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Приведен обзор данных о В-хромосомах в популяциях различных систематических групп растений
и животных из экстремальных мест их обитания – границ ареала и его участков, подвергающихся
воздействию неблагоприятных факторов среды. Анализ показал достаточно сходную картину рас-
пределения В-хромосом в экстремальных условиях обитания видов: прослеживается тенденция по-
вышения полиморфизма и увеличения числа и встречаемости В-хромосом, что сопровождается из-
менениями кариотипа, геномными и хромосомными нарушениями у их носителей. В-хромосомы
часто выявляются у видов, имеющих широкие ареалы. Обсуждается возможная адаптивная роль
В-хромосом в жизнедеятельности организма и эволюции геномов.
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Адаптация живых организмов к меняющимся
условиям окружающей среды является одной из
наиболее важных проблем в современном мире.
Как процессы адаптации связаны с изменчиво-
стью генома эукариот известно еще недостаточно.
Поэтому актуальность таких исследований несо-
мненна. Существует предположение, что адап-
тивный потенциал организмов могут повышать
добавочные хромосомы. Добавочные (дополни-
тельные, сверхчисленные), или В-хромосомы из-
вестны более 100 лет. Они являются необязатель-
ными сверхкомплектными элементами генома
эукариот, которые не рекомбинируют с А-хромо-
сомами, имеют неменделевский характер наследо-
вания и идут собственным эволюционным путем.
В отличие от А-хромосом, содержащих наряду с
некодирующими повторами функциональные ге-
ны, В-хромосомы практически целиком состоят
из повторенных последовательностей ДНК [1].
В-хромосомы найдены более чем у 1800 видов
растений и животных [2–4], с каждым годом это
число растет. Вопросы о происхождении В-хро-
мосом (из аутосом, половых хромосом или вслед-
ствие межвидовой гибридизации) и их биологи-
ческом значении (“паразитическая”, инертная

или же адаптивная роль) остаются дискуссион-
ными [5, 6].

Проведенные исследования В-хромосом в раз-
личных систематических группах организмов по-
казали, что их наличие сказывается на работе
А-генома [2–5, 7–11]. С вариабельностью В-хро-
мосом связаны процессы, в результате реализа-
ции которых может изменяться частота хиазм в
А-хромосомах, модифицируя тем самым уровень
рекомбинационной изменчивости, обычно рас-
сматриваемой как эволюционный резерв [12].
Благодаря этим эффектам В-хромосомы служат
источником генетических новшеств и тем самым
позволяют организму справляться с новыми усло-
виями среды, не изменяя своего основного набора.
Вариабельность числа и морфологии добавочных
В-хромосом у ряда видов, по-видимому, является
очень значимой, поскольку способствует выжи-
ванию популяций в необычных и экстремальных
для них условиях [5, 13, 14]. У растений и живот-
ных В-хромосомы могут выявляться в разных ча-
стях ареала вида, но наиболее часто – на его гра-
ницах, а также на участках с неблагоприятными и
даже экстремальными условиями обитания. Лите-
ратурные данные об изменчивости В-хромосом у
организмов, вынужденных адаптироваться к воз-
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действиям экстремальных факторов среды, разроз-
ненны. Обобщение сведений, содержащихся в та-
ких работах, отсутствует. Цель настоящей работы
заключается в обзоре статей о В-хромосомах у ви-
дов, населяющих местообитания с высоким уров-
нем естественной и антропогенной экстремаль-
ности.

ПОКРЫТОСЕМЕННЫЕ РАСТЕНИЯ 
(Angiospermae)

По последним данным, примерно 23652 видов
покрытосеменных (из них около 8% однодольных
и 3% двудольных) растений имеют В-хромосомы.
На самом деле это число может быть больше [6]. В
природных популяциях цветковых растений встре-
чаемость экземпляров с В-хромосомами в целом
невысокая, но она возрастает в экстремальных
или стрессовых условиях произрастания. Виды и
формы растений, имеющие добавочные хромосо-
мы, более устойчивы, например, к засухе и низ-
ким температурам. Такие данные получены при
исследовании популяций видов жимолости (Lon-
icera L.). Жимолость съедобная (Lonicera edulis
Turcz. et Freyn.) и жимолость алтайская (Lonicera
altaica Pall.) из Тувы и Читинской области – ре-
гионов Забайкалья с низким количеством осад-
ков – несут 2–4 В-хромосомы. L. altaica является
горным и даже высокогорным растением, при-
способленным переносить суровые морозы и
сильную засуху. Жимолость Палласа (Lonicera
pallasii Ledeb.) – обитатель субарктических обла-
стей, несет две В-хромосомы в условиях Бурятии.
У жимолости узкоцветковой (Lonicera stenantha
Pojark.) из Джунгарского Алатау (Казахстан) об-
наружено три В-хромосомы. L. stenantha растет в
высокогорьях Средней Азии и выносит резкие
колебания температуры. В то же время жимо-
лость съедобная из более мягкого климата Даль-
него Востока и жимолость камчатская (Lonicera
kamtschatica Pojark.), зимующая под обильным
снежным покровом, В-хромосом не имеют [15]. В
популяциях скерды сибирской (Crepis sibirica L.)
из Западной Сибири, растущих в неблагоприят-
ных условиях, наблюдается хромосомный поли-
морфизм, обусловленный системой В-хромосом
и анеуплоидией. Система В-хромосом C. sibirica
включает пять их типов – субметацентрические,
метацентрические, субметацентрические со спут-
ником, точечные и субакроцентрические [16].

Очевидно неслучайно, что среди растений, у
которых чаще встречаются В-хромосомы и их ко-
личество может достигать больших значений (до
34 на клетку), много культурных злаков и других
видов с широкими ареалами, охватывающими
различные экологические условия [5]. Например,
лук-резун (Allium schoenoprassum L.), распростра-
ненный даже в Арктике вплоть до 75° с. ш. (Новая
Земля), может нести в этих условиях до 20 В-хромо-

сом в одной клетке. Установленная для A. schoeno-
prasum высокая экологическая пластичность со-
провождается увеличением числа В-хромосом и
их встречаемости [13]. Еще одним примером мо-
жет служить космополитный вид луговик дерни-
стый, или щучка (Deschampsia cespitosa (L.)
Beauv.), ареал которого охватывает Европу, Азию,
Африку, Северную и Южную Америку, Австралию.
D. cespitosa произрастает повсеместно в лесной и ле-
состепной зонах, в горных районах, отчасти в зоне
тундр. При исследовании луговика дернистого в
популяциях Северного Онтарио (Канада) было вы-
явлено, что растения содержат В-хромосомы и
отличаются высоким уровнем анеуплоидии [17].

У другого вида луговика – щучки антарктиче-
ской (Deschampsia antarctica Desv.), встречающе-
гося в Антарктиде, одна–две мелкие В-хромосо-
мы обнаружены в кариотипах растений с самого
южного о-ва Дарбу (соответственно подвергаю-
щихся наиболее экстремальным воздействиям
среды) и с мыса Расмуссен, расположенного на
западном антарктическом побережье. Помимо
типичных диплоидных экземпляров D. antarctica,
среди образцов с о-ва Грейт-Ялур обнаружено
миксоплоидное растение, в основном с трипло-
идными клетками, несущими робертсоновскую
перестройку между гомологичными хромосомами.
У D. antarctica в антарктических регионах найде-
ны полиплоидные и миксоплоидные популяции,
в которых наблюдался практически весь спектр
изменчивости кариотипа, характерный для рода
Deschampsia [18–22].

Было установлено, что среди 862 видов карио-
логически исследованных древесных растений
Гималаев – высочайшей горной системы Земли –
около 3.9% имели В-хромосомы, что оказалось
почти в 2 раза выше общего процента (1.9%) ви-
дов цветковых растений с В-хромосомами, из-
вестного на тот момент [23].

ГОЛОСЕМЕННЫЕ РАСТЕНИЯ 
(Gymnospermae)

У голосеменных растений, имеющих крупные
геномы, В-хромосомы встречаются у 31 из 633 ви-
дов, что составляет около 5% от их общего числа.
Как правило, В-хромосомы голосеменных хоро-
шо отличаются от хромосом основного кариоти-
па меньшей величиной, составляющей около 30%
длины А-хромосом. Дополнительные хромосомы
наиболее широко распространены среди предста-
вителей рода ель (Picea A. Dietr.) семейства сосно-
вые (Pinaceae Spreng. ex F. Rudolphi). К настоящему
времени В-хромосомы выявлены в популяциях 23
видов и внутривидовых таксонов рода Picea из
различных местообитаний [8, 10]. Накапливают-
ся данные о том, что увеличение концентрации и
числа В-хромосом в популяциях ели связано с
усилением экстремальности условий произраста-
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ния деревьев. Так, северная граница распростра-
нения В-хромосом у ели ситхинской (Picea sitch-
ensis (Bong.) Carr.) в Северной Америке совпадает
с границей залегания вечной мерзлоты, а наи-
большая их встречаемость отмечена для засушли-
вых территорий с высокой инсоляцией [24]. Для ели
сизой (Picea glauca (Moench) Voss) из регионов Се-
верной Америки выявлена закономерность сни-
жения встречаемости В-хромосом в направлении
с востока на запад, что связано с распределением
осадков [25].

Максимальная встречаемость и наибольшее
число В-хромосом наблюдались в популяциях
ели сибирской (Picea obovata (Ledeb.)) из восточ-
ной части ареала, особенно из регионов с резко
континентальным климатом – Центральной и
Восточной Сибири [26–28]. Отмечено появление
В-хромосом в популяциях ели Шренка (Picea
schrenkiana Fisch. et C.A. Mey.), произрастающих в
горах Северного Тянь-Шаня [29]. В-хромосомы
были выявлены в насаждениях P. glauca и P. obovata,
испытывающих влияние антропогенных выбросов
(транспортных, промышленных) в городах Воро-
неж, Черногорск, Ачинск, Красноярск [30, 31]. Как
правило, в кариотипах популяций ели из экстре-
мальных условий произрастания появление
В-хромосом сопровождается наличием геномных
и хромосомных нарушений.

В популяциях P. obovata В-хромосомы обнару-
жены в семенном потомстве деревьев, произрас-
тающих в Западной Сибири (Томская область,
Томский район, окрестности пос. 86-й квартал)
[32]. В проростках семян P. obovata, растущей на
болоте в условиях экологического стресса, содер-
жались одна–две добавочные хромосомы мета-
центрического (В1) и субметацентрического (В2)
типов, их встречаемость составляла 6.8%. Про-

ростки семян P. obovata, растущей на смежном с
болотом суходоле в нормальных условиях, содер-
жали только по одной добавочной хромосоме В1-
типа, их встречаемость была в 2 раза ниже (3.2%).
Число проростков с миксоплоидией и анеуплои-
дией, хромосомными нарушениями (кольцевыми
и полицентрическими хромосомами, фрагмента-
ми, мостами) в суходольной популяции P. obovata
также было в 2 раза ниже (8.0%) по сравнению с
болотной (15.5%). В болотной популяции ели от-
мечены уникальные случаи наличия В-хромосом
в полиплоидных клетках и клетках с хромосом-
ными перестройками (рис. 1).

В-хромосомы у ели обыкновенной, или евро-
пейской (Picea abies (L.) H. Karst.) обнаружены
впервые для вида в горном массиве Западные Род-
опы (Болгария, Благоевградский район), на юж-
ной границе ареала [33, 34]. Были изучены горные
популяции P. abies, расположенные на территории
Гарменского и Елешницкого государственных
лесничеств в окрестностях с. Ковачевица (высота
1400 м над ур. м.) и с. Златарица (высота 1550 м над
ур. м.). Район произрастания популяций P. abies
подвержен значительному воздействию уранодо-
бывающей промышленности и находится в зоне
повышенной радиоактивности. В корневых ме-
ристемах проростков семян популяций P. abies из
Западных Родоп содержались одна–четыре доба-
вочные хромосомы как В1-, так и В2-типа. Наибо-
лее часто встречались клетки с одной В-хромосо-
мой, с наименьшей частотой – клетки с четырьмя
В-хромосомами. Число В-хромосом могло варьи-
ровать в одном и том же проростке. В отдельных
проростках, содержащих В-хромосомы, одновре-
менно наблюдалась миксоплоидия. Встречаемость
проростков с В-хромосомами в популяциях P. abies
из Западных Родоп достигала 67.0%, проростков с

Рис. 1. Метафазные пластинки хромосом ели сибирской с В-хромосомами и хромосомной перестройкой (указаны
стрелками) на евтрофном болоте (окрестности пос. 86-й квартал, Томский район, Томская область). а – клетка с тет-
раплоидным набором хромосом и одной В-хромосомой (2n = 48 + 1B); б – клетка с диплоидным набором хромосом,
одной кольцевой хромосомой (К) и одной В-хромосомой (2n = 23 + 1К + 1B).

а б
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миксоплоидией и хромосомными перестройками –
30.0%.

Обзор данных по В-хромосомам у видов Picea
показал, что наибольшее их число было найдено
у ели сизой – до шести, ели Глена (Picea glehnii
(Fr. Schmidt) Mast.) и ели ситхинской – до пяти
[8]. Однако наличие большого числа В-хромосом,
по всей вероятности, неблагоприятно для видов
ели. Так, деревья P. obovata, содержащие три–че-
тыре В-хромосомы, отличались низкой фертиль-
ностью пыльцы [26]. У деревьев P. sitchensis по ме-
ре возрастания числа В-хромосом наблюдалось
прогрессирующее замедление развития женской
репродуктивной сферы [35]. В то же время семена
P. abies, P. glauca и P. obovata, несущие небольшое
число (одна–две) В-хромосом, прорастали на
несколько дней быстрее, чем семена без них [25,
28, 33].

Кроме видов рода ель, В-хромосомы встреча-
ются и у других представителей семейства сосно-
вые из родов сосна (Pinus L.) и лиственница (Larix
Mill.), но лишь в неблагоприятных условиях про-
израстания. В роде Pinus В-хромосомы впервые
описаны в популяции сосны обыкновенной (Pi-
nus sylvestris L.) в Челябинской области (Чебар-
кульский район) на территории так называемого
“Уральского ядерного следа”. У одного из дере-
вьев в одном из 13 исследованных проростков се-
мян в кариотипе присутствовала В-хромосома,
отнесенная к типу метацентрических, а также
кольцевая хромосома [36]. В эксперименте по
воздействию на семена P. sylvestris супермутагенов
у полученных мутантных растений типа “ведьми-
ны метла” в 1.2% клеток были обнаружены В-хро-
мосомы и различные нарушения митоза [37]. В
роде Larix В-хромосомы впервые были открыты у
лиственницы Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.)
Rupr.) в популяции из суровых климатических
условий Восточной Сибири (Читинская область).
По морфологии В-хромосомы в читинской попу-
ляции L. gmelinii были мета- или слабо субмета-
центрическими, их встречаемость в проростках
семян составляла 6.7% [38]. Позже В-хромосомы
были обнаружены у лиственницы Сукачева (Larix
sukaczewii Dylis) в двух популяциях Среднего и
Северного Урала, их встречаемость не превышала
1% [39].

У лиственницы сибирской (Larix sibirica Ledeb.)
В-хромосомы выявлены впервые в популяциях
данного вида на п-ове Таймыр [40, 41]. Листвен-
ница сибирская, распространенная на Таймыре
на северной границе ареала, относится к субарк-
тической расе, включающей популяции лесо-
тундры и северо-таежной подзоны Крайнего Се-
вера. Исследованные популяции L. sibirica произ-
растают на вечной мерзлоте в окрестностях
г. Норильска, на участках в микрорайонах Кайер-
кан и Оганер. Эти участки располагаются в зоне

влияния промышленных выбросов предприятий
Заполярного филиала компании “Норильский ни-
кель”. По данным из открытых источников, еже-
годные выбросы предприятий “Норильского нике-
ля” составляют около 1.8 млн т загрязняющих ве-
ществ, большая часть из которых приходится на
диоксид серы. В-хромосомы были найдены в
1.6% проростков семян приблизительно в поло-
вине клеток, доступных для анализа. Клетки кор-
невых меристем содержали по одной хромосоме
В2-типа. Кроме наличия В-хромосом, в пророст-
ках были выявлены миксоплоидия и анеуплои-
дия, а также хромосомные перестройки – кольце-
вые хромосомы, фрагменты, дицентрические хро-
мосомы и др. Геномные и хромосомные
нарушения обнаружены в общей сложности в
37.1% проростков. Возникновение В-хромосом в
таймырской популяции L. sibirica наряду с высо-
ким уровнем мутирования хромосом основного
набора может быть связано с исключительным по
своей экстремальности влиянием эколого-кли-
матических и антропогенных факторов.

В-хромосомы найдены в популяциях листвен-
ницы сибирской, произрастающих в Республике
Хакасия на территории Ширинского района, в
окрестностях пос. Соленоозерное и пос. Туим
[42, 43]. Насаждение L. sibirica в пос. Соленоозер-
ное создано в условиях типичной степи с засуш-
ливыми и солончаковыми участками. Туимская
популяция L. sibirica локализована на остепнен-
ных отрогах Кузнецкого Алатау (высота около 600 м
над ур. м.), в непосредственной близости от пос. Ту-
им, где располагалось ныне закрытое подземное
месторождение по отработке вольфрамовых и мед-
но-молибденовых руд, технология извлечения ко-
торых сопряжена с выносом с отвалов шахтными
и карьерными водами ряда опасных для окружа-
ющей среды химических элементов. Добавочные
хромосомы типа В1 были найдены в 25.0 и 21.4%
проростков семян соответственно соленоозер-
новской и туимской популяций L. sibirica. У рас-
тений присутствовала только одна В-хромосома,
встречавшаяся не во всех клетках. Кроме В-хро-
мосом, в 50% проростков соленоозерновского на-
саждения была обнаружена миксоплоидия. Ранее
в семенном потомстве популяций L. sibirica, про-
израстающих в окрестностях пос. Туим, также
были выявлены хромосомы В1-типа, миксоплои-
дия и хромосомные перестройки [44]. Появление
В-хромосом и хромосомных нарушений в попу-
ляциях L. sibirica из Хакасии может быть связано со
стрессовыми для произрастания деревьев условия-
ми, в том числе с влиянием техногенных факторов.

МЛЕКОПИТАЮЩИЕ (Mammalia)
У млекопитающих, имеющих гораздо мень-

шие по сравнению с растениями геномы, доля ви-
дов с В-хромосомами существенно ниже (у при-
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матов, в том числе у человека, В-хромосомы не
найдены). Из 4629 видов ныне живущих млеко-
питающих [45] добавочные хромосомы были об-
наружены в кариотипах 85, или 1.8% видов, при-
чем 42 из них составляют грызуны [11]. Существу-
ет мнение, что быстрые темпы кариотипической
эволюции у грызунов сопровождаются появлени-
ем В-хромосом. Среди млекопитающих у десяти
видов число дополнительных хромосом достигает
десяти [46]. Максимальные числа В-хромосом (до
38, это убывающий ряд мелких акроцентрических
В-хромосом) обнаружены в популяциях копыт-
ных леммингов (Dicrostonyx torquatus Pallas, 1778)
материковых тундр Палеарктики, а именно у жи-
вотных, пойманных на крайнем северо-востоке
Чукотского п-ова [47]. Однако у экземпляров
D. torquatus – носителей значительного количе-
ства В-хромосом – наблюдалось снижение размеров
тела и черепа, что с высокой долей вероятности мо-
жет иметь отрицательное селективное значение в
условиях Крайнего Севера [48]. Эти данные ука-
зывают на противоречивость результатов и слож-
ность изучения эффектов В-хромосом. Вероятно,
устойчивость системы В-хромосом является ре-
зультатом взаимовлияния процессов накопления
В-хромосом и вредного воздействия большого
числа В-хромосом в геноме на адаптивность их
носителей в случае, когда число В-хромосом ста-
новится выше критического для популяции.

Млекопитающие с большим числом В-хромосом
и их значительной популяционной вариабельно-
стью часто имеют обширный ареал, охватывающий

широкий диапазон экологических условий. Одним
из примеров является восточноазиатская мышь
(Apodemus (Alsomys) peninsulae Thomas, 1906) с ее
огромным ареалом в восточной части Палеаркти-
ки. У особей A. peninsulae, отловленных на краю
северной части ареала вида в бассейне среднего
течения р. Енисей, впервые выявлено множество
микро-В-хромосом (от 4 до 30). Мыши, отлов-
ленные в окрестностях пос. Новоангарск, на ле-
вом берегу Ангары в 38 км от ее устья (Мотыгин-
ский р-н Красноярского края), имели до восьми
микро-В-хромосом. Новоангарск является базо-
вым населенным пунктом компаний ОАО “Горев-
ский ГОК” и ООО “Новоангарский ГОК”, которые
занимаются добычей и обработкой залегающих в
этом районе свинцово-цинковых руд. У мышей,
отловленных на левом берегу р. Енисей севернее
с. Берег Таскино, ниже по течению от Железно-
горского горно-химического комбината (Сухобу-
зимский р-н Красноярского края), выявлено до
30 микро-В-хромосом (рис. 2). Возможно, столь
уникальная для вида популяция с микро-В-хро-
мосомами появилась вследствие влияния радиа-
ционного загрязнения поймы Енисея сбросами
горно-химического комбината и других видов
техногенных загрязнений на обитающих здесь
животных [49].

Произошедший взрывной (двух-, трехкрат-
ный) рост численности В-хромосом в 1980–2002 гг.
и последующую его стабилизацию в 2002–2008 гг.
в популяции восточноазиатской мыши, обитаю-
щей на территории Горного Алтая в окрестностях

Рис. 2. Метафазные пластинки хромосом восточноазиатской мыши с В-хромосомами (указаны стрелками) из север-
ной части ареала. а – клетка с диплоидным набором хромосом и восьмью В-хромосомами (2n = 48 + 8B) (окрестности
пос. Новоангарск, Мотыгинский р-н, Красноярский край, левый берег р. Ангары); б – клетка с диплоидным набором
хромосом и 30 В-хромосомами (2n = 48 + 30B) (окрестности с. Берег Таскино, Сухобузимский р-н, Красноярский
край, левый берег р. Енисей).

а б
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пос. Артыбаш на северном берегу Телецкого озера,
можно отнести к значимому микроэволюцион-
ному событию для данного вида, по-видимому
имеющему адаптивное значение. Кроме макро-В-
хромосом, в данной популяции мышей появились
микро-В-хромосомы, возникшие в результате му-
тации в прицентромерных гетерохроматических
участках А-хромосом. Причины, вызывающие му-
тации хромосом в популяции мышей Горного Ал-
тая, могут предположительно быть связаны с тем,
что район Телецкого озера находится в зоне паде-
ния ступеней ракет с остатками компонентов ра-
кетного топлива, в частности опасного для окру-
жающей среды вещества – гептила [50].

В целом популяции A. peninsulae Сибири, Ал-
тая, Прибайкалья, Монголии отличаются самым
большим разнообразием и численностью В-хро-
мосом. При этом каждая популяция имеет свой
вариант популяционной системы В-хромосом
(рис. 2). Помимо вариантов только с микро- или
только с макро-В-хромосомами, в популяциях мы-
шей Сибири встречаются комбинации с 1–10 мак-
ро- и 1–12 микро-В-хромосомами в различных
сочетаниях. У сибирских мышей найдено множе-
ство уникальных вариантов системы В-хромосом,
сочетающих в кариотипе пять их морфотипов –
микро-, мелких акроцентрических и трех морфо-
типов двуплечих В-хромосом [51].

РАКООБРАЗНЫЕ (Crustacea)
Дополнительные хромосомы регулярно выяв-

ляются в метафазных клетках эмбрионов бай-
кальской амфиподы (Polyacanthisca calceolata Ba-
zikalova, 1937 (Crustacea, Amphipoda)) – эндемич-
ного вида раков-бокоплавов, обитающего в
литоральной зоне оз. Байкал на глубине около
1300–1400 м. Наличие В-хромосом у байкальской
амфиподы рассматривается как адаптивный ме-
ханизм, позволяющий этому виду совершать ми-
грации в районы просачивания углеводородных
газогидратов на дно озера [52].

РЫБЫ (Pisces)
В реках крайнего северо-востока Евразии –

Анадырь и Пенжина – в кариотипе популяций
чира (Coregonus nasus (Pallas, 1776)) найдено ва-
рьирующее число мелких, как правило, гетеро-
хроматиновых В-хромосом. Климат бассейна
этих рек характеризуется продолжительной суро-
вой снежной зимой и коротким холодным летом.
https://ru.wikipedia.org/wiki/%D0%90%D0%BD%-
D0%B0%D0%B4%D1%8B%D1%80%D1%8C_(%D-
1%80%D0%B5%D0%BA%D0%B0) – cite_note-
_ca19bd9df05a346f-14. У чира анадырской попу-
ляции резко выражен полиморфизм добавочных
хромосом – самки, в отличие от самцов, не имеют
В-хромосом в 1/3 клеток. Мозаицизм числа В-

хромосом осложняется наличием В-хромосом
разной морфологии: мета-, субмета- и акроцен-
трических, которые могут быть крупными (срав-
нимыми по размерам с самыми мелкими акро-
центрическими хромосомами основных наборов)
или мелкими (в 2–3 раза мельче) и быть полно-
стью или частично гетерохроматиновыми [53].

НАСЕКОМЫЕ (Insecta)
Имеются данные об увеличении числа и встре-

чаемости В-хромосом у насекомых в экстремаль-
ных условиях обитания. Анализ генофонда природ-
ных популяций мошек (Diptera, Simulidae) показал,
что В-хромосомы обнаружены преимущественно
у полиморфных, широко распространенных ви-
дов. Число личинок с В-хромосомами возрастает
с усилением загрязнения водоемов и воздействия
других факторов на популяцию. Существует корре-
ляция между формами мошек с В-хромосомами и
местообитанием популяции: чаще они выявляются
на периферии ареала, в северных или высокогор-
ных районах, например в ручьях из снежников
Памира. Популяция мошки украшенной (Odag-
mia ornate Meigen, 1818) из ручья на Соловецких
островах Архангельской области, удаленная от
основного материка на значительное расстояние,
характеризуется полиморфизмом по В-хромосо-
мам [54, 55].

В сообществах пяти видов комаров-звонцов,
или хирономид (Chironomidae Newman, 1834),
обитающих в малых водоемах Псковской области
с различным уровнем загрязнения биогенными
элементами, наиболее высокая частота встречае-
мости особей с В-хромосомами обнаружена в са-
мом загрязненном водоеме [56]. У мотыля (Chi-
ronomus pilicornis (Fabricius, 1787)) в арктической
популяции Оймякона (“полюс холода”) в экстре-
мальных для развития личинок условиях обнару-
жены множественные В-хромосомы [57]. Их на-
считывается до нескольких десятков на одно ядро
клетки слюнной железы. Частота встречаемости
личинок с В-хромосомами очень высока в оймя-
конских популяциях (24–50%). В этих условиях
многоядрышковость, увеличение массы центро-
мерного гетерохроматина и появление множе-
ственных В-хромосом могут служить клеточными
механизмами адаптации к суровым условиям су-
ществования личинок в зоне вечной мерзлоты.
Так, многоядрышковость способна обеспечить
синтез большого количества рибосомной РНК,
необходимой для белковых синтезов, протекаю-
щих в условиях низких температур с малой эф-
фективностью [57]. В популяции другого вида мо-
тыля – Chironomus bolatonicus (Devai, Wulker &
Scholl, 1983) из зоны Чернобыля в 1987–1988 гг.
впервые для вида обнаружены В-хромосомы, а
также широкий спектр геномных и хромосомных
нарушений [58].
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Таким образом, картина распределения доба-
вочных хромосом у животных и растений в экс-
тремальных местах их ареала достаточно сходна.
В-хромосомы чаще всего выявляются у видов,
имеющих широкие ареалы. В краевых (марги-
нальных) популяциях различных групп организ-
мов, обитающих на границах ареала или на участках
ареала с экстремальными экологическими усло-
виями, прослеживается тенденция возрастания
встречаемости и числа В-хромосом, увеличения
изменчивости систем В-хромосом. Появление
В-хромосом в таких популяциях обычно сопро-
вождается изменениями кариотипа, расширени-
ем диапазона и увеличением частоты встречаемо-
сти геномных и хромосомных нарушений. Одна-
ко слишком большое число В-хромосом может
иметь отрицательные эффекты для их носителей.
В целом же влияние В-хромосом зависит от усло-
вий окружающей среды, действующих на популя-
цию и различающихся изменчивостью в простран-
стве и во времени. Поэтому каждый отдельный
случай появления В-хромосом должен анализи-
роваться во многих популяциях, а эффекты долж-
ны изучаться как можно в больших разнообраз-
ных условиях [2, 5].

В-ХРОМОСОМЫ И ГЕНЫ

В появлении В-хромосом определенную роль
играют, очевидно, мобильные генетические эле-
менты (транспозоны). Экспрессия транскрипцион-
но активных ретротранспозонов растений может
усиливаться под влиянием различных стрессовых
факторов [59]. В-хромосомы являются идеальной
мишенью для транспозиции мобильных элементов,
и поэтому вставки таких элементов могут нести
ответственность за создание структурной измен-
чивости, наблюдаемой в В-хромосомах [2]. При
исследовании краевой популяции мятлика
(Aegilops speltoides Tausch), имеющей широкий
спектр хромосомных аномалий – гетерозигот-
ность по транслокациям и изменчивость распо-
ложения на хромосомах количества сайтов 45S 5S
рибосомных ДНК (рДНК), показана связь из-
менчивости транспозиции с изменчивостью коли-
чества В-хромосом. У одного из генотипов A. speltoi-
des увеличение числа В-хромосом с трех до пяти кор-
релировало со значительным возрастанием копий
мобильных элементов в S2-поколении [60]. Благо-
даря вариабельности гетерохроматиновых участков
В-хромосом и подвижным мобильным генам, пере-
мещающимся преимущественно по этим генетиче-
ски “не активным” участкам, создается разнообра-
зие генома, которое обусловливает ускорение его
эволюционных преобразований. Считается, что ге-
терохроматиновые участки и В-хромосомы спо-
собны осуществлять глобальный контроль над
адаптацией видов к условиям среды и определять
эволюцию новых видов [5, 61, 62].

Представление об инертности В-хромосом свя-
зано с их очень низкой транскрипционной актив-
ностью или ее отсутствием. Основная часть иссле-
дований по молекулярной организации В-хромо-
сом показала, что добавочные элементы богаты
повторенной некодирующей ДНК (LINE и SINE),
теломерными и центромерными повторами, ри-
босомной ДНК, гистоновыми генами и не несут
экспрессирующихся уникальных генов [63]. Тем не
менее, немало В-хромосом обнаруживают тран-
скрипционную активность: большинство их них
содержат кластеры генов рибосомной РНК, часть
которой является транскрипционно активной [5].
В ряде исследований была показана экспрессия
рибосомных генов, лежащих на добавочных эле-
ментах, у растений, в частности скерды волосовид-
ной (Crepis capillaries (L.) Wallr.) [64], и животных –
восточноазиатской мыши, плачущего кузнечика
(Eyprepocnemis plorans (Charpentier, 1825)) [65, 66].

Наличие уникальных генов на В-хромосомах
было впервые предсказано для овса посевного
(Avena sativa L.) по устойчивости к ржавчине
(Dherawattana, Sadanaga, 1973, цит. по [5]), позже –
для паразитического гриба рода фузариум (Fusarium
Link, 1809) Nectria haematococca по устойчивости к
антибиотикам [67]. В последнем случае наличие
гена было подтверждено скринингом фосмидной
библиотеки [68] и секвенированием полного ге-
нома [69]. Использование молекулярных методов
позволило выявить ряд уникальных аутосомных
генов, расположенных на В-хромосомах, у раз-
личных организмов, в том числе рыб и млекопи-
тающих [70–72].

Вопрос о транскрипционной активности генов,
расположенных на В-хромосомах млекопитающих,
долго оставался спорным и открытым. Первым
уникальным геном, идентифицированным на
В-хромосомах позвоночных, стал протоонкоген
C-KIT, выявленный на В-хромосомах хищных –
лисицы (Vulpes vulpes (Linnaeus, 1758)) и енотовид-
ной собаки (Canis procyonoides Gray, 1834). Впослед-
ствии было обнаружено его присутствие в добавоч-
ных элементах и других видов млекопитающих, в
частности сибирской косули (Capreolus pygargus
(Pallas, 1771)) (2n = 70 + 0-12B) [63, 73–75]. Обна-
ружение транскрипта FPGT-TNNI3K, экспресси-
рующегося с дуплицированных генов на В-хромо-
сомах в культуре фибробластов сибирской косули,
является примером транскрипционной активно-
сти уникальных генов, расположенных на добавоч-
ных элементах кариотипа млекопитающих [63, 76].

Варьирование копийности функционально
значимых генов в зависимости от числа В-хромо-
сом может оказаться критическим для жизнедея-
тельности вида, что способствует пересмотру пред-
ставления о В-хромосомах и необходимости учи-
тывать их возможную роль в функционировании
организма и в эволюции геномов. Сейчас очевид-
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но, что B-хромосомы – часть общей избыточности
генома, характерной для ядерных организмов. В
спецвыпуске журнала “Genes” и недавно вышед-
шей монографии “Evolution, composition and reg-
ulation of supernumerary B chromosomes” [77] было
показано, что B-хромосомы содержат не просто
скопления гетерохроматина, нефункционально-
го при реализации наследственной информации,
а включают целиком некоторые кодирующие бе-
лок гены, их фрагменты, а также сегменты дупли-
кации (удвоения участков хромосом).

Более подробный молекулярный состав В-хро-
мосом, известный в настоящее время для ряда ви-
дов растений и млекопитающих, подтверждает
наличие генов, кодирующих белок, и транскрипци-
онную активность для некоторых из них. Поэтому
концепция инертности B-хромосом устарела, но их
роль еще предстоит определить. Поддержание
B-хромосом очевидно неодинаково для всех ви-
дов, поэтому текущие модели должны быть адап-
тированы с учетом того, что добавочные хромосо-
мы не бездействуют, как считалось раньше. Хотя B-
хромосомы не являются необходимыми для функ-
ционирования организмов, однако в них могут
образовываться, например, новые гены или мо-
жет происходить слияние фрагментов генов из раз-
ных частей генома. Генетики России и их зарубеж-
ные коллеги предполагают, что добавочные хромо-
сомы могут быть “фабрикой” новых генов.
Поскольку лишь в XXI в. появились методы изуче-
ния молекулярной структуры В-хромосом, позво-
лившие получить данные по анализу некодирую-
щей части генома и раскрыть неожиданные био-
логические функции у считавшихся
“избыточными” последовательностей [78, 79], В-
хромосомы без преувеличения можно назвать
хромосомами XXI в.

Работа выполнена в рамках Базового проекта
ИЛ СО РАН “Функционально-динамическая ин-
дикация биоразнообразия лесов Сибири”
№ FWES-2021-0009, рег. НИОКТР
№ 121031500336-9.
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B-Chromosome Variability in Plants and Animals under Extreme Environments
Yu. M. Borisova, * and T. S. Sedel’nikovab, **

aSevertsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
bSukachev Institute of Forest Siberian Branch of the Russian of Academy Sciences, Federal Research Center Krasnoyarsk Science 

Center Siberian Branch of the Russian of Academy Sciences, Krasnoyarsk, 660036 Russia
*e-mail: boriss-spb@yandex.ru

**e-mail: tss@ksc.krasn.ru

A review of data on B-chromosomes in populations of various systematic groups of plants and animals from
their extreme habitats – the borders of the range and areas of the range exposed to unfavorable environmental
factors is given. The analysis showed a rather similar picture of the distribution of B chromosomes in species
from extreme habitats: there is a tendency to increase the number, occurrence and polymorphism of B chro-
mosomes, which is accompanied by changes in the karyotype, genomic and chromosomal anomalies in their
carriers. B chromosomes are often found in species with wide ranges. The possible adaptive role of B chro-
mosomes in the vital activity of the organism and the evolution of genomes is discussed.

Keywords: B-chromosomes, plant and animal populations, extreme habitat conditions, anthropogenic fac-
tors, adaptation.
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