрическим или субметацентрическим 
(Круклис, 1971; Teoh, Rees, 1977; Liu, Li, 1985; 
Fox, 1987; Hizume et al., 1988; Muratova et al., 
2008; Shibata, Hizume, 2008; Hizume, 2017) 
и были обозначены как B 1– и B 2–типы.

У P. breweriana, P. crassifolia, P. koyamae, 
P. schrenkiana, P. jezoensis, P. microsperma, 
обнаружен первый тип добавочных хро-
мосом (B  1); у  P. likiangensis, P. pungens, 
P. hondoensis  – ​второй (B  2). Тем не  менее 
большинство исследованных видов ели име-
ют оба типа В‑хромосом (P. abies, P. ajanensis, 
P. albertiana, P. complanata (P. brachytyla 
var. complanata), P. engelmannii, P. jezoensis, 
P. glauca, P. meyeri, P. obovata, P. sitchensis); 
возможно, и  у  остальных видов при даль-
нейшем изучении будут найдены оба типа. 
Высказано предположение, что субметацен-
трические В‑хромосомы могли произойти 
от  метацентрических в  результате перицен-
трических инверсий (Teoh, Rees, 1977; Kean et 
al., 1982; Fox, 1987). Другие варианты добавоч-
ных хромосом были обнаружены у P. glehnii, 
кариотип которой, кроме двух стандартных 
В‑хромосом (мета- и  субметацентрической), 
включает крупную метацентрическую, мел-
кую метацентрическую и очень мелкую суб-
метацентрическую В‑хромосомы (Муратова, 
Владимирова, 2001а).

Добавочные хромосомы разных видов 
хвойных могут быть эухроматическими и ге-
терохроматическими. Имеются данные, что 
В‑хромосомы нескольких видов ели (P. glauca, 
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P. glehnii, P. sitchensis и  P. obovata) гетерох-
роматические и при обычных методах моно-
хромного окрашивания выявляются в интер-
фазе как хромоцентры (Moir, Fox, 1972; Teoh, 
Rees, 1977; Kean et al., 1982; Fox, 1987; Hizume 
et al., 1988; Муратова и др., 2002). У елей си-
бирской P. obovata и сизой P. glauca в мета-
фазе митоза В‑хромосомы более конденсиро-
ваны по  сравнению с  А‑хромосомами (Teoh, 
Rees, 1977; Владимирова, 2002; Муратова 
и др., 2002). В‑хромосомы P. complanata явля-
ются эухроматическими (Hizume et al., 1991).

На  добавочных хромосомах различных 
видов Picea не найдено вторичных перетяжек 
или спутников. У В‑хромосом ели сибирской 
при окрашивании азотнокислым серебром 
просматривались яркие блоки, что позволи-
ло сделать предположение об  их ядрышкоо-
бразующей активности (Владимирова, 2002). 
Однако использование метода флуоресцент-

ной гибридизации in situ (FISH) с  пробами 
5S и 45S генов рибосомной РНК у P. obovata 
и  P. pungens не  показало наличия этих кла-
стеров в В‑хромосомах (рис. 2). Эти результа-
ты согласуются с  данными японских иссле-
дователей, не обнаруживших генов 5S и 45S 
рРНК в добавочных хромосомах P. hondoensis 
(P. jezoensis var. hondoensis), P. engelmannii, 
P. koyamae (Hizume, Kuzukawa, 1995; Shibata, 
Hizume, 2008; Hizume, 2017).

Многие исследователи считают, что 
В‑хромосомы произошли от  А‑хромосом 
в  результате структурных перестроек: фраг-
ментаций, дупликаций, амплификаций и др. 
(Мошкович, 1979; Jones, Rees, 1982; Fox, 1987; 
Брока, 1990; Буторина, Богданова, 2001; Jones, 
Houben, 2003; Jones et al., 2008; Rubtzov et al., 
2009; Кунах, 2010; Houben et al., 2014; Borisov, 
Myshliavkina, 2019). В дальнейшем эволюция 
А- и В‑хромосом шла независимо.

Рис. 2. Флуоресцентная гибридизация in situ (FISH) P. pungens (США, штат Нью-Мексико) с пробами 
генов 5S и  45S рибосомной РНК. B‑хромосома (указана стрелкой) не  имеет сигналов этих генов. 
Фото О. В. Горячкиной

Fig. 2. Fluorescent in situ hybrydization (FISH) of P. pungens (USA, New Mexico) with probes of 5S and 45S 
ribosomal RNA genes. B‑chromosome (pointed by the arrow) has no signals. Photo by O. V. Goryachkina
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Добавочные хромосомы отличаются 
от  обычных хромосом организацией гене-
тического материала. Изучение некоторых 
видов растений и  животных показало, что 
В‑хромосомы имеют много повторяющихся 
последовательностей ДНК с  регуляторными 
функциями и  в  большинстве случаев не  со-
держат структурных генов. В  них обнаруже-
ны различные семейства ДНК‑повторов, такие 
как CMA3- (характерны для районов ДНК, 
обогащенных ГЦ‑последовательностями) 
и  DAPI‑бэнды (указывают на  присутствие 
АТ‑обогащенных районов), Ty3/gypsy-
ретротранспозоны; они насыщены вирусопо-
добными структурами, включают псевдоге-
ны (Camacho et al., 2000; Rubtsov et al., 2004; 
Jones et al., 2008; Кунах, 2010; Borisov, 2014; 
Houben et al., 2014; Valente et al., 2017; Borisov, 
Myshliavkina, 2019). Флуоресцентное окра-
шивание В‑хромосом некоторых видов ели 
(P. glauca и  P. sitchensis) также показало на-
личие CMA‑бэндов. У  В‑хромосом P. glehnii, 
P. koyamae, P. likiangensis, P. obovata выявле-
ны DAPI‑блоки. На  добавочных хромосомах 
P. brachytyla, P. jezoensis, P. hondoensis рисун-
ки бэндинга не  наблюдались (Hizume et al., 
1988, 1989; Hizume, 2017).

Таким образом, большинство изучен-
ных видов ели имеют близкие по  размерам 
метацентрические или субметацентрические 
В‑хромосомы, величина которых составляет 
25–30 % от величины А‑хромосом. По морфо-
логии это метацентрики (B 1–тип) или субме-
тацентрики (B 2–тип).

Особенности поведения В‑хромосом  
в митозе, мейозе, наследование,  
влияние на организм

При изучении митоза у  ели сибирской 
с  добавочными хромосомами в  кариотипе 
были выявлены следующие аномалии: от-
ставание хромосом, трехполюсное и  хаоти-

ческое расхождение, одиночные и  парные 
мосты, фрагменты и  некоторые другие на-
рушения. Отмечено регулярное деление до-
бавочных хромосом; во  многих случаях они 
отходили к  полюсам первыми. У  деревьев 
с  В‑хромосомами процент аномалий митоза 
был выше и  их спектр шире по  сравнению 
с деревьями без них; с увеличением количе-
ства добавочных хромосом число нарушений 
увеличивалось (Круклис, 1978; Муратова 
и др., 2001; Владимирова, 2002).

Известно, что в  мейозе В‑хромосомы 
увеличивают частоту хиазм, меняют их ло-
кализацию на  бивалентах (Высоцкая, 1986). 
Добавочные хромосомы не  вступают в  ре-
комбинационные процессы с А‑хромосомами. 
У  ели сибирской и  ели ситхинской обнару-
жено нестабильное поведение добавочных 
хромосом в  мейозе (Круклис, 1978, 1982; 
Kean et al., 1982). В метафазе I в материнских 
клетках пыльцы В‑хромосомы образовывали 
биваленты и  конъюгировали друг с  другом; 
в  ассоциации с  А‑хромосомами не  вступа-
ли. Расхождение бивалентов, образованных 
В‑хромосомами, начиналось раньше, чем 
у  бивалентов из  хромосом основного на-
бора. У  ели ситхинской отмечены выбросы 
В‑хромосом за пределы экваториальной пла-
стинки (Kean et al., 1982). При формировании 
мужских гамет добавочные хромосомы меж-
ду полюсами в АI распределялись случайным 
образом. У растений с двумя В‑хромосомами 
они могли отходить как к  одному полюсу, 
так и к разным. При формировании женских 
репродуктивных структур В‑хромосомы ча-
сто двигались к  одному полюсу. Но  в  даль-
нейшем, при образовании архегония и яйце-
клетки, В‑хромосомы расходились случайно 
(Круклис, 1978, 1982).

Передача по наследству добавочных хро-
мосом у  растений изучена слабо. У  ели си-
бирской установлено, что если в  кариотипе 
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родительского растения есть В‑хромосомы, 
то среди потомства преобладают особи с та-
ким же их числом и морфологией (Круклис, 
1978; Муратова, Владимирова, 2001б). Благо-
даря перекрестному опылению с  соседними 
деревьями, В‑хромосомы могут встречаться 
и среди семенного потомства растений, в ка-
риотипе которых нет добавочных хромо-
сом. По  данным М. В.  Круклис (1978), число 
В‑хромосом в  гаплоидных репродуктивных 
клетках ели сибирской такое же, как и в ди-
плоидных соматических. Изучение наследо-
вания В‑хромосом у P. obovata и P. sitchensis 
в  опытах с  контролируемым скрещиванием 
показало, что они передаются как по  муж-
ской, так и по женской линиям. Но преимуще-
ственно они все же наследуются от материн-
ского растения (Круклис, 1982; Kean al., 1982; 
Fox, 1987; Владимирова, 2002; Владимирова, 
Муратова, 2002).

Большинство имеющихся в  литерату-
ре данных свидетельствует о  том, что не-
большое число В‑хромосом не  оказывает 
заметного фенотипического эффекта. В ряде 
случаев сверхкомплектные хромосомы мо-
гут влиять на фертильность и жизнеспособ-
ность (Teoh, Rees, 1977; Мошкович, 1979; 
Jones, Rees, 1982). Но  чаще всего генетиче-
ские эффекты добавочных хромосом имеют 
полигенную природу. Их присутствие из-
меняет фенотип ядра, влияет на содержание 
ДНК, генетическую активность (Moir, Fox, 
1972; Мошкович, 1979; Jones, Rees, 1982; Fox, 
1987; Брока, 1990; Кунах, 2010; Jones, Houben, 
2003; Jones et al., 2008; Borisov, 2014; Houben 
et al., 2014).

Для деревьев ели сибирской с  большим 
числом В‑хромосом (3 или 4) характерна по-
ниженная фертильность пыльцы, меньшее 
количество заложившихся семян и  некото-
рая редукция роста. Небольшое количество 
добавочных хромосом (1 или 2) на фертиль-

ность пыльцы не  влияют (Круклис, 1971, 
1978, 1982). Специальные исследования ели 
ситхинской не выявили влияния В‑хромосом 
на  скорость роста (Moir, Fox, 1976). Опреде-
ление морфометрических параметров пыль-
цы у  ели сибирской в  дендрарии Института 
леса им.  В. Н.  Сукачева СО РАН показало, 
что у растений с В‑хромосомами в кариотипе 
они находились в пределах средних значений 
(Владимирова, 2007).

При изучении жизнеспособности пыль-
цы установлено, что у  деревьев, в  кариоти-
пе которых были добавочные хромосомы, 
пыльца наиболее интенсивно прорастала 
в первые сутки. Затем показатели выравни-
вались и не отличались по характеристикам 
от  остальных деревьев. По  встречаемости 
аномальных пыльцевых зерен с  неразвиты-
ми или асимметричными воздушными меш-
ками, неразвитым телом, слишком мелких 
или деформированных и пыльцевых трубок 
двойных или разветвленных, с  вздутиями, 
в  большинстве случаев не  было выявлено 
различий между деревьями с В‑хромосомами 
и  без них (Владимирова, 2007). Хотя в  от-
дельные годы у  деревьев с  В‑хромосомами 
был отмечен более высокий процент ано-
мально мелких пыльцевых зерен (Bazhina et 
al., 2017).

Высказывались предположения, что на-
личие В‑хромосом может влиять на  процесс 
прорастания семян. Например, у P. glauca, се-
мена, собранные с деревьев с В‑хромосомами 
в  кариотипе, прорастали в  среднем на  один 
день раньше (Teoh, Rees, 1977). У ели сибир-
ской в некоторые годы исследований семена 
растений с  В‑хромосомами в  материнском 
кариотипе прорастали на  1–3 сутки позднее 
и  имели более низкие показатели энергии 
прорастания и всхожести. В другие же годы 
семена деревьев с  добавочными хромосо-
мами прорастали быстрее (Муратова, Вла-
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димирова, 2001б). Полученные результаты 
свидетельствуют о  большой изменчивости 
изучаемых признаков в разные годы, и вопро-
сы, влияют ли В‑хромосомы на эти характе-
ристики, остаются открытыми.

Таким образом, В‑хромосомы видов ели 
характеризуются специфическими особенно-
стями поведения в митозе и особенно в мейо-
зе, оказывают влияние на многие клеточные 
процессы. При этом заметного эффекта доба-
вочных хромосом на  морфологические при-
знаки растений не прослеживается.

Встречаемость В‑хромосом  
в различных частях ареала  
и местообитаниях

Благодаря работам советских и  рос-
сийских ученых, ель сибирская наиболее 
полно изучена цитогенетически по  сравне-
нию с  другими видами древесных растений 
по  всему ареалу  – ​в  европейской части Рос-
сии, на Урале, в Северо-Восточном Казахста-
не, Сибири (Круклис, 1971; Pravdin et al., 1976; 
Бударагин, 1980; Медведева, Муратова, 1987; 
Брока, 1990; Муратова, Владимирова, 2001б; 
Владимирова, 2002; Муратова и  др., 2002; 
Владимирова и  др., 2003, 2007; Седельнико-
ва и др., 2004; Владимирова, Муратова, 2005, 
2006; Muratova et al., 2008; Квитко и др., 2009; 
Borisov, Muratova, 2010; Sedel’nikova et al., 
2011). Установлено, что максимальная встре-
чаемость добавочных хромосом в кариотипе 
этого вида наблюдается в  популяциях вос-
точной части ареала, особенно в  Централь-
ной и Восточной Сибири (центральная часть 
Красноярского края, Иркутская область), т.е. 
в более суровых условиях обитания.

У ели сибирской P. obovata и ели белой 
P. glauca обнаружена более высокая частота 
встречаемости В‑хромосом среди декоратив-
ных форм, у  интродуцентов и  в  городских 
насаждениях, по  сравнению с  природными 

популяциями. Анализ кариотипа ели сибир-
ской в  городских посадках показал, что до-
бавочные хромосомы присутствуют почти 
у половины изученных растений из пяти мест 
г. Красноярска (Владимирова, 2002; Мурато-
ва и др., 2002; Borisov, Muratova, 2010). Иссле-
дование P. glauca в  городских насаждениях 
Воронежа показало их наличие у 8 из 10 из-
ученных деревьев, причем жизнеспособными 
оказались проростки только с  добавочными 
хромосомами (Буторина, Богданова, 2001). 
Это позволяет высказать предположение 
о  влиянии В‑хромосом на  адаптацию орга-
низмов к городским условиям.

У североамериканского вида P. glauca до-
бавочные хромосомы найдены в  48 из  51 ис-
следованной популяции. Наибольшая часто-
та В‑хромосом отмечена в  северо-восточной 
части о-ва Ванкувер и близлежащих районах 
континента, характеризующихся недоста-
точным количеством осадков и  высокой лет-
ней инсоляцией (Teoh, Rees, 1977). У другого 
вида из Северной Америки – ​ели ситхинской 
(P. sitchensis), В‑хромосомы встречаются в 29 
из  40 популяций. Наибольшая частота доба-
вочных хромосом отмечена на юге о-ва Ванку-
вер, где флора приспособлена к высоким лет-
ним температурам и низкому уровню осадков 
(Moir, Fox, 1977; Fox, 1987). Таким образом, 
имеющиеся данные позволяют предположить 
об  адаптивной роли добавочных хромосом, 
обеспечивающих устойчивость организма 
в неблагоприятных условиях произрастания.

Возможное происхождение  
добавочных хромосом рода Picea

Сходство В‑хромосом разных видов ели 
по  морфологии, встречаемость у  сибирских, 
дальневосточных и  североамериканских 
видов позволяет высказать предположение 
об  их общем происхождении. По  предполо-
жению М. В. Брока (1990), они могли возник-
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нуть у  прародительских видов в  Восточной 
Азии и  затем распространиться в  Северную 
Америку по древнему Берингийскому мосту, 
который в  третичном периоде соединял оба 
континента. С этой точкой зрения согласуют-
ся ископаемые данные, согласно которым ель 
проникла в  Северную Америку в  середине 
третичного периода (Wright, 1955).

Результаты, полученные в  последние 
два десятилетия с  применением современ-
ных молекулярно-генетических методов 
и  биоинформационных технологий, позво-
ляют по-новому интерпретировать полу-
ченные ранее данные, вносить определенные 
коррективы и дополнять их. Анализ матери-
алов, полученных при секвенировании ядер-
ных, митохондриальных и  хлоропластных 
геномов, подтверждает монофилетическое 
происхождение рода Picea (Lockwood et al., 
2013). Эти исследования свидетельствуют, 
что род отделился от общего предка сосно-
вых около 180  млн лет назад. В  нем четко 
выделяются три клады: I  – ​азиатские и  ев-
ропейские виды, II  – ​североамериканские 
виды, III – ​азиатские и североамериканский 
вид P. breweriana. Подтверждается также 
версия Дж.  Райта (Wright, 1955) о  двух не-
зависимых миграциях ели из Азии в Север-
ную Америку, что, вероятно, произошло 25 
и  20  млн лет назад. Этим результатам про-
тиворечат материалы, полученные ранее 
на основе RFLP‑анализа (полиморфизм длин 
рестрикционных фрагментов) хлоропласт-
ной ДНК (Sigurgeirsson, Szmidt, 1993; Ran et 
al., 2006). Они свидетельствуют о базальном 
положении некоторых североамериканских 
видов ели, что позволило авторам высказать 
мнение о  происхождении рода на  террито-
рии Северной Америки. Но это не подтверж-
дается данными, полученными при анализе 
других признаков, и требует дальнейших ис-
следований и новых доказательств.

Заключение

К  настоящему времени накоплено много 
сведений о встречаемости добавочных хромо-
сом у представителей рода Picea, их морфоло-
гии, размерах, структуре, поведении в митозе 
и мейозе. У некоторых видов – ​ели сибирской 
P. obovata, ели белой P. glauca и ели ситхин-
ской P. sitchensis – ​изучено их распространение 
в пределах ареала. Тем не менее встречаемость 
и количество В‑хромосом в отдельных расте-
ниях, разных местообитаниях и  природных 
популяциях у видов ели исследованы недоста-
точно. Спорными и  недостаточно изученны-
ми остаются вопросы о  влиянии В‑хромосом 
на  различные признаки. Предполагается, 
что сложившаяся система В‑хромосом имеет 
значение как для популяции, так и  для вида 
в  целом, в  связи с  их возможной адаптивной 
ролью, особенно в неблагоприятных условиях 
обитания. Дальнейшего изучения с использо-
ванием как традиционных кариологических, 
так и  новых генетических и  молекулярно-
цитогенетических методов, требуют вопросы 
о происхождении В‑хромосом и их роли в эво-
люции рода Picea. В перспективе необходимы 
исследования по  молекулярной организации 
В‑хромосом ели, определению гомологич-
ных последовательностей ДНК в добавочных 
хромосомах и  хромосомах основного набо-
ра; они могли  бы показать, из  каких частей 
А‑хромосом произошли В‑хромосомы. Со-
вершенно не исследованным является вопрос 
об  организации теломерных и  центромерных 
районов, хотя известно, что у  многих видов 
растений В‑хромосомы возникают вследствие 
нарушения функциональной активности цен-
тромер. Новая информация для понимания 
эволюции и эволюционной судьбе В‑хромосом 
может быть получена при анализе и сравнении 
состава ДНК различных видов ели и  других 
видов голосеменных и покрытосеменных рас-
тений.
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