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Розглянуто сучасні дані щодо походження і біологічного значення В-хромосом рослин, 
їхню будову і молекулярну еволюцію, особливості трансмісії, динаміки і кількісного по­
ліморфізму, а також перспективи подальшого вивчення. Проаналізовано прикладні ас­
пекти застосування В-хромосом – у генетичному картуванні, дослідженні організації 
центромери, модуляції рекомбінаційних процесів в А геномі, диплоїдизації алополіпло­
їдів, створенні штучних хромосом. Викладено погляди і припущення автора щодо ролі 
В-хромосом в адаптаційних процесах рослин.
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Вступ. Вважається, що число хромосом у кожного виду живих організмів є 
постійним, і у переважній більшості випадків це так і є. (Приклади винят-

ків у рослин наведено в [1, розділ 4]). Проте у багатьох рослин і тварин існу-
ють так звані надкомплектні (supernumerary), або додаткові чи В-хромосо-
ми. Вперше надкомплектні хромосоми описані у 1907 р. у рослинного клопа 
Metapodius (Acanthocephal) terminalis Е. Уілсоном [2], а у рослин вони були 
вперше описані у цукрової кукурудзи у 1911 р. [3]. Проте вважається, що до-
стовірно В‑хромосоми виявлено у кукурудзи і жита пізніше, у 1920-х роках. 
У жита Secale cereale надкомплектна природа В-хромосом була чітко визна-
чена К. Гото [4], який назвав їх k-хромосомами, щоб відрізняти від основного 
набору А-хромосом, останні ж він позначив, як l-хромосоми. В-хромосоми ви-
явили також у кукурудзи [5, 6], які А. Лонглі [6] назвав надкомплектними (super-
numerary chromosomes).

Пізніше, у 1928 р. Л. Рендольф, вивчаючи різні типи В-хромосом кукурудзи, 
запропонував назвати хромосоми основного набору А-хромосомами, а додат-
кові – В-хромосомами [7]. Термін В-хромосоми став загальноприйнятим.

Основними критеріями розпізнавання В-хромосом визнано такі ознаки:
•• їхня наявність не є обов’язковою, тобто вони можуть бути наявними в одних 

організмів, і в той же час відсутніми у інших рослин тієї самої популяції;
•• у мейозі вони не спарюються (не кон’югують) і не рекомбінують з жодною 

хромосомою диплоїдного (чи поліплоїдного) А-набору; 
•• їхнє успадкування є неменделівським і нерегулярним [8, 9].

Ці ознаки зумовили визначення В-хромосом як “необов’язкових надком-
плектних хромосом, що не рекомбінують з А хромосомами, і які пряму-
ють своїм власним еволюційним шляхом”, яке було прийняте на першій 
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Будова і біологічні ефекти
Від хромосом основного набору В-хро-

мосоми відрізняються за такими парамет-
рами:

•• мають менші розміри;
•• часто крапкоподібної форми;
•• гірше забарвлюються у разі цитологіч-

них досліджень;
•• їхні центромери часто дефективні;
•• у більшості випадків вони гетерохрома-

тинізовані і містять переважно повто-
рювані послідовності ДНК;

•• їхня кількість нестала і є різною у різ-
них організмів однієї популяції, а також 
може змінюватися від одиниці до кіль-
кох десятків у різних клітинах одного і 
того самого організму;

•• розташовуються, як правило, на пери-
ферії метафазної пластинки;

•• у мейозі не кон’югують із хромосомами 
основного набору;

•• успадковуються нерегулярно;
•• показник їхньої трансмісії часто вищий 

0,5, тобто вони мають здатність нако-
пичуватися до, під час і після мейозу.
У голонасінних рослин, де наявність 

В-хромосом не є рідкісним явищем, їхні 
розміри найчастіше варіюють у межах 
4–6 мкм, що складає близько 25–30 % від 
середньої довжини А-хромосом. Додат-
кові хромосоми відносяться, як правило, 
до двох морфологічних типів: метацент-
ричного (В1) і субметацентричного (В2) 
(рис. 1).

Загальне уявлення про інертність В-
хромoсом підтверджується не лише тим, 
що більшість із них гетерохроматинові, а й 
відсутністю або дуже низькою транскрип-
ційною активністю. Тим не менше, нема-
ло В-хромосом виявляють транскрипцій-
ну активність, більшість В-хромосом міс-
тить кластери генів рибосомної РНК, серед 
яких частина є транскрипційно активною 
[10,13,19, 20]. У В-хромосомах виявлено 
також деякі регуляторні та інші структур-

конференції з В-хромосом, що проходила 
у Мадриді у 1993 р. [10]. Така проста де-
фініція зумовлена наявністю низки різно-
манітних і складних В-хромосомних сис-
тем, які виявлено у багатьох групах ор-
ганізмів і які буде розглянуто далі. 

На сьогодні В-хромосоми знайдено в 
усіх основних групах еукаріотів – грибів, 
рослин і тварин, проте вважається, що кіль-
кість видів із додатковими хрoмосомами є 
відносно невеликою. Основна складність 
у дослідженні В-хромосом полягає саме в 
тому, що їхня наявність є не обов’язковою і 
у більшості видів вони присутні не у кожно-
го організму і не в усіх популяціях, і навіть 
не в усіх клітинах одного й того самого ор-
ганізму, наприклад, у Aegilops mutica не-
має В-хромосом у коренях [9, 11].

Найповніше дані, що включають усю 
класичну літературу про В-хромосо-
ми, наведено і проаналізовано у відомій 
книзі Р. Джонса і Г. Ріса [12]. В оглядах, що 
вийшли пізніше, аналізувалися дані щодо 
В-хромосом як тільки у рослин [8, 9, 13, 
14], так і у, переважно, тварин [15].

Із В-хромосомами пов’язані дві основні 
проблеми – це їхнє походження і біологічне 
значення (сенс) їхньої наявності. Стосовно 
походження існують три основні гіпотези: 
В-хромосоми можуть утворюватись із ау-
тосом, із статевих хромосом або внаслі-
док міжвидової гібридизації. Приклади, що 
підтверджують усі три гіпотези, наведе-
но у книзі [16]. Щодо біологічного значен-
ня розмах думок дуже широкий – від пог-
лядів на В-хромосоми, як на “геномних па-
разитів”, до тверджень про їхню адаптивну 
роль, особливо в несприятливих умовах іс-
нування [1, 8, 9, 12–17].

У цьому огляді розглянуто перш за все 
саме ці проблеми з акцентом на біологіч-
не значення В-хромосом, викладено даль-
ший розвиток поглядів і припущень авто-
ра щодо ролі В-хромосом в адаптаційних 
процесах рослин [1, 17, 18].
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ни з В-хромосомами нерідко характеризу-
ються наявністю смугастого листя [27].

У рису серед потомства триплоїдної 
форми Zhongxian 3037 знайдено остисту 
рослину. Виявили, що ця рослина містить 
додаткові хромосоми, які за всіма озна-
ками як у мітозі, так і у мейозі були В-хро-
мосомами – вони були короткими, сильно 
забарвленими, їхня кількість була неста-
більною, вони не кон’югували з А-хромо-
сомами, характеризувалися унікальною 
сегрегацією, яка відрізнялася від такої те-
лотрисомиків й інших анеуплоїдів. Аналіз 
молекулярних маркерів не виявив ефек-
тів дози у рослини з В-хромосомою (-ми) 
порівняно з нормальною диплоїдною фор-
мою Zhongxian 3037. Це, на думку авторів, 
свідчить про те, що дані В-хромосоми не 
могли утворитися безпосередньо із жод-
ного фрагмента А-хромосоми рису [28].

Вплив В-хромосом може спричиню-
ватися або ж їхньою наявністю, або ак-
тивністю генів, що в них знаходяться. На
приклад, В-хромосоми проліска осіннього 
Scilla autumnalis [29] і шніт-цибулі Allium 
schoenoprasum [30] змінюють експресію 
(спектр білків) ізоферментів естераз і біл-
ків ендосперму відповідно. Встановле-
но зміни складу запасаючих білків також 
у насінні низки видів лядвенця, що місти-
ли такі хромосоми [31], кількості фенолів у 
листках африканського проса Pennisetum 
glaucum [32] тощо.

Такі зміни можуть мати негативні на-
слідки. Наприклад, у Crepis pannonica 
це виявляється в підвищеній стериль-
ності пилку, низькому рівні зав’язування 
сім’янок, зниженій схожості та в аномаль-
ному розвитку проростків, але при цьо-
му виявляли збільшення розмірів сім’янок 
[33]. У інбредних ліній жита рослини, що 
містили В-хромосоми, також мали дещо 
знижений рівень фертильності [34].

У рослин жита, що містили В-хромосо-
ми, було встановлено зменшення ядерної 

ні гени [21]. Наприклад, деякі ефекти В-
хромосом можна пояснити безпосередньо 
продуктами їхніх генів, як це описано зок-
рема для генів В-хромосом, що контро-
люють стійкість до іржі у вівса Avena sativa 
[22], або генів, що надають стійкості до ан-
тибіотиків паразитичному грибу Nectria 
haematococca, сприяючи його патоген-
ності [23, 24].

Рис. 1. Приклади типових додаткових хромосом 
рослин : а – каріотип “В-вмісної” рослини скереди 
C.capillaris (2n=6+1B). B-хромосома тут і далі вказа-
на стрілкою (за: [71]); б – каріотип “В-вмісної” рос-
лини ялини сибірської Picea obovata (2n=24+1B) 
(за: [144]); в – каріотип “В-вмісної” рослини яли-
ни аянської P.  ajanensis (2n=24+1BI) (за: [145]); г – 
два типи додаткових хромосом рослини ялини аян-
ської P.  ajanensis: мета- і субметацентричні. Гори-
зонтальною лінією показано положення центромери 
(за: [145])

Накопичено дані про те, що В-хромо-
соми можуть впливати на безліч клітин-
них процесів. При цьому в одних видів на-
явність В-хромосом помітно не впливає 
на морфологію рослин, в інших їхній вплив 
на фенотип може бути істотним. Зокрема, 
у валеріани Valeriana officinalis рослини, 
що містять В-хромосоми, відрізняються за 
багатьма гістологічними, анатомічними та 
біохімічними ознаками [25]. У гаплопап-
пусу Haplopappus gracilis В-хромосоми 
впливають на колір сім’янок [26], а у зер-
нових злаків, зокрема, у кукурудзи росли-
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тю В-хромосом і розміром геному, і кіль-
кість хромосом, що негативно пов’язане з 
наявністю В-хромосом і розміром геному, 
а також варіабельністю плоїдності (біль-
ше, ніж один рівень плоїдності у виду). Ви-
явили, що розмір геному, система селекції 
і кількість хромосом впливають незалежно 
на поширення (distribution) В-хромосом, 
а рівень плоїдності немає значного впли-
ву. У видів із великими геномами і з частим 
утворенням В-послідовностей з великих А-
геномів, розмір геному корелює із зниже-
ним добором проти надлишкової ДНК [38].

У багатьох видів рослин, зокрема, у ку-
курудзи наявність В-хромосом призводить 
до таких ефектів:

•• підвищує частоту рекомбінацій та впли-
ває на кількість гетерохроматинових 
вузликів на А-хромосомах [39, 41];

•• підвищує частоту мутацій в А-хромосо-
мах [42];

•• сприяє міжклітинним хромосомним 
міграціям (цитоміксису), що призво-
дить до зміни кількості хромосом у клі-
тинах [43];

•• посилює нестабільність А-хромосом та 
утворення мікроядер у клітинах тапету-
му на різних стадіях розвитку, приско-
рюючи запрограмовану смерть клітин 
[44].
Виявлено також взаємозв’язок полі-

морфізму за гетерохроматиновими ділян-
ками А- та В-хромосом між собою та з сис-
темами розмноження у кукурудзи як ме-
ханізму підтримання оптимального рівня 
гетерозиготності рослин шляхом адаптив-
ного перерозподілу в онтогенезі гетеро
хроматину між локусами, хромосомами, 
гаметами [41].

Походження В-хромосом
Механізми утворення рослинних В-хро-

мосом різні, однак вважається, що вони ут-
ворюються з ділянок (фрагментів) А-хро-
мосом (аутосом) внаслідок фрагментації 

РНК. Проведені пізніше дослідження пока-
зали, що у рослин без В-хромосом кожен 
локус рДНК всередині ядерця організо-
ваний як одиничний перинуклеарний вуз-
лик конденсованого хроматину на тлі не-
конденсованого хроматину. У рослин із В-
хромосомами у понад 23 % ядер виявлено 
значну модифікацію локусу, яка полягала 
в тому, що в ядерці у кількох ділянках кон-
денсованого хроматину був вкраплений 
неконденсований хроматин. Автори вва-
жають, що ця індукована В-хромосомами 
зміна в організації рДНК свідчить про змі-
ну експресії генів рДНК, розміщених на 
А-хромосомах, і саме це призводить до 
зменшення кількості ядерної РНК. Тобто, 
впливом В-хромосом на експресію генів А-
хромосом шляхом перебудови інтерфаз-
ного хроматину можна пояснити деякі фе-
нотипічні ефекти В-хромосом у жита [35].

Наявність В-хромосом, очевидно, не 
завжди суттєво впливає на загальну кіль-
кість геномної ДНК, але зміна кількості В-
хромосом має велике значення в еволю-
ційно значущій мінливості кількості гете-
рохроматину [36, 37].

В одному із порівняно недавніх оглядів, 
де було проаналізовано зв’язок наявності 
В-хромосом із розміром геному у квітко-
вих рослин, виявлено, що присутність В-
хромосом корелює з розміром сумарно-
го геному рослин (без урахування в ньому 
В-хромосом і з поправкою на рівень плоїд-
ності). Це встановлено як за порівняння 
різних таксономічних груп, так і у глобаль-
ному масштабі. Аналіз також показав, що 
у видів із малими геномами В-хромосо-
ми зустрічаються рідше, проте треба вра-
ховувати, що види з великими геномами 
вивчені набагато краще, ніж види з мали-
ми геномами, а про В-хромосоми частіше 
повідомляють для добре вивчених видів. 
Проведено логістичний регресивний 
аналіз, що включав вплив ступеня аутбри-
дингу, який позитивно корелює з наявніс-
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соми і завершуючи стабілізацією у вигляді 
гетерохроматинової ізохромосоми з оз-
наками В-хромосоми. Вона мала пере-
важну трансмісію, відсутність видимих фе-
нотипічних ефектів, функціональну цен-
тромеру і не спаровувалася у мейозі (не 
кон’югувала) із жодною з хромосом стан-
дартного набору. Було встановлено, що 
ця В-хромосома утворилася шляхом ма-
сової ампліфікації 5S рДНК як компонен-
та мініхромосоми, з якої вона виникала, і 
яка включала центромеру (рис. 2). За до-
помогою відомих механізмів додавалися 
de novo також теломерні послідовності, 
проте ще не відомо як народжувана В-хро-
мосома зазнає переважної трансмісії у по-
коліннях.

Подібні механізми виникнення (ви
окремлення) В-хромосом спочатку як не-
великих центричних фрагментів, що ут-
ворилися внаслідок нерівних транслока-
цій і редукції кількості хромосом, описані в 
процесі еволюції, тобто під час виникнення 
нових видів. Таке явище відбувалося, нап-
риклад, під час еволюції Crepis fuliginosa 
(2n=2x=8+В-хромосоми), що виник із C. 
neglecta (2n=2x=6) [12] і як наслідок про-
цесу анеуплоїдної редукції у Haplopappus 
gracilis (2n=2x=4+В-хромосоми) [51].

Геномні перебудови після міжвидо-
вої гібридизації – це ще одна можливість 
виникнення надкомплектних хромо-
сом, наприклад у похідних Coix gigantea 
(2n=2x=20), що спонтанно гібридизуєть-
ся з C. aquatica (2n=2x=10). Coix gigantea 
має чотири пари малих хромосом, при-
близно такого ж розміру, як і хромосоми C. 
aquatica. У похідних цих гібридів одна з та-
ких малих хромосом з’явилась як чужинна 
додаткова в геномі C. aquatica, даючи рос-
лини з 2n=11 і різні інші гібридні комбінації. 
Додаткова мала хромосома не спарювала-
ся з A-хромосомами геному C. aquatica і у 
мейозі поводилася подібно до одиничної 
унівалентної В-хромосоми, як це власти-

та гетерохроматинізації (інактивації) хро-
мосом, які виявилися надлишковими піс-
ля їхнього неправильного розходження в 
анафазі, чи внаслідок порушення функціо-
нальної активності центромер. Наприклад, 
у кукурудзи, жита та сорго В-хромосоми 
виникають внаслідок неправильного поді-
лу центромери, а також внаслідок звичай-
них розривів хромосом [12, 45].

Проведені пізніше цитологічні і молеку-
лярні дослідження підтвердили уявлення 
про те, що В-хромосоми походять від ауто-
сом хазяїна, проте ці дослідження показали 
й інші способи виникнення В-хромосом [8, 
46–48]. Наприклад, усі повторювані послі-
довності ДНК у Crepis capillaris, ізольовані 
шляхом мікродисекції з В-хромосом, вияв-
лено також в А-хромосомах, проте не було 
з’ясовано, з якої саме аутосоми походить 
В-хромосома [49]. Подібні результати от-
римано і для інших семи видів, вивчених на 
той час, зокрема для жита S. cereale, куку-
рудзи Zea mays, австралійської маргарит-
ки Brachycome dichromosomatica та ін. 
(див. огляди [14 ,15]). Проте пізніше пока-
зано, що хоча більша частина В-хромосо-
ми кукурудзи складається з повторюваних 
елементів, звичайних для А-хромосоми, 
існує кілька послідовностей, специфіч-
них саме для В-хромосоми. Зокрема, на 
В-хромосомі виявлено порівняно бага-
то копій такого елемента ДНК як Stark-B, 
який має ретротранспозонне походження 
[50].

Найпереконливіший приклад поход-
ження В-хромосоми від А-хромосоми – це 
повністю задокументоване виникнення В-
хромосоми у Plantago lagopus (2n=2x=12) 
[47]. Дослідження розпочали із виявлен-
ня спонтанного трисоміка за хромосомою 
2 і наступного спостереження за цим три-
соміком впродовж кількох поколінь. Було 
виявлено, що додаткова хромосома за-
знавала низки швидких структурних змін, 
включаючи формування кільцевої хромо-



ISSN 1810-7834. Â³ñí. Óêð. òîâ-âà ãåíåòèê³â ³ ñåëåêö³îíåð³â. 2010, òîì 8, ¹ 1104

В.А. Кунах

лися шляхом додавання інших послідов-
ностей, таких як екстрахромосомна ДНК 
(ексДНК) і послідовностей, необхідних 
для їхнього функціонування, як хромосом 
(тобто теломерних і центромерних послі-
довностей). На підтвердження свого при-
пущення автори наводять дані про те, що 
В-хромосоми містять типи кодуючих і не-
кодуючих повторів, подібні до тих, що ви-
явлено в eкcДНК різних організмів і ці пов-
торювані тандемні послідовності є спіль-
ними для А- і В-хромосом [9].

Особливо переконливі докази отри-
мано при вивченні наслідків інтрогресії 
хромосомної ділянки у комах – від Naso­
nia giraulti до N. vitripennis. Надлишкова 
хромосома (нео-В-хромосома) характе-
ризувалася меншим, ніж менделівський, 
рівнем сегрегації і спричиняла мітотич-
ну нестабільність. Однак рівень трансмісії 
та мітотична стабільність зростали у низці 
послідовних поколінь. Рівень трансмісії у 

во багатьом “B-вмісним” видам, і не мала 
явних фенотипічних проявів. Ця одинична 
В-хромосома могла також зазнавати не-
правильного поділу центромери, даючи 
менші гетерохроматинові фрагментовані 
хромосоми. Різні форми таких додатко-
вих хромосом виявлено у різних представ-
ників у природних популяціях C. aquatica. 
Ці хромосоми, за відсутності цитологічних 
спостережень над описаними гібридними 
похідними, майже напевно були б прийняті 
за В-хромосоми [52].

У Brachycome dichromosomatica В-
хромосоми є сукупністю здебільшого тан-
демних повторюваних послідовностей, 
що походять із різних сайтів А-хромосо-
ми і тому вважається, що вони не можуть 
виникати шляхом одиничного вирізання А 
фрагмента [53]. Висловлене припущення 
про те, що послідовності-засновники В-
хромосоми “вивільнилися” із поліморфної 
ділянки А-хромосоми, а потім стабілізува-

Рис. 2. Схема можливого способу виникнення В-хромосоми з трисоміка за хромосомою 2 у Plantago lagopus: c – 
центромера (за: [9])
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•• В-хромосоми виникають як малий цен-
тричний фрагмент після нерівної транс-
локації та редукції кількості хромосом;

•• виникають як побічний продукт міжви-
дової гібридизації;

•• вирізаються як малий фрагмент, а потім 
мобілізують послідовності, включаю-
чи центромеру, щоб мати змогу прой-
ти через клітинний цикл, і теломеру, 
щоб стабілізувати і захистити кінці но-
вої нестабільної В-хромосоми (за: [9]).
Відомо багато подібних до описаних 

процесів, що відбуваються у природі без-
перервно, як результат помилок у мей-
озі, за гібридизації, перебудов геному та 
інших, ще не відомих процесів, продукти 
яких абортуються і ніколи не визрівають 
як В-хромосоми. У будь-якому разі поява 
В-хромосоми є рідкісною подією, оскіль-
ки у видів, які добре вивчені, вони, оче-
видно, мають монофілетичне походжен-
ня. Це випливає із подібності послідовнос-
тей у низки цитодемів, наприклад таких, як 
у B. dichromosomatica [59], та їхньої фак-
тично незмінної цитологічної форми у ці-
лої низки географічних регіонів, напри-
клад, як у жита [60]. Рідкісні це явища, чи 
ні, але саме тут, у виникненні В-хромосом 
лежить потенціал одного із основних дже-
рел виникнення внутрішньовидової мінли-
вості ДНК.

Молекулярна еволюція
В-хромосоми складаються, як прави-

ло, з повторюваних послідовностей ДНК, 
які динамічно варіюють за типом повторів і 
кількістю копій [58, 61]. Типова гетерохро-
матинова природа В-хромосом виявляєть-
ся за допомогою С-забарвлення, яке також 
свідчить про велику кількість повторюваної 
ДНК, оскільки конститутивний хроматин 
складається, як правило, з блоків сателіт-
ної ДНК [62]. У декількох випадках В-хро-
мосоми містять набагато більшу кількість 
повторюваної ДНК порівняно з геномом, 

чоловічому гаметогенезі був майже стовід-
сотковим. Ці дані підтверджують модель 
походження В-хромосом шляхом міжвидо-
вої гібридизації і свідчать про те, що про-
блеми з хромосомною стабільністю мо-
жуть існувати кілька поколінь після того, 
як чужинні хромосоми введено до іншого 
виду. Автори вважають, що як можливі міс-
ця утворення нео-В-хромосом потрібно 
вивчати гібридні зони [54].

Склад В-хромосоми, що формуєть-
ся (“народжується”), ефективно переш-
коджає мейотичному спарюванню із будь-
якою з A-хромосом і дозволяє їй почати 
свій власний еволюційний шлях. Потен-
ційними ділянками, джерелом послідов-
ностей-засновників В-хромосом можуть 
також слугувати надкомплектні сегмен-
ти А-хромосом, наприклад, як це описа-
но для B. dichromosomatica [53]. Проте 
звідки з’явилася центромера, достеменно 
невідомо, хоча описане явище її рідкісно-
го формування de novo [55]. Очевидно, іс-
нує певний епігенетичний процес, що інду-
кує їхню активність. В-хромосоми кукуруд-
зи [56, 57] і жита [58] також мають багато 
спільних послідовностей з A-хромосома-
ми, тому припускається, що їхнє поход-
ження є подібним до такого мікро-В-хро-
мосом B. dichromosomatica [8].

Отже, на сьогодні відомо наступні шля-
хи, за якими може виникнути надкомплект
на хромосома і якими створюються нові, 
автономні елементи – В-хромосоми, як 
компоненти геному:

•• перебудований трисомік, що, почина-
ючи з малого центричного фрагмента, 
накопичує інші повторювані послідов-
ності, набуваючи стабільності та ізоля-
ції від рекомбінації, залишаючись гене-
тично мовчазним (silent); такий процес 
переважає в усіх рослин, вивчених до 
нині;
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хромосомах після забарвлення азотнокис-
лим сріблом виглядають як вторинні пере-
тяжки – ділянки ядерцевих організаторів 
ЯО (nuclear organizer regions, NOR).

У ділянці ЯО хромосоми схильні до 
розривів (у цих ділянках знаходяться т. зв. 
“гарячі точки”) і це може бути одним із ме-
ханізмів утворення В-хромосом. Зокре-
ма, відомо, що ділянки ЯО експресують-
ся, як правило, у різний час з іншими ау-
тосомальними генами. Очевидно, саме 
видоспецифічні відмінності у конденсації 
рДНК і призводять до утворення нео-В-
хромосом, наприклад, у соматичних гіб-
ридів Solanum brevidens і S. tuberosum 
[65]. Подібний процес, очевидно, діє також 
у рослин роду Brachycome за утворення 
різних В-хромосом, що містять рДНК [66].

У ділянках хромосом, що містять рДНК, 
відбуваються постійні зміни кількості пов-
торів. Механізмами цих змін є делеції, дуп-
лікації та нерівні сестринські гомологічні 
обміни [67, 68]. Очевидно, що В-хромосо-
ма, яка виникає як аутосомний фрагмент, 
що містить ділянку ЯО, може втрачати 
свою рДНК завдяки внутрішньохромосом-
ним рекомбінаціям і вирізанням. Оскіль-
ки варіації кількості повторів рДНК можуть 
значно впливати на розмір хромосоми 
[69], саме описані вище процеси й можуть 
частково пояснити, як дегенерує В-хромо-
сома. Проте це не виключає того, що на-
явність рДНК на В-хромосомах може на-
давати їм певні селективні переваги [10]. 
З іншого боку, селективна перевага за на-
явності рДНК-вмісної В-хромосоми у міру 
того, як кількість копій рДНК зменшується, 
може також знижуватися. Таким механіз-
мом загальної втрати ДНК можна пояснити 
ті явища, які вважались аномальними ре-
зультатами при численних дослідженнях 
ЯО у різних В-хромосомах [58, 70].

Припускають, що В-хромосоми мо-
жуть накопичувати ДНК завдяки транс-
позиціям [10]. Підтвердженням може 

з якого вони походять. Це свідчить про те, 
що відбувається масована ампліфікація 
повторюваних мотивів впродовж порівня-
но невеликого проміжку часу, наприклад, 
у межах одного покоління після гібриди-
зації. Припускають також, що ампліфікація 
сiмейства повторів є механізмом, завдяки 
якому хромосомний фрагмент, тобто нео-
В-хромосома, може стабілізуватись і мати 
селективну перевагу в ядрі [63].

Вважається, що оскільки повторю-
вані послідовності причетні до еволюції 
статевих хромосом, у тому числі й у рос-
лин, їхній вплив на В-хромосоми може 
бути подібним до механізмів, що беруть 
участь в еволюції гетероморфних стате-
вих хромосом [15]. Наприклад, у смілки 
Silene latifolia ген MROS3, що пов’язаний 
з Y-хромосомою, маючи активного гомо-
лога, який пов’язаний з Х-хромосомою, 
дегенерує і сайленсується за допомогою 
множинних інсерційно-делеційних про-
цесів і накопичення мононуклеотидних 
повторів. Оскільки експресія цього гена 
відбувається лише в процесі розвитку чо-
ловічих квіток, єдина активна копія, що 
знаходиться в Х-хромосомі в ХY-хромо-
сомних рослинах, є життєздатною і це по-
легшує наслідки будь-якого селективного 
тиску для збереження функції гомологіч-
ного гена, що знаходиться в Y-хромосомі 
[64]. Гени на В-хромосомах, якщо припус-
тити, що вони походять від транскрипційно 
активних ділянок аутосом (А-хромосом), 
також перебувають під невеликим або й 
нульовим селективним тиском, спрямо-
ваним на підтримання молекулярної гене-
тичної активності, й, отже, з часом можуть 
зазнавати аналогічних супресивних змін. 
Однак такі гени ще належить знайти на В-
хромосомах.

Одним із типів тандемно повторюваної 
ДНК, що часто зустрічається у В-хромо-
сомах, є рДНК [15, 19, 20]. Ці гени, які ко-
дують рибосомні РНК й існують як класте-
ри повторюваних одиниць, на метафазних 
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ну роль в еволюції В-хромосом. Зокре-
ма, родина повторів Bd49 В-хромосо-
ми B. dichromosomatica гіперметильо-
вана і тому транскрипційно неактивна. Це 
підтверджується відсутністю транскрип-
тів Bd49 серед РНК, виділеної з листків 
[63]. Окрім впливу на транскрипцію, ме-
тилювання може також зумовлювати не-
менделівську поведінку хромосом. Нап-
риклад, у S. сereale встановлено, що ін-
дуковане деметилювання чи блокування 
метилювання спричиняє нерозходження 
В-хромосом у мітозі [72], що є відомим ме-
ханізмом накопичення В-хромосом.

Високогетерохроматиновий характер 
В-хромосом можна частково пояснити на-
явністю таких вторинних структур ДНК як 
стовбурово-петлеві структури, які є реаль-
ними кандидатами на сайти зв’язування 
білків і пов’язуються з гетерохроматино-
вою конденсацією. Особливості ж упако-
вування хроматину можуть впливати на 
відносне ацетилювання гістонових моле-
кул, спричиняти генний сайленсинг. На-
приклад, показано, що В-хромосоми B. 
dichromosomatica недоацетилюються 
порівняно з А-хромосомами і це, а також 
пізня реплікація ДНК В-хромосом, можуть 
зумовлювати їхню генетичну інертність. 
Так само у цибулі Allium транскрипція ауто-
сомної рДНК впродовж різних стадій мітозу 
блокується шляхом конденсації хромосом. 
Ці дані свідчать про те, що генетична не-
активність В-хромосом зумовлюється не 
лише тим, що вона складається з некоду-
ючої або нефункціональної ДНК, а й взає-
модією багатьох комплексів білок-ДНК, на 
які фізично впливає структура хроматину.

Більшість дослідників схиляється до 
припущення про те, що поліморфізми за 
В-хромосомами є стабільними завдяки ан-
тагоністичним силам і рівноважність є на-
слідком взаємодії процесів накопичення 
В-хромосом і шкідливого впливу на при-
стосованість носіїв В-хромосом. Пропо-

бути транспозиція за допомогою ретро-
транспозону хлоропластної ДНК у пов-
торюваний елемент Bd49 В-хромосоми 
B.  dichromosomatica [61]. Вставка мо-
більного елемента може призводити до 
виникнення структурної варіабельності 
В-хромосом. Цей спосіб має відбуватися 
поступово, В-хромосома при цьому вини-
кає шляхом дуплікації крупного сегмента 
з наступною вставкою транспозабельно-
го елемента. Дуплікована ділянка аутосо-
ми, що знаходиться у В-хромосомі, може 
швидко втрачати гомологію з батьківською 
послідовністю, загальним результатом 
чого є супресорна рекомбінація між ними. 
Можливість такого сценарію ще більше ус-
кладнює розуміння походження В-хромо-
соми (див. [15]).

Проте аналіз елементів ретротранс-
позонного походження В-хромосоми ку-
курудзи дещо прояснює ситуацію із ча-
сом можливого виникнення В-хромосом. 
Вивчення однієї із кількох послідовностей, 
специфічних для В-хромосоми, а саме 
елемента Stark-B показало, що він скла-
дається із фрагментів А-геному, а також із 
В-специфічних послідовностей. Елемент 
Stark-B набагато більший, ніж інші В-спе-
цифічні елементи і не виявляється у вели-
ких тандемних утвореннях. Локалізується 
він на третьому і четвертому блоках дис-
тального гетерохроматину В-хромосоми. 
Різні копії Stark-B відрізняються малими 
інсерціями, делеціями і дуплікаціями, а та-
кож однонуклеотидним поліморфізмом. 
Разом з тим було показано, що ділянки 
елемента Stark-B експресуються. Засто-
совуючи аналіз дивергенції LTR-ретроеле-
ментів, що переривають В-специфічні пос-
лідовності, автори оцінили мінімальний вік 
Stark-B повтору, а отже, і вивченої В-хро-
мосоми у два мільйони років [50].

Існує усталене твердження, що ме-
тилювання, яке спричиняє інактивацію 
хромосом, теж може відігравати пев-
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а якщо порівнювані ДНК є з негенного кла-
су, то філогенетичні зв’язки встановити ще 
важче. Однією з причин тут є те, що у неак-
тивній ДНК В-хромосом з високою швид-
кістю можуть накопичуватися мутації, ця 
швидкість може бути порівняною з такою 
у псевдогенів. У різних генеалогічних лініях 
вони можуть дивергувати, започатковую-
чи гетерогенні набори послідовностей В-
хромосом. При цьому кожна з В-хромосом 
може йти своїм унікальним еволюційним 
шляхом з порівняно високою швидкістю. 
Звідси випливає, що для того, щоб зро-
бити достовірні висновки на основі моле-
кулярного вивчення, потрібно порівнюва-
ти велику кількість послідовностей ДНК А і 
В-хромосом від низки осіб із різних попу-
ляцій.

Розглянемо деякі дані, отримані цими 
методами окремо для найкраще вивче-
них рослин, а саме кукурудзи, жита та авс-
тралійської маргаритки. 

В-хромосоми кукурудзи Zea mays. 
Як уже згадувалося, вперше В-хромосоми 
рослин описані саме у кукурудзи 100 років 
тому назад [3]. З того часу класичними ме-
тодами накопичено велику кількість да-
них, які ретельно проаналізовано в огляді 
[74], і які свідчать, що у кукурудзи В-хро-
мосоми зустрічаються досить часто і у неї 
часто виявляється поліморфізм за їхньою 
кількістю. Кукурудза – це єдиний об’єкт, у 
якого створено і вже понад 60 років вико-
ристовуються A/B-хромосомні генетич-
но марковані транслокаційні лінії. На цих 
лініях можна проводити різні комбіновані 
генетичні і цитологічні дослідження, зокре-
ма складання генетичних карт і отримання 
низки похідних А і В-хромосом. І до сьо-
годні В-хромосоми кукурудзи вивчаються 
з використанням переважно їхніх трансло-
каційних похідних (див. огляд [14]).

Молекулярне вивчення В-хромосом ку-
курудзи розпочалося у 1993 р., коли впер-
ше ідентифіковано специфічну центромер-

нується коеволюцію A і В-хромосом роз-
глядати як приклад так званої коеволюції 
геномного конфлікту, який враховує перш 
за все паразитичні властивості В-хромо-
сом [73].

Тут варто, на нашу думку, викласти точ-
ку зору Ж. Камачо із співавторами, які вва-
жають, що незаперечна подібність між В-
хромосомами і статевими хромосомами 
більше, ніж просто збіг, і що молекулярна 
еволюція В-хромосом може інтерпретува-
тися в контексті еволюції статевих хромо-
сом. На їхню думку, спочатку має бути про-
цес, який відносно швидко ізолює щойно 
сформований прототип В-хромосоми і пе-
решкоджає гомологічному (чи гомеологіч-
ному) спарюванню. Такі процеси глибше 
вивчені для гетероморфних статевих хро-
мосом. Після їхньої ізоляції у межах ядра, 
В-хромосоми, очевидно, дегенерують як 
структурно, так і за складом послідовнос-
тей. Це робить ідентифікацію їхніх прото-
типів із часом усе важчою. (Детальніше цю 
гіпотезу з аналізом подібності між стате-
вими і В-хромосомами викладено в роботі 
[15]).

Відомо, що геноми еукаріотів містять 
багато послідовностей, які не є частиною 
кодуючих ділянок, регуляторних елемен-
тів чи генів рРНК. Послідовність нуклео-
тидів і хромосомна локалізація цієї неген-
ної ДНК, що присутня у великій кількості 
у багатьох видів рослин, ідентифікується 
порівняно легко, але її походження, функ-
ція і значення майже не відомі. В-хромосо-
ми належать до цієї загадкової частини ге-
ному. Останнім часом молекулярний склад 
В-хромосом інтенсивно вивчали перш за 
все на таких зручних для цитогенетики 
об’єктах як австралійська маргаритка B. 
dichromosomatica, жито S. cereale і куку-
рудза Z. mays.

Проте слід мати на увазі, що на основі 
порівнянь послідовностей ДНК важко по-
будувати достовірні філогенетичні дерева, 
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нестабільними, ніж хромосоми з вузлика-
ми, а останні – нестабільнішими, ніж хро-
мосоми без вузликів. У рослин, що містили 
В-хромосоми (бодай одну), нестабільність 
була вищою, ніж у рослин, що не містили 
додаткових хромосом [44, 76].

Методом RAPD-аналізу ідентифіко-
вано ще одну В-специфічну повторювану 
послідовність pBGBM18.2, яку, на жаль, не 
можна використати для ISH експеримен-
тів. Виявили, що ця друга послідовність 
є спорідненою з родиною Prem-1 ретро-
елементів кукурудзи, які транскрибуються 
переважно в пилкових зернах. Порівнян-
ня А і В-хромосом показало, що вони дуже 
подібні та що В-хромосоми мають внутріш-
нє походження від геному кукурудзи [77].

Використавши деякі B/A-хромосомні 
транслокації, таким самим методом ПЛР-
аналізу ампліфіковано чотири фрагменти 
ДНК, що локалізувалися на В-хромосомі. 
Два з них картовані на еухроматиновій ді-
лянці, а інші два – на дистальній частині еу-
хроматинової ділянки або на проксималь-
них двох третинах гетерохроматинової ді-
лянки В-хромосоми [78].

Виділенню послідовностей ДНК із В-
хромосоми кукурудзи заважає їхня вели-
ка гомологія з хромосомами нормального 
набору. Порівняно недавно цю перешкоду 
подолано методом клонування пахітенних 
В-хромосом, розсічених на склі за допомо-
гою мікроманіпулятора з наступним ПЛР-
аналізом [57]. Автори показали, що ізо-
льовані послідовності дозо-залежно гіб-
ридизуються із геномною ДНК, а також із 
пахітенною В-хромосомою за використан-
ня FISH, що підтвердило їхнє походжен-
ня від В-хромосом. Усього було виділено 
19 різних повторюваних послідовностей, 
одна з яких (рВРС51) є В-специфічною і 
високоповторюваною, а останні 18 були 
гомологічними до А-хромосом. Три послі-
довності були високогомологічними з пос-
лідовностями кукурудзи, серед яких дві – 

ну послідовність В-хромосоми під назвою 
pZmВs [75]. За допомогою диференціаль-
ної гібридизації з використанням як зонду 
геномної ДНК, що містила В-послідовності 
та без них, автори проаналізували геном-
ну бібліотеку, сконструйовану з лінії куку-
рудзи, що містила 15 В-хромосом. Було 
використано клони похідних В-хромосом, 
що мали В-центромерну ділянку. Такі В-
похідні, що мають центромерну ділянку, 
поводять себе, як цілісні В-хромосоми ку-
курудзи, вони, зокрема, не розходяться у 
другому пилковому мітозі. Клонуючи різні 
послідовності В-хромосом, автори пока-
зали, що більшість із них є високо повто-
рюваними і спільними з такими А-хромо-
сом. Проте, усі клони, відібрані на В-спе-
цифічність, містили принаймні одну копію 
особливого повтору, що походить із цент-
ричної ділянки В-хромосоми. Пізніше було 
встановлено, що ця послідовність присут-
ня також у В-теломері і не є повністю спе-
цифічною для В-хромосом, вона також має 
гомологію з послідовностями центромери 
четвертої хромосоми, а також часткову го-
мологію з вузликами (knobs) хромосоми, 
які іноді виявляють неоцентромерну ак-
тивність.

Виявлену В-специфічну послідовність 
широко застосовували у дослідах з вико-
ристанням гібридизації in situ (ISH-екс-
перименти). В-хромосоми цим методом 
ідентифіковано в пилкових зернах і пил-
кових трубках, а також у сперміях. В-хро-
мосоми розміщувалися на кінчику спер-
міального ядра. (Функціональне значення 
невипадкового розміщення В-хромосом у 
сперміях кукурудзи ще не зрозуміле). Ця 
В-специфічна послідовність, а також зон-
ди до вузликів і рДНК дозволили вияви-
ти підвищену частоту хромосомної неста-
більності під час чоловічого гаметогенезу в 
тапетумі. (Не виключено, що це пов’язано 
із запрограмованою клітинною смертю та-
петуму). В-хромосоми виявилися більше 
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ня фізичних особливостей функціональної 
центромери (див. далі).  Цікавими у цьо-
му плані є дослідження, в яких автори ви-
користали модифіковану B-9-хромосому, 
що складалася із B-9-хромосоми і дуплі-
кованої 9S-ділянки, прикріпленої до дис-
тального кінця [80]. У мейозі, внаслідок 
“спарювання із загином назад” (fold back 
pairing) і кросинговеру, у дуплікованій ді-
лянці уніваленту формувалася дицентрич-
на B-9-хромосома, в якій потім ініціював-
ся цикл розрив-злиття-міст хроматидного 
типу. В результаті в анафазі ІІ і у першо-
му пилковому мітозі формувався одинич-
ний міст. Далі, внаслідок нерозходження 
В-хромосоми у другому пилковому мітозі, 
хроматидний дицентрик В-9 перетворю-
вався у хромосомний. Новий дицентрик 
зазнавав циклу розрив-злиття-міст хромо-
сомного типу. Після загоювання розірва-
них кінців хромосом формувалася низка 
похідних B-9-хромосом. (Схему таких пе-
ретворень хромосом у результаті циклу 
розрив-злиття-міст див. [1, с. 309]). Гру-
па мініхромосом, виявлена в цих дослідах, 
можливо є найменшими з відомих похідних 
В-хромосом.

Центромера В-хромосоми складаєть-
ся, як уже зазначали, здебільшого із В-
специфічних повторів pZmВs. Функціо-
нальну ділянку В-центромери визначено 
за точками розриву у низки похідних “хиб-
ного поділу” (misdivision), що виникали 
шляхом розриву в центромері. Використо-
вуючи ISH і аналіз наслідків 25 актів “хиб-
ного поділу” центромери, виявлено, що В-
послідовності трапляються по всьому фун-
кціональному домену В-центромери [81]. 
Мейотичну трансмісію цих же похідних В-
хромосом порівнювали з перебудовами в 
центромері. Аналіз виявив, що є кореля-
ція між розміром центромери і мейотич-
ною трансмісією, присутність фрагмента 
PmeI розміром 370 тпн корелює з повною 
трансмісією хромосом. Ця послідовність 

це вузликові повтори (knobs) і одна – ген 
Zein (некодуюча ділянка). Десять повто-
рюваних послідовностей виявилися го-
мологічними до некодуючої ділянки генів 
Adh1, Bz1, Gag, Zein та, меншою мірою, 
до В-центромери. Шість послідовностей 
не мали гомології з жодним геном. Виді-
лена В-специфічна послідовність і частко-
во В-специфічна послідовність картовані 
за допомогою FISH, а також за допомогою 
нових семи транслокацій (TB-10L – транс-
локації) на центральній частині дистальної 
гетерохроматинової ділянки, що простя-
гається вздовж приблизно однієї третини 
В-хромосоми [57].

У подальших, детальніших досліджен-
нях, ці ж автори використали для вивчен-
ня молекулярної організації В-хромосо-
ми кукурудзи послідовність рВРС51, яка є 
виключно В-хромосомною і представлена 
великою кількістю копій, розкиданих при-
близно на одній третині довгого плеча В-
хромосоми і на більшості ділянок центро-
мерних вузликів. За її допомогою проведе-
но скринінг великих фрагментів із геномної 
бібліотеки, сконструйованої із геномної 
ДНК, що містила 16 В-хромосом. Було ви-
явлено ретротранспозони, мініатюрний 
інвертовано-повторюваний транспоза-
бельний елемент (МІТЕ), повтори CentC та 
родину повторів CL, розміром 1,6 тпн, які 
організовані у В-хромосомі у вигляді тан-
дему. Було також виявлено переміщення 
ретротранспозону і елемента МІТЕ, задія-
них у генезі двох послідовностей. Автори, 
по суті, показали вставку двох послідов-
ностей А-хромосоми у повтор CL шляхом 
транспозиції як РНК-транспозону (ретро-
транспозону) (RIRE2), так і ДНК-елемен-
та MITE (mPIF). Проте механізми, відпові-
дальні за введення інших інвазуючих послі-
довностей, виявлених у вивчених клонах, 
лишилися недослідженими [79].

Центромери В-хромосом кукурудзи 
використовуються як модель для вивчен-
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молекулярної структури В-хромосоми ку-
курудзи з позначенням функцій її основних 
ділянок.

В-хромосоми жита Secale cereale. 
Жито S. cereale (2n=14) має великі хро-
мосоми з помітними гетерохроматинови-
ми ділянками, що робить його зручним ма-
теріалом для цитологічних, молекулярних і 
еволюційних досліджень. Житу властивий 
стандартний тип В-хромосом, який мор-
фологічно ідентичний у всіх вивчених по-
пуляціях. Зазвичай на популяційному рів-
ні зустрічаються 0–4 В-хромосоми, але ча-
сом виявляють і 8 В-хромосом. Стандартні 
В-хромосоми різних популяцій можуть у 
мейозі кон’югувати, що схиляє до думки 
про можливе монофілетичне походження 
В-хромосом з різних місцевостей [82].

За лабораторних схрещувань струк-
турні перебудови В-хромосом трапляють-
ся приблизно з частотою 2 % на покоління, 
даючи початок ізохромосомам чи дефект-
ним В-хромосомам. Однак у вивчених по-
пуляціях структурні варіанти є рідкісними. 
Це засвідчує, що стандартна форма В-хро-
мосоми є єдиною, яка довго зберігається у 
природі.

містить фрагмент EcoRI розміром 55 тпн, 
який повторюється кілька разів у інтактній 
центромері. Припускається, що принайм-
ні одна з цих 55 тпн послідовностей є кри-
тичною для повного мейотичного функціо-
нування, а оточуюча ДНК, яка зумовлює 
існування більшого фрагмента розміром 
370 тпн, забезпечує додаткову стабілізу-
ючу ДНК.

Нову інформацію про походження В-
хромосом кукурудзи отримано після іден-
тифікації А-послідовностей, що були гомо-
логічними до В-специфічного центромер-
ного повтору. Клони виділено із рослин 
кукурудзи без В-хромосом (0В-рослини) 
шляхом скринінгу ДНК за зниженої жорс-
ткості (reduced stringency) із В-специфіч-
ним зондом. Ці клони гібридизувалися з 
центромерою хромосоми 4; вони виявили 
гомологію також до частини одиниць пов-
торів вузликів, які здатні функціонувати як 
неоцентромера [56]. Наведені дані свід-
чать про еволюційний зв’язок між хромо-
сомою 4 і В-хромосомою, принаймні за 
складом центромери. Проте виявлені від-
мінності між послідовностями свідчать про 
певну віддаленість зв’язку. Тому не мож-
на визначити, чи В-хромосома безпосе-
редньо походить від хромосоми 4, чи у цих 
двох хромосом є древній спільний предок. 
Можливо, що також існує еволюційний 
зв’язок між В-хромосомами і гетерохро-
матиновими вузликами А-хромосом.

Таким чином, сумарний склад А- та В-
хромосом подібний, що свідчить про їхнє 
спільне походження. Виявлено кілька В-
специфічних послідовностей, серед яких 
найкраще вивченою є pZmВs, що локалі-
зована в центромері. Вона має часткову 
гомологію до центромери хромосоми 4 і до 
хроматинових вузликів. Проте ще не відо-
мо, чи центромера В-хромосоми походить 
від центромери хромосоми 4, чи обидві 
мають більш віддалене спільне походжен-
ня. На рис. 3 наведено узагальнену схему 

Рис. 3. Генетична організація, організація послідов-
ностей та хроматину у В-хромосомі кукурудзи: а – 
дистальний еухроматиновий кінець є транс-діючим 
і визначальним для нерозходження хромосом; б – 
проксимальний еухроматин є транс-діючим і визна-
чальним для нерозходження; в – центромерний еу
хроматин є цис-діючим рецептором для нерозхо-
дження; г – коротке плече і центромерна ділянка по-
силюють явище нерозходження; втрата короткого 
плеча зменшує рівень нерозходження, але не запо-
бігає йому (за: [8])
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Однак наявність В-хромосом позна-
чається на інтерфазній організації рибо-
сомного хроматину. У жита рибосомні пос-
лідовності, розміщені на дистальному кінці 
хромосоми 1, розкидані всередині ядер-
ця, у той час як послідовності на прокси-
мальному кінці залишаються конденсова-
ними на периферії ядерця. Проте у рослин 
із В-хромосомами розподіл дещо інший – 
кілька ділянок конденсованого хромати-
ну присутні всередині ядерця [35]. У рос-
лин лінії Lindström вивчали, як різні дози 
В-хромосом позначаються на активності 
ЯО (ядерцевих організаторів) і структурі 
їхніх локусів рДНК в інтерфазі. Встановле-
но значні зміни розмірів ЯО, що відображує 
знижений рівень їхньої активності, а також 
зміни характеру конденсації локусів рДНК 
в інтерфазі. Автори припускають, що В-
хромосоми жита “генетично інертні”, але 
“хромосомно активні” [91].

Детально вивченою є характерна гете-
рохроматинова дистальна частина В-хро-
мосом [92]. Помітні у метафазі субтело-
мерні гетерохроматинові ділянки А- і В-
хромосом мають однакову морфологію, 
обидві містять велику кількість повторюва-
ної ДНК, хоча її конформація в інтерфазі у 
В-хромосом є менше конденсованою.

Родини повторів E3900 і D1100 скла-
даються із низки фрагментів неспорідне-
них елементів. Збирання кожної родини 
відбувається в самій В-хромосомі, а їхня 
неспорідненість є наслідком внутрішньо 
притаманної нестабільності субтеломер-
ної ділянки В-хромосом. Таким чином, за 
перебудови відповідає спільний процес.

Припускають, що родини E3900 тa 
D1100 виникли із частини А геному, який 
зазнав низки ампліфікацій внаслідок його 
розташування у найдистальнішій ділян-
ці хромосоми. Ще не відомий процес діє 
на В-гетерохроматиновий домен огуль-
но, створюючи перебудови типу, переваж-
но, дуплікацій, а не делецій. На думку ав-

Детальний аналітичний огляд даних 
щодо В-хромосом жита наведено у ро-
боті [60], після якого опубліковано багато 
нової цікавої інформації. Більшість, якщо 
не всі успіхи в цій галузі зроблено завдяки 
ідентифікації B-специфічних послідовнос-
тей жита – родини D1100 і E3900 високо 
повторюваних послідовностей, відкритих у 
1990-х роках [83, 84].

В-хромосоми складаються із послідов-
ностей, що є переважно спільними з таки-
ми А-хромосом [58, 85]. Це свідчить про 
те, що В-хромосоми виникли з А-хромо-
сом, але В-хромосоми мають і суттєві від-
мінності у субтеломерній ділянці, де ло-
калізовані D1100 і E3900 родини високо-
повторюваної ДНК.

Із використанням цих послідовностей 
В-хромосоми жита були забарвлені, що 
дозволило візуалізувати їхнє положення 
в інтерфазі. Встановлено, що В-хромосо-
ми формують лінійні ланцюжки, і кінці їхніх 
довгих плечей зазвичай локалізовані у най-
менш конденсованому хроматині. В-хро-
мосоми є фізично асоційованими, особли-
во коли вони присутні у парних кількостях 
[86, 87].

Щодо присутності повторів рДНК на В-
хромосомах жита існують різні думки. Пер-
ші результати, отримані у 1970-х роках, 
показали їхню присутність у В-хромосомах 
лінії Lindström, у якої В-хромосоми жита 
додані до гексаплоїдної пшениці [88], але 
наразі вважається, що стандартні В-хро-
мосоми не містять генів рРНК. 

У 1990-х роках аналізували присутність 
і розподіл кількох повторюваних послідов-
ностей за допомогою ISH. Результати до-
сліджень показали, що певні субтеломерні 
послідовності, локалізовані на А-хромосо-
мах, мають гібридизаційні сигнали на В-
хромосомах, але інші повторювані А-пос-
лідовності, включаючи рибосомні гени, не 
гібридизуються з В-хромосомами [89 ,90].
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них з такими А-хромосом. В-специфічні 
послідовності локалізовані у гетерохрома-
тиновому кінці довгого плеча хромосоми. 
Можливо, вони виникли від А-хромосоми 
після багатьох перебудов, переважно дуп-
лікацій. Родина повторів E3900 походить 
від ретротранспозону Ty3-gypsy, а сімейс-
тво D1100 не має жодних ознак генного 
походження. Схематично організацію В-
хромосом жита наведено на рис. 4.

В-хромосоми австралійської марга-
ритки Brachycome dichromosomatica. 
Австралійська маргаритка Brachycome 
(=Brachyscome) dichromosomatica (2n=4) 
є цікавою рослиною, якій властива над
звичайно висока геномна пластичність. Її 
клітини містять чотири А-хромосоми, для 
яких є характерним високий поліморфізм 
за гетерохроматиновими сегментами, і 
до трьох великих В-хромосом, а також різ-
ну кількість мікро-В-хромосом. При цьому 
великі і мікро-В-хромосоми рідко зустріча-
ються разом в одній і тій же рослині. Вияв-
лено велику кількість варіантів каріотипів 
як для А, так і для В-хромосом [59], що ус-
кладнює класифікацію хромосомних полі-
морфізмів. Прикметно, що мінливість А-

торів, має місце добір перебудов, який до-
помагає створювати регулярну структуру, 
подібну до такої, яка очікується від звичай-
них високо повторюваних тандемних утво-
рень [92].

Ступінь цих перебудов і складність ор-
ганізації вищого порядку В-специфічних 
родин повторів вказує на те, що неста-
більність є властивістю самого домену. Не 
виключено, що в цьому домені реплікація 
ДНК якось пошкоджена, що призводить до 
частих порушень, які репаруються у спе-
цифічний спосіб. Можливо існує зв’язок 
між цією нестабільністю і відсутністю роз-
ділення сестринських хроматид у пери-
центромерній ділянці під час процесу не-
розходження.

Повторювана послідовність E3900 по-
ходить від ретротранспозону Ty3-gypsy. 
Можливо, що атавістичний E3900 капсид-
ний пептид надав імунності проти ендоген-
них ретротранспозонів, зменшуючи гене-
тичний тягар хазяїна. Можливо також, що 
цей білок бере участь у механізмі транс-
діючого нерозходження. Родина повторів 
D1100 не має жодних ознак генного по-
ходження.

Встановлено, що тер-
мінальна ділянка, де роз-
міщені специфічні В-послідов-
ності, є також місцем, в яко-
му В-хромосоми з’єднуються 
(кон’югують) у метафазі І, щоб 
потім правильно розходити-
ся; цей процес є визначаль-
ним для передачі (трансмісії) 
В-хромосом [93, 94]. Можли-
во, що нестабільність субтер-
мінального В-домену відіграє 
ключову роль у підтримання 
мінливості процесів трансмісії 
В-хромосом.

Таким чином, В-хромосо-
ми жита складаються із послі-
довностей, переважно, спіль-

Рис. 4. Організація послідовностей, генетична та хроматинова організа-
ція В-хромосом жита: на нижній хроматиді показано С-бенди гетерохро-
матинових ділянок; МПЗ – мітоз у пилковому зерні (за: [8])
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забарвлення антитілами H4Ac12 і H4Ac16 
[66].

Ці відмінності узгоджуються з тими, що 
спостерігаються між аутосомами і стате-
вими хромосомами у ссавців, хоча неак-
тивна X-хромосома є дуже збідненою на 
всі чотири різні ацетильовані форми гісто-
ну H4. Ще одну подібність між неактивни-
ми В-хромосомами та Х-хромосомою вид-
но з аналізу часу реплікації ДНК у кінчиках 
коренів. Виявили, що В-хромосоми порів-
няно з А-хромосомами мітяться пізніше, у 
пізній S-фазі (див. [15]).

Виділено родину високо повторюваних 
послідовностей Bd49-розміром 176  пн, 
які складають близько 10 % великої В-хро-
мосоми. Із застосуванням гібридизації in 
situ (ISH) локалізовано послідовність цен-
тромерної ділянки. Виявлено, що всі до-
сліджені В-хромосоми мають дуже мети-
льовані повтори Bd49. Однак у різних В-
ізолятах встановлено відмінності щодо 
розташування Bd49-подібного сімейства 
у самих В-хромосомах [63].

Численні копії цієї послідовності ви-
явлено у видів роду Brachycome без 
В-хромосом, таких як B. eriogona, B. 
ciliaris, B. segmentosa тa B. multifida. 
Інші види, у тому числі 0B-рослини B. 
dichromosomatica тa 0B- і +B-рослини B. 
curvicarpa та B. dentata, мають кілька або 
зовсім не мають таких копій. Визначити фі-
логенетичні зв’язки було неможливо з при-
чини великої внутрішньогеномної гетеро-
генності зазаначених послідовностей.

Кілька копій послідовностей Bd49 
знайдено в одній із А-хромосом B. 
dichromosomatica. Ці та викладені вище 
дані дозволили припустити три можли-
вості, що пояснюють цю особливість:

•• під час утворення В-хромосоми цент-
ромера, набута шляхом фрагментації 
від А-хромосоми, потрапила у поло-
ження, суміжне з Bd49-подібною пос-
лідовністю;

хромосом вища за ту, що спостерігають у 
В-хромосом, В-хромосоми мають віднос-
но консервативнішу структуру. Це може 
свідчити про існування контрольного ме-
ханізму підтримання стандартної В-хро-
мосоми.

Великі В-хромосоми B. dichromosom­
atica мають багато спільних ознак із В-хро-
мосомами багатьох інших видів рослин. 
Вони у першому мітозі пилкового зерна за-
знають нерозходження з наступною спря-
мованою сегрегацією до генеративного 
ядра; вони не дають явного фенотипічного 
ефекту і гетерохроматинізовані. Ці В-хро-
мосоми містять генний кластер рибосом-
ної РНК, локалізований біля кінця корот-
кого плеча, а в деяких випадках біля цент-
ромери. Однак у тканині листка ці гени не 
активні. Ампліфікація внутрішнього транс-
крибованого спейсера (ITS2) з рослин, 
що не містили В-хромосом (0B рослин) і 
порівняння цих ITS2 з відповідними пос-
лідовностями з мікророзсічених В-хромо-
сом виявило, що сайт рестрикції SfcI при-
сутній лише в ITS2 рДНК В-хромосом. Екс-
перименти із застосуванням ПЛР на основі 
зворотної транскриптази показали, що 
рДНК В-хромосом не транскрибується. Так 
само ПЛР на основі зворотно транскрибо-
ваної сумарної РНК з рослин, що містять В-
хромосоми, із застосуванням специфічних 
праймерів для ITS2 В-хромосом, не вияви-
ла В-хромосомного транскрипту [95].

Механізм, що контролює транскрипцій-
ну активність рДНК В-хромосом, не визна-
чено. Не виявлено відмінностей між харак-
тером метилювання рДНК 0B- і В-вмісних 
рослин. Встановлено відмінності між А і 
В-хромосомами після імуномічення анти-
тілами, специфічними для різних ацети-
льованих форм гістону H4. На відміну від 
A-хромосом, які у своєму загалі яскраво 
мітилися, В-хромосоми слабенько міти-
лися антитілами проти H4Ac5 і H4Ac8. Та-
ких відмінностей не виявлено після імуно-
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ливо, що всі типи В-хромосом походять 
від однієї спільної предкової В-хромосоми 
[59].

Крапкоподібні мікро-В-хромосоми, 
на відміну від великих В-хромосом, міто-
тично не стабільні і в соматичних ткани-
нах окремих рослин варіюють за кількіс-
тю. Вони не спаровуються з А чи В-хро-

•• послідовність Bd49 випадково накопи-
чувалася в центромері;

•• A-хромосома колонізувалася послідов-
ностями з В-хромосоми.
Не виключена можливість того, що В-

хромосома B. dichromosomatica еволю-
ціонувала після міжвидової гібридизації з 
B. eriogona або B. ciliaris [63].

А і В-хромосоми рос-
лин B. dichromosom­
atica з різними варіан-
тами каріотипів вивчені 
шляхом комп’ютерного 
аналізу хромосомних 
зображень після ISH. Ри-
босомну ДНК і В-спе-
цифічну послідовність 
Bd49 виявлено на всіх В-
хромосомах. Окрім не-
великих відмінностей за 
розміром, виявлено два 
основних типи В-хромо-
сом, що відрізнялися за 
поліморфізмом рДНК, 
положенням Bd49 та 
кількістю їхніх копій. В-
хромосоми всіх популя-
цій не відрізнялися одна 
від одної за довжиною, 
але у цитодемів A1, A2 
та A4 послідовність Bd49 
локалізована біля цен-
тромери, а у A3 ця пос-
лідовність локалізована 
біля кінця довгого плеча. 
Це узгоджується із дов-
готривалою географіч-
ною ізоляцією цитоде-
му A3. Автори вважають, 
що оскільки В-хромосо-
ми в усіх цитодемах міс-
тять рДНК, Bd49 і пос-
лідовність Bdm29, яка 
присутня і в мікро-В-хро-
мосомах (рис. 5), мож-

Рис. 5. Організація послідовностей та хроматину В-хромосом Brachycome di­
chromosomatica: а – велика В-хромосома містить еухроматинову і гетерохро-
матинову ДНК та є пізно реплікованою і гіпоацетильованою по гістону H4; б – 
мікро-В хромосома містить гетерохроматинову ДНК, яка реплікується протягом 
S-фази і є гіпометильованою по гістону H3 Lys4 і гіперметильованою по H3 Lys9. 
Повтори Bdm29 утворюють поліморфну гетерохроматинову ділянку, вони інко-
ли виявляються на А хромосомі 1. Повтори 18S/25S рибосомної ДНК на великих 
В-хромосомах є транскрипційно неактивними. GISH – геномна in situ гібриди-
зація (за: [8])
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го складу і походження мікро-В-хромо-
сом. Автори [53] встановили, що Bdm54 
тa Bdm29 розкидані по всій мікро-В-хро-
мосомі, що робить дуже малоймовірним 
походження В-хромосом від A-хромосом 
шляхом простого вирізання. Так само на-
вряд чи В-хромосоми могли безпосеред-
ньо інтегруватися в А-набір і сформувати 
поліморфні гетерохроматинові сегменти. 
Формування мікро-В-хромосом є, очевид-
но, складним і тривалим процесом.

Таким чином, у австралійської марга-
ритки B. dichromosomatica описані як ве-
ликі, так і мікро-В-хромосоми. І ті й інші 
несуть неактивний рибосомний генний 
кластер. Великі В-хромосоми містять ро-
дину В-специфічних повторів Bd49, ло-
калізованих, як правило, в центромері. 
Його численні копії присутні в А-хромосо-
мах споріднених видів, а в А-хромосомах 
самої B. dichromosomatica їх лише кілька 
копій. Мікро-В-хромосоми мають спільні 
послідовності з А-хромосомами, велики-
ми В-хромосомами і містять В-специфічні 
повтори Bdm54 і Bdm29. Великі і мікро-В-
хромосоми, очевидно, мають спільне по-
ходження. Не виключено, що В-хромосо-
ми утворилися шляхом простого вирізання 
із А-хромосом. Схематично структуру ве-
ликих і мікро-В-хромосом австралійської 
маргаритки представлено на рис. 5.

Частота і кількість
Уже на початок нашого століття В-хро-

мосоми описано більше, ніж у 1300 видів 
рослин і майже у 500 видів тварин. Що сто-
сується рослин, то вони описані переваж-
но для представників Graminea і Liliacea, 
можливо тому, що ці групи рослин характе-
ризуються високою інтенсивністю і порів-
няною легкістю каріологічного вивчення.

В-хромосоми виявлено у багатьох 
видів рослин, які не є самозапильними і не 
зазнають значної селекції на фертильність. 
На носія В-хромосом у більшості випадків 

мосомами у мейозі, але успадковуються 
через чоловічі та жіночі гамети. Склад мік-
ро-В-хромосом вивчали, отримуючи їхню 
ДНК шляхом мікророзсічення і подальшо-
го DOP-ПЛР-аналізу. За допомогою Сау-
зерн-гібридизації показано, що В-хромо-
соми мають спільні послідовності з A-хро-
мосомами. Вони мають звичайні теломерні 
послідовності та малу кількість копій рДНК, 
що свідчить про їхню спорідненість із біль-
шими В-хромосомами [53, 96].

У мікро-В-хромосомах було виявле-
но велику кількість копій нового, В-спе-
цифічного, високо метильованого тан-
демного повтору Bdm29, в А-хромосо-
мах кількість таких копій була незначною. 
Велику кількість копій Bdm29 було вияв-
лено також в гетерохроматинових полі-
морфних сегментах на довгому плечі хро-
мосоми 1 у деяких рослин двох диких по-
пуляцій. Bdm29-подібні послідовності 
знайдено також у великих В-хромосомах 
B. dichromosomatica, B. dentata і, мен-
шою мірою, у B. curvicarpa. Це вказує на 
те, що послідовність Bdm29 є дуже кон-
сервативною, хоча її значення та еволюція 
ще не відомі. Можливо, ця послідовність 
важлива для такої функції В-хромосоми, як 
механізм її власної передачі (трансмісії), і 
який кілька разів незалежно еволюціону-
вав при формуванні різних В-хромосом. 
Можливо також, що ця послідовність ево-
люціонувала на початку еволюції В-хромо-
сом і зберігалася в усіх типах В-хромосом 
із різним чи без жодного функціонального 
значення.

З поліморфних гетерохроматинових 
блоків А-хромосом виділено короткий тан-
демний повтор Bds1. Цей повтор присут-
ній також на мікро-В-хромосомах [97]. 
Пізніше було виділено В-специфічну висо-
ко повторювану послідовність Bdm54, і всі 
В-специфічні послідовності разом з інши-
ми відомими послідовностями використа-
но для дослідження детального геномно-
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пуляційні відмінності у частоті В-хромосом 
залежать, основним чином, від чотирьох 
чинників:

•• селективних факторів (наприклад, еко-
логічної толерантності носіїв В-хромо-
соми даної популяції до умов довкілля);

•• історичних факторів, тобто кількості ге-
нерацій від часу виникнення В-хромо-
сом;

•• трансмісивних особливостей, зумов-
лених відмінностями між популяціями 
в інтенсивності акумуляції В-хромосом;

•• випадкових чинників (наприклад, дії ге-
нетичного дрейфу в популяції невели-
кого розміру).
Усі чотири групи чинників можуть діяти 

і одночасно, що утруднює оцінку віднос-
ної важливості будь-якого одного факто-
ра. Відносну роль (важливість) цих чинни-
ків можна отримати за підрахунку кількості 
В-хромосом серед організмів, узятих з од-
нієї популяції, подібно тестам із вивчення 
транспозонів у дрозофіли [100].

Максимальна кількість В-хромосом, 
виявлена у різних видів рослин, широко 
варіює і, очевидно, залежить від віднос-
ної інтенсивності названих вище чинни-
ків. Наприклад, серед зернових культур 
виявлено і такі організми, які містять 34 
В-хромосоми, збільшуючи вміст ядерної 
ДНК на 155  % – вважається, що це ре-
зультат доместикації [12]. У дикорослих 
рослин, таких як Lolium perenne [12] і B. 
dichromosomatica [101] не виявлено рос-
лин, що несли більше, ніж 3 В-хромосо-
ми; проте у шніт-цибулі A. schoenoprasum 
зустрічалися рослини з двадцятьма В-хро-
мосомами [102].

Цікавими і важливими є результати, от-
римані при вивченні двадцять однієї при-
родної популяції кукурудзи із Північної Ар-
гентини (досліджено 1120 рослин). Ці по-
пуляції, що належать до 13 аборигенних 
рас, вирощуються на різних висотах – 80–
3620 м над рівнем моря. 19 популяцій були 

їхня присутність майже не впливає. Це зу-
мовлене тим, що В-хромосоми не мають 
важливих генів із специфічними феноти-
пічними ефектами, необхідними для нор-
мального розвитку. Виявлені в рідкісних 
випадках гени, зокрема гени рРНК є, пе-
реважно, інактивованими. Щоправда, ос-
таннім часом показано активну транскрип-
цію генів рРНК, що локалізовані на В-хро-
мосомі Crepis capillaris [20], а також низку 
В-локалізованих генів у ссавців, зокрема 
у миші Apodemus flavicollis [98] та лисиці 
Vulpes vulpes [99].

У самозапильних видів В-хромосом не 
виявлено, оскільки в нормі вони мають ме-
ханізми накопичення і кількість В-хромо-
сом за інбридингу надто зростатиме. В-
хромосом також не виявлено у дуже відсе-
лектованих сортів, оскільки вони зазвичай 
мають шкідливий вплив на фертильність, 
тому В-хромосоми вторинно елімінують-
ся у процесі селекційних робіт. Оскільки В-
хромосоми можна достовірно визначити 
лише після доволі трудомісткого цитоло-
гічного дослідження, можливо припустити, 
що вони присутні у набагато більшої, ніж ві-
домо, кількості видів, які ще не достатньо, 
або й зовсім не вивчені.

У природних популяціях присутність 
В-хромосом може досягати дуже високих 
частот. В одній і тій самій популяції впро-
довж кількох років часто виявляли ста-
більну частоту В-хромосом. Це схиляло до 
думки, що такий хромосомний полімор-
фізм перебуває у стані рівноваги і є ре-
зультатом дії двох різноспрямованих сил 
– виникнення В-хромосом, що збільшує 
їхню частоту, та шкідливого впливу на при-
стосованість осіб, що несуть В-хромосому 
і який має тенденцію зменшувати часто-
ту. Сьогодні В-хромосомний поліморфізм 
інтерпретується як динамічна система, в 
якій частота постійно зсувається завдяки 
“боротьбі” за існування між А- і В-хромо-
сомами. У цілому ж вважається, що міжпо-
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лише результатом сто-
хастичних процесів 
[103].
Таким чином, В-хромо-

соми широко розповсюд-
жені в природних попу-
ляціях “В-вмісних” видів, 
тобто у видів рослин, у 
яких вони зустрічають-
ся в принципі. Наприклад, 
у жита і кукурудзи їх мож-
ливо знайти в усіх регіо-
нах, де вони ростуть у ди-
кому чи напівдикому стані. 
Проте винятками є багато 
сортів і, особливо, інбред-
ні лінії, у яких В-хромосо-
ми зовсім відсутні. Тут, як 
приклад, можна навести 
дані, отримані при вивчен-
ні мікроспорогенезу у 72 
рослин попкорну (різно-
видність кукурудзи).

маси ядерної ДНК, так що В-хромосоми 
зустрічаються в клітинах, поки ця макси-
мальна межа не перевищується [103].

Автори також вважають, що клінальна 
мінливість за вмістом А-ДНК у кукурудзи і 
пов’язана з нею зворотна кореляція час-
тоти В-хромосом з градієнтом висоти має 
адаптивне значення, що підтверджується 
наступними даними:

•• проаналізовані популяції не розподі-
лені по трансекті (див. рис. 6). Вони 
культивувалися корінним населенням 
і є дуже інбредними; генний потік між 
ними малоймовірний;

•• подібний характер мінливості виявле-
но і в кількох інших незалежних групах 
популяцій, розподілених повздовж різ-
них географічних зон Центральної Аме-
рики, Мексики і США. Подібність типів 
клінальної мінливості важко пояснити 

поліморфними за кількістю В-хромосом. 
Частота рослин із В-хромосомами варію-
вала в різних популяціях від 0 до 94 %. Кіль-
кість В-хромосом на рослину коливалася в 
межах 0-8, найчастіше стрічалися росли-
ни, що містили 0, 1, 2 або 3 В-хромосо-
ми. Популяції, в яких кількість В-хромосом 
варіювала, мали позитивну і статистично 
достовірну кореляцію середньої кількості 
В-хромосом із висотою зростання (рис. 6).

У 17 популяцій у рослин без В-хромо-
сом (2n=20) вивчали вміст ДНК (А-ДНК). 
Виявлена варіабельність у 36 % за вмістом 
А-ДНК (5,0-6,8 пкг). Встановлено негатив-
ну кореляцію між вмістом А-ДНК і висо-
тою культивування рослин, та між вмістом 
А-ДНК і середньою кількістю В-хромо-
сом. Це свідчить про те, що має місце тіс-
ний взаємозв’язок між кількістю ДНК А-
хромосом і кількістю В-хромосом. Автори 
припускають, що існує максимальна межа 

Рис. 6. Розподіл рослин кукурудзи за вмістом В-хромосом з північної Арген-
тини. Частоту рослин із В-хромосомами відображує розмір чорного сектора 
(за: [103])
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Не знайдено відмінностей у частоті рослин 
з В-хромосомами між диплоїдами і поліп-
лоїдами, але встановлено, що В-хромосо-
ми частіше трапляються у родинах із вели-
ким розміром геному [38]. Припускається, 
що великі геноми виграють від присутності 
В-хромосом тому, що більші кількості не-
кодуючої ДНК можуть створювати сприят-
ливіші чи толерантніші умови для виник-
нення В-хромосом, які самі мають багато 
спільного з A-хромосомами (як, напри-
клад, у жита), за винятком В-специфічної 
термінальної ділянки (див. [9]).

Переконливо доведено, що там, де 
трапляються В-хромосоми (у “В-вмісних” 
рослин), вони сильно впливають на зна-
чення ядерної ДНК з усіма наслідками цьо-
го для індивідів і природних популяцій. На-
приклад, геном жита має значення ядерної 
ДНК для А-хромосомного набору 1С=8,28 
пкг=8114 мпн, а одинична В-хромосома 
має розмір 800 мпн, що у чотири рази біль-
ше за розмір геному арабідопсису. Якщо 
врахувати, що в природних популяціях 
жита стрічаються здебільшого дві та чоти-
ри В-хромосоми, стає зрозумілим ступінь і 
розмах поліморфізму, пов’язаного з цими 
надкомплектними елементами. Серед-
ня частота В-хромосом у B-вмісних рос-
лин низки популяцій жита варіює від 6,6 % 
до 54,0 % [12], а додаткова ДНК у рослині 
жита з чотирма В-хромосомами є маси-
вом 3200 мпн. В-хромосома у кукурудзи 
складає близько 4 % сумарного хромо-
сомного об’єму, і є кореляція між кількістю 
В-хромосом і розміром гетерохромати-
нових вузликів, які можуть маскувати вне-
сок В-хромосом у сумарний розмір геному 
[103]. До речі, у базі даних розмірів геному 
існування В-хромосом, як правило, не вра-
ховується.

У більшості видів у природних популя-
ціях В-хромосоми виявлено у малих кіль-
костях (0–5). Прикладами рослин, які мо-
жуть містити великі кількості В-хромосом 

Вивчали 9 рослин вихідної популяції і 
63 рослини після семи циклів самозапи-
лення. Лише у однієї із рослин вихідної по-
пуляції, яка фенотипічно не відрізнялася 
від інших рослин,  було виявлено (вперше 
для попкорну) у мейозі В-хромосоми, кіль-
кість яких у одній і тій же тичинці варіювала 
від двох до трьох. Присутність В-хромосом 
не позначалася на частоті хіазм та їхньому 
розподілі в А-хромосомах. Самі ж В-хро-
мосоми спарювалися переважно як біва-
ленти, коли їх було дві, а якщо їх було три, 
вони переважно були унівалентами [104].

В інших роботах було чітко продемонс-
тровано, що примусовий інбридінг при-
родно перехреснозапильних видів з В-
хромосомами призводить до зменшення 
частоти їхнього стрічання (див. [13]).

Розподіл В-хромосом у різних таксоно-
мічних групах покритонасінних не випад-
ковий, зокрема, має місце значна гетеро-
генність у різних групах рослин, для деяких 
властиві “гарячі точки” стрічання В-хромо-
сом і їхня наявність корелює з розміром ге-
ному. Аналіз 979 видів з В-хромосомами 
дозволив виявити велику різницю у їхній 
наявності серед однодольних (8 %) і дво-
дольних (3 %). У межах однодольних гете-
рогенність за цією ознакою вражаюча: В-
хромосоми зустрічаються у 27,2 % видів 
Commelinales, а у сестринського порядку 
Zingiberales лише у 4,3 % видів. Встанов-
лено також набагато більшу варіабельність 
частоти В-хромосом у порядках однодоль-
них, ніж серед дводольних, і вони рідкіс-
ні або відсутні серед базальних покрито-
насінних (Nymphaeaceae, Magnoliales, 
Laurales). Гетерогенність поширюєть-
ся також на родини. Наприклад, дві ро-
дини з найбільшою кількістю “B-вмісних” 
видів – це Poaceae та Asteraceae, є “га-
рячі точки” трапляння також у видів Liliales 
і Commelinales [105].

Немає повідомлень про В-хромосоми у 
арабідопсису, але їх виявлено у рису [28]. 
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•• епігенетичними відмінностями стану 
хроматину і відмінностями у часі реплі-
кації, наприклад, як це описано для B. 
dichromosomatica [66, 96, 111];

•• наявністю В-специфічних послідовнос-
тей як, наприклад, у жита [92];

•• окремим розташуванням в ядрі, завдя-
ки чому малі В-хромосоми часто ізо-
люються на периферії ядра у профазі 
мейозу.
Якщо щойно сформована В-хромосо-

ма є одиничною, без “спаринг”-партне-
ра, вона переживає мейоз, не підлягаючи 
елімінації із ядра в анафазі І (AI), але може 
втрачатися в анафазі ІІ (AII). Якщо в клітині 
наявні дві або кілька В-хромосом, вклю-
чаючи їхні різні структурні варіанти, спа-
рювання, яке хоч і не таке регулярне, як у 
дисомних A-хромосом, але тим не менше 
відбувається і завдяки йому В-хромосоми 
передаються гаметам. У багатьох випад-
ках В-хромосоми зовсім не спарюються і 
проходять через мейоз як уніваленти, на-
приклад, як у Centaurea scabiosa, і збері-
гаються в популяціях, щоправда спосіб їх-
нього збереження достеменно не відомий 
(подробиці такого мейозу див. [12, 13]). 
Втрата в мейозі, а також шкідливі впливи 
на фенотип можуть бути подолані досяг-
ненням популяційної рівноваги за допомо-
гою різних механізмів мітотичного і мейо-
тичного драйву [13].

У Lilium callosum трансмісія В-хро-
мосом через пилок є нормальною (мен-
делівською), а у жіночому мейозі драйв 
відбувається за допомогою спеціального 
механізму, в основі якого лежить асимет-
рія веретена. Веретено В-хромосоми ле-
жить поза метафазною пластинкою, ближ-
че до мікропілярного кінця веретена, а не 
халазального; В-хромосоми переходять 
до мікропілярного полюсу материнських 
клітин яйцеклітини приблизно у 80 % мей-
озів, а потім – в яйцеклітину. У цьому ви-
падку спостерігається гнучкий позиційний 

є Silene maritima (0–15), Brachycome 
lineariloba (0–22) тa A. schoenoprasum 
(0-20). Аж 34 В-хромосоми зареєстрова-
но в експериментальному матеріалі у Z. 
mays (див. [12]). Що ж до розміру В-хро-
мосом, то не відомі види, у яких би В-хро-
мосоми перевищували розмір найбіль-
шої з А хромосом, описано лише кілька 
випадків, коли вони рівні та не відрізня-
ються від A-хромосом у мітозі, як напри-
клад, у Clarkia elegans,  Sorghum nitidum 
тa Rumex thysiflorus . Прикладами іншої 
крайності є мініатюрні “мікро-В-хромосо-
ми” Hypochoeris maculata тa Campanula 
rotundifolia (детальніше див. [9]).

У цілому частота рослин із додаткови-
ми хромосомами в природних популяціях 
невисока, але вона зростає за несприят-
ливих умов вирощування. Додаткові хро-
мосоми частіше виявляють у рослин, що 
зростають в екстремальних умовах. Тому 
деякі дослідники вважають, що В-хромо-
соми можуть підвищувати адаптивний по-
тенціал рослин і ті форми, що їх мають, 
стійкіші, наприклад, до посухи та низьких 
температур [29, 106–108]. Особливо чітко 
це показано в дослідах за жорстких умов 
зростання [103, 109, 110]. Подібні ефекти 
описані і для тварин, наприклад, для схід-
ноазійських мишей [11].

Трансмісія
В-хромосома утворюється як один із 

продуктів геномної реорганізації й ізо-
люється від решти геному шляхом мейо-
тичної ізоляції, тобто, вона не спарюється 
з А хромосомами. 

Гомологічна самобутність новоутворе-
ної В-хромосоми забезпечується, очевид-
но, кількома її характерними особливо
стями:

•• послідовності В-хромосом можуть бути 
спільними з такими A-хромосом, але не 
обов’язково розташовуватися в тому ж 
порядку;

•• відмінностями у розмірі А і В-хромосом;
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мосом цих двох типів. Причина іншої по-
ведінки малих ізо-В-хромосом полягає в 
тому, що липкі ділянки присутні і у В-хро-
мосом із втратами (deficiency-B), і у малих 
ізо-В-хромосом, але ці ділянки не активні, 
і причиною їхньої нездатності до кон’югації 
є відсутність термінальної частини довгого 
плеча, яка, очевидно, регулює функціону-
вання липких сайтів. Встановлено, що лип-
кі ділянки, суміжні із центромерою, конт-
ролюються транс-діючим елементом/ге-
ном, локалізованим у дистальній половині 
довгого плеча стандартної В-хромосоми 
(і довгої ізо-В-хромосоми), як показано на 
рис. 7.

Ділянка, яка містить елемент, що конт-
ролює нерозходження В-хромосом, скла-
дається із сукупності В-специфічних послі-
довностей, що належать до двох сімейств 
– E3900 тa D1100, зібраних із низки повто-
рюваних елементів, деякі з них представ-
лені в А геномі. У цій ділянці не виявлено 
жодного гена. Тому питання про те, якими 
генетичними процесами контролюється 
нерозходження хромосом, яке трапляєть-
ся з дуже великою частотою, є невиріше-
ним (див. [9]).

Як свідчать результати цитологічних 
досліджень, в анафазі першого пилкового 
мітозу центромери В-хромосом функціо-
нують нормально, і можна бачити як вони 
розділені рухаються до протилежних по-
люсів (рис. 7,б). В-хроматиди тимчасо-
во утримуються разом на чутливих липких 
сайтах (рецепторах) по обидва боки цент-
ромери і, оскільки веретено асиметричне, 
то екватор локалізується ближче до полю-
су, який пасивно(?) включатиме В-хрома-
тиди в генеративне ядро.

Не відомо, яким чином В-специфіч-
на ділянка сигналізує рецепторам зали-
шатися з’єднаними рівно стільки, скіль-
ки потрібно, щоб полегшити спрямоване 
нерозходження. Це є одним із фундамен-
тальних питань еволюції геному, оскільки 

ефект без участі жодного явного активно-
го процесу. Подібну мейотичну сегрега-
цію В-хромосом описано також у Phleum 
nodosum і Plantago serraria. Цікаво, що В-
хромосоми у P. serraria рухаються до по-
люсів у AI попереду бівалентів A-хромо-
сом, засвідчуючи відмінність у взаємодії 
центромера/мікротрубочки веретена між 
A-хромосомами і неспареними В-хромо-
сомами в одній і тій же самій клітині.

У рослин, особливо у Gramineae, про-
цес драйву В-хромосом полягає у безпо-
середньому нерозходженні на стадії гаме-
тофіту. У жита нерозходження відбувається 
у першому пилковому мітозі та в першому 
мітозі яйцеклітини (жито у цьому відно-
шенні унікальне), а у кукурудзи – у друго-
му пилковому мітозі та в інших ситуаціях у 
різних інших видів [12]. Жито (його пилок) і 
кукурудза є зручними моделями, які дають 
найкращу інформацію про біологію цент-
ромер, мікротрубочок веретена і генетич-
них контрольних процесів, що спричиня-
ють пряме нерозходження, яке має місце 
на специфічних стадіях розвитку рослин.

Пряме нерозходження В-хромо-
сом у пилку жита. Це явище вперше опи-
сане для стандартної В-хромосоми жита 
в 1934  р. [112]. Пізніше показано, що 
варіант ізохромосоми, утвореної із дов-
гого плеча В-хромосоми має таку ж здат-
ність до спрямованого нерозходження, 
як і стандартна В-хромосома (рис.7), але 
мала ізо-В-хромосома, утворена із корот-
кого плеча (у якої немає термінальної ді-
лянки довгого плеча В-хромосоми), такої 
здатності не має. Встановлено, що у стан-
дартної В-хромосоми, а також у великої і 
малої ізо-В-хромосом центромери в ана-
фазі пилкового мітозу діляться нормаль-
но, але у стандартної і великої ізо-В-хро-
мосом по обидва боки центромери є лип-
кі сайти, які перешкоджають нормальному 
розділенню хроматид в анафазі, спричи-
няючи тим самим нерозходження В-хро-
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причин, що пояснюють переважне заплід-
нення є те, що В-хромосоми в спермії роз-
міщені інакше, ніж A-хромосоми, локалізу-
ючись на кінчику [116]. Проте лишається 
не відомим, як саме цей позиційний ефект 
надає перевагу при заплідненні.

У подальших дослідах були застосовані 
похідні транслокацій А-В-хромосом і де-
лецій, щоб розчленувати В-хромосому на 
шматочки різного розміру і оцінити вплив 
різних ділянок її довгого плеча і центромер-
ної ділянки на контроль процесу нерозход-
ження. Встановлено, що липка ділянка, яка 
зумовлює нерозходження, є гетерохро-
матиновою, вона суміжна з центромерою 
(ділянка 3, див. рис. 8). Лише мала части-
на B-специфічної повторюваної послідов-
ності ZmB, домен розміром близько 700 
тпн є необхідною для взаємодії з центро-
мерним варіантом гістону Н3 CenH3 для 

механізм мав колись виникнути de novo, а 
потім швидко закріпитися у дуже консер-
вативний спосіб, який дозволив В-хромо-
сомам жита вижити після їх виникнення у 
багатьох різних популяціях.

Автономну природу драйву В-хромо-
сом жита чітко продемонстровано в екс-
периментах, які показали, що ця загадко-
ва хромосома поводила себе так само в 
пилку пшениці, як і у жита, хоча її власти-
вості спарюватись у мейозі у чужорідному 
середовищі були ослабленими [113]. Те ж 
саме відбувається, якщо В-хромосоми S. 
cereale перенести до S. vavilovii [114].

Мітотичний драйв у кукурудзи. В-хро
мосоми кукурудзи зазнають нерозходжен-
ня у другому пилковому мітозі, при цьому 
спермій, що містить В-хромосому, має пе-
ревагу (приблизно на 70 %) при запліднен-
ні яйцеклітини [115]. Однією з можливих 

Рис. 7. Генетична організація і властивості нерозходження В-хромосом жита: а – масштаб смуг 5мкм, ndj – нероз-
ходження (non-disjunction); б – перший мітоз у пилковому зерні жита, який характеризується спрямованим нероз-
ходженням одиничної В-хромосоми у напрямку до генеративного ядра. Дві В-хроматиди утримуються разом за 
допомогою двох чутливих липких сайтів, кожен з яких знаходиться зі свого боку центромери. Веретено є асиме-
тричним і В-хроматиди тимчасово утримуються разом у такий спосіб, що вони пасивно включаються в генеративне 
ядро. Оскільки подібний процес у жита відбувається і в жіночій генеративній сфері, нащадки за схрещувань 2Вх2В 
матимуть чотири В-хромосоми. Пунктирною лінією позначено екватор веретена. Стрілки вказують на липкі сайти. 
(за: [9])
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но розходився в анафазі І; однак у мате-
ринських клітинах пилку (МКП) В-хромосо-
ми були повністю відсутніми. Одна В-хро-
мосома завжди формувала унівалент, який 
не асоціювався з бівалентами А-хромосом 
та розташовувався збоку від метафазної 
пластинки. При цьому частота мейотичних 
порушень у клітинах, що містили В-хромо-
соми, не відрізнялася від контролю [121].

Розмаїття клітин однієї рослини за на-
явністю та кількістю В-хромосом зумов-
лене тим, що в онтогенезі відбуваються їх 
регулярні втрати внаслідок недорепліка-
ції або нерозходження [122]. В-хромосо-
ми передаються у спадок не всім нащад-
кам і їхня кількість в останніх може істотно 
відрізнятися від такої у материнських рос-
лин [123]. Поліморфізм популяцій рослин 
за В-хромосомами може підтримуватися 
в рівноважному стані за рахунок частотно-
залежного добору гамет при запліднен-
ні [124]. У кукурудзи збереження В-хро-
мосом в популяції здійснюється внаслідок 
нерозходження та селективного заплід-
нення: спермії з В-хромосомою мають пе-
ревагу у разі запліднення яйцеклітини в 
65–70 % випадків [74, 115, 125].

У рослин частим є постмейотичне нако-
пичення В-хромосом, зумовлене тим, що 
утворення пилкових зерен відбувається 
завдяки двом постмейотичним мітотичним 

однієї тканини кількість В-хромосом 
може коливатися від нуля до мак-
симального для цієї форми їхньо-
го значення [12, 107, 108, 120]. Ха-
рактерним прикладом тут може бути 
тропічний злак Cymbopogon martini 
var. Motia – джерело ефірних олій, у 
якого лише в клітинах квіткових при-
мордій виявляли одну-дві В-хромо-
соми, в соматичних клітинах В-хро-
мосоми не зустрічались. Наявність 
двох В-хромосом зумовлювала фор-
мування в мейозі бівалента, який 
нормально орієнтувався і правиль-забезпечення функціонування В-центро-

мери [117]. Ділянка 1 у довгому плечі має 
транс-діючу природу, що було підтвердже-
но в подальших дослідах. Якщо В-центро-
мерну ділянку за допомогою транслока-
ції відділити від кінчика довгого плеча, B-
A-хромосома, що містить В-центромеру, 
зберігає здатність до нерозходження, але 
лише тоді, коли інша реципрокна A–B хро-
мосома, що містить довге плече В-хромо-
соми, присутня в тій же клітині [118]. Важ-
ливою є також чутлива липка ділянка 3, яка 
забезпечує функціонування центромери і 
нерозходження як незалежних компонен-
тів механізму накопичення В-хромосом: 
епігенетично сайленсована В-центромера 
(дицентрична хромосома як наслідок В-А- 
транслокації) все ще виявляє властивість 
нерозходження [119]. Таким чином, В-
хромосома кукурудзи може бути (і вже є) 
зручною моделлю для вивчення деяких ме-
ханізмів функціонування геному, зокрема, 
механізмів нерозходження, а також органі-
зації і функції центромери (див. [9]).

Динаміка і кількісний поліморфізм
Аналізуючи динаміку В-хромосом, слід 

підкреслити, що нестабільність їхньої на-
явності та кількості встановлено не лише 
в популяціях рослин, але й в окремих рос-
линах: у одного й того самого організму в 
різних тканинах і навіть в різних клітинах 

Рис.8. Схематична структура В-хромосоми кукурудзи стосовно 
нерозходження: ділянки 1 і 2 є транс-діючими і подають сигнали 
чутливим липким сайтам суттєвої (essential) ділянки 3. Делеція ді-
лянок 1 і 2 повністю пригнічує нерозходження. Ділянка 4 модифі-
кує рівень нерозходження, але її втрата не пригнічує його; с – цен-
тромера; s – коротке плече (за: [9])
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курентно неспроможними і елімінуються у 
процесі природного добору.

Відсутність накопичення не означає, що 
В-хромосома є гетерозисною. Паразитич-
ні В-хромосоми підвищують генетичний 
тягар у популяціях-носіях. Отже вони спри-
яють еволюції будь-яких генних варіантів у 
А-хромосомах, які можуть знижувати цей 
тягар, елімінуючи накопичення В-хромо-
сом (=гени стійкості до В-хромосом) чи 
гальмуючи будь-які шкідливі ефекти (ево-
люція генів толерантності до В-хромосом). 
Наявність певного типу А-хромосомно-
го генетичного контролю над накопичен-
ням В-хромосом показана у S. cereale, 
Festuca pratensis, Z. mays, Hypochoeris 
maculata, M. maculatus, Pseudococcus 
affinis, Aegilops speltoіdes та інші. Такі 
висновки зроблено здебільшого виходячи 
з даних мінливості коефіцієнтів трансмісії 
організмів, з успіхів штучної селекції зі 
створення ліній з високим і низьким коефі
цієнтами трансмісії і з різних результатів, 
отриманих завдяки внутрішньо- і міжпо-
пуляційним схрещуванням. Є докази того, 
що В-хромосоми жита мають гени, які кон-
тролюють свою власну трансмісію [15].

“Паразитичні” В-хромосоми, що втра-
тили свої механізми акумуляції, приречені 
на зникнення, якщо вони не стануть гете-
розисними чи не відновлять механізм нако-
пичення в якийсь момент у процесі довгого 
шляху до випадкового вимирання. Залеж-
но від ступеня негативного ефекту, який 
спричиняється В-хромосомами під час 
втрати здатності до акумуляції, вони зни-
кають з популяції швидко (великий вплив), 
повільно (малий вплив) чи дуже повільно 
(незначний вплив). В останньому випадку 
можна вважати В-хромосоми близькими 
до нейтральних, типом В-хромосом, який 
не перебуває в рівновазі, але такий, що є 
тимчасовою стадією до зникнення або від-
новлення хромосомного поліморфізму.

поділам, які дають початок генеративно-
му і вегетативному ядрам. Нерозходжен-
ня В-хромосом у цих мітозах і переваж-
на міграція В-хроматид до генеративного 
ядра є механізмом накопичення В-хромо-
сом. Проте у деяких рослин В-хромосоми 
не накопичуються. Серед них такі види, як 
Poa alpina, P. trivialis, Centaurea scabio­
sa, Ranunculus acris, A. schoenoprasum, 
Guizotia scabra та інші (див. огляд [15]).

Дві найпоширеніші моделі еволюції В-
хромосом – гетерозисна і паразитична 
(або егоїстична) припускають, що частоти 
В-хромосом знаходяться у рівновазі в да-
них популяціях. Гетерозисна модель пос-
тулює існування балансу між ефектами, 
що підвищують пристосованість завдяки 
В-хромосомам, коли вони трапляються у 
невеликій кількості (та не накопичуються) і 
негативними ефектами, коли їхня кількість 
стає великою. Тут прикладом може бути A. 
schoenoprasum, у якої рослини з В-хро-
мосомами у природних умовах вижива-
ють краще, ніж рослини без таких хромо-
сом, зокрема, завдяки тому, що вони кра-
ще проростають в умовах посухи [30, 126].

За паразитично-егоїстичною моделлю 
рівновага є результатом накопичення В-
хромосом (які збільшують свою частоту) 
і, як правило, їхнього негативного впли-
ву на пристосованість носіїв В-хромосом 
(які знижують частоту В-хромосом). Пере-
важна більшість досліджених В-хромосом-
них систем узгоджується з паразитичною 
моделлю (див. огляд [15]). У цих роботах 
показано, що частота В-хромосом мінімі-
зується через зростання їхнього негатив-
ного впливу на пристосованість хазяїна, 
коли їхня кількість зростає. Наприклад, у 
жита за наявності 16 В-хромосом на клі-
тину відповідні рослини гинуть, а якщо на-
копичується 4–6 (і більше) В-хромосом, то 
життєздатність рослин знижується. Від-
повідно, такі організми виявляються кон-
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фертильності. Виникає питання: як В-хро-
мосоми підтримуються в природних попу-
ляціях, якщо вони мають шкідливий вплив, 
і їхня  трансмісія нижча за менделівську?

Відповідь на це запитання дав М.  Пу-
ертас: у природних умовах серед сіянців 
значно більше організмів, що містять В-
хромосоми, ніж трапляються такі серед 
насіння [14]. Це означає, що під час ран-
ніх стадій життєвого циклу має місце дія 
добору на користь сіянців, що містять В-
хромосоми. Встановлено також, що посу-
ха збільшує відсоток проростків з В-хро-
мосомами серед тих, що вижили. У попу-
ляції River Wye селективно сприятливих 
ефектів для В-хромосом достатньо, щоби 
протистояти їхній втраті під час трансмісії 
(див. [30]).

Цікаво, що в популяції River Irfon В-
хромосоми є ідентичними за морфоло-
гією, але на популяційному рівні встанов-
лено й відмінності. Частота В-хромосом 
на рослину набагато більша в Irfon, а в по-
томстві рослин з кількома В-хромосома-
ми має місце подальше їхнє накопичення, 
на відміну від втрати, виявленої в популя-
ції River Wye. Не вивченим лишається пи-
тання, чому у двох сусідніх і дуже подібних 
умовах явно ідентичні В-хромосом мають 
такий різний механізм трансмісії.

“Дуже паразитичні” В-хромосоми 
жита. В-хромосоми жита дуже інвазивні. 
Жито є єдиним серед вивчених видів рос-
лин, у якого В-хромосоми зазнають не-
розходження у постмейотичному мітозі і 
в жіночих, і в чоловічих гаметофітах із по-
дальшим переважним розподілом у га-
мети. Цій значній тенденції є перешкоди 
на двох рівнях. По-перше, В-хромосоми 
жита мають шкідливий вплив на фертиль-
ність, а по-друге, вони можуть формувати 
уніваленти, які часто не потрапляють у га-
мети [94]. Ці процеси створюють постійну 
мінливість кількості В-хромосом, яка при-

На сьогодні в літературі переважає 
думка про те, що В-хромосоми у більшості 
видів є паразитичними чи “егоїстичними,” 
оскільки у них немає генів із специфічною 
фенотипічною функцією, вони мають ме-
ханізми не-менделівського накопичення 
та їхня наявність шкідлива для носіїв, коли 
вони присутні у великих кількостях. Тому 
для В-хромосоми властивими є, очевид-
но, свої, специфічні еволюційні шляхи, які у 
більшості випадків погано зрозумілі.

Деякі дослідники поділяють В-хромо-
соми рослин на три групи: “не паразитич-
ні”, “дуже паразитичні”, “помірно парази-
тичні”. Найкраще вивченими прикладами 
популяційно-генетичних досліджень цих 
хромосом є такі види рослин, як шніт-ци-
буля A. schoenoprasum, жито і кукурудза. 
Ці об’єкти детально проаналізовані в кіль-
кох оглядах [14, 127, 128]. Спираючись на 
наведені узагальнені дані, розглянемо ці 
види та їхні В-хромосоми детальніше.

“Не паразитичні” В-хромосоми 
Allium schoenoprasum. Вивчали при-
родні популяції британської шніт-цибулі A. 
schoenoprasum, що зростали в River Wye 
тa River Irfon [129]. У популяції River Wye 
більшість “В-вмісних” рослин мали одну 
чи кілька В-хромосом, проте стрічалися і 
рослини, що містили 20 В-хромосом. Мав 
місце високий рівень структурного полі-
морфізму з-понад 12 різними типами В-
хромосом, що можливо походять від най-
масовішого Bt-1 типу.

У цій популяції В-хромосоми є найспе-
цифічнішими, оскільки у них відсутні ме-
ханізми накопичення. У середньому вони 
передаються з нижчою частотою, ніж мен-
делівська (0,39 на В-хромосому) і тому 
у нащадків має місце втрата В-хромо-
сом порівняно з їхньою кількістю у батьків. 
Оцінка параметрів пристосування, зроб-
лена в умовах теплиці, показала, що зрос-
тання кількості В-хромосом позначається 
негативно на параметрах життєздатності і 
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В-хромосоми кукурудзи зараховують 
до “слабо паразитичних” перш за все тому, 
що їхній шкідливий вплив виявлено лише 
тоді, коли кількість В-хромосом у рослині 
велика.

Встановлено, що генетичний контроль 
процесу нерозходження пов’язаний з ді-
лянкою самої В-хромосоми, а фактор, що 
контролює переважне запліднення, локалі-
зований на А-хромосомах. Це було визна-
чено шляхом добору генотипів з високим 
(Hm) і низьким (Lm) рівнями трансмісії В-
хромосом (B-TR) за чоловічою лінією. По-
казано, що ген (чи гени), що контролює 
B-TR, локалізований у нормальному на-
борі, оскільки B-TR залежить від Hm чи Lm 
статусу батька без В-хромосом (форма 
0В). Зроблено висновок, що материнська 
форма контролює B-TR чоловічої форми, 
оскільки статус 0B матері є Hm, і вона за-
пліднюється переважно сперміальним яд-
ром, що містить дві В-хромосоми. Якщо ж 
статус 0B матері є Lm, вона запліднюєть-
ся невибірково 0B або 2B-формами спер-
міальних ядер [132]. 

Гібриди F1 між Hm тa Lm лініями одно-
рідні та мають проміжні значення B-TR і 
малу варіансу. Це дозволило припустити, 
що у контролі переважного запліднення 
у кукурудзи задіяний одиничний великий 
ген [133].

Добір ліній на високу і низьку B-TR про-
ведено також у варіанті, коли В-хромосоми 
передавалися за материнською лінією (Hf 
and Lf lines, відповідно). Встановлено, що 
лінія Hf має менделівський рівень B-TR, у 
той час як у лінії Lf він нижчий менделівсь-
кого. Ген чи гени, які контролюють B-TR у 
материнської форми локалізовані на А- 
хромосомах, діють на диплоїдному рівні, 
при цьому алелі низького рівня трансмісії 
є домінантними. Для виявлення цих фак-
тів було застосовано В-специфічний зонд 
pZmВs і продемонстровано, що у форми 

зводить до поліморфізму на популяційно-
му рівні.

Детально вивчено поведінку В-хромо-
сом у гаметогенезі жита. У пахітені вони 
формують біваленти чи мультиваленти. У 
метафазі І вони формують уніваленти, бі-
валенти чи мультиваленти, але нормаль-
на мейотична поведінка є найважливішим 
процесом при визначенні трансмісії В-хро-
мосом [130]. На прикладі генотипів із ви-
соким (Н) і низьким (L) рівнем трансмісії В-
хромосом встановлено, що рослини лінії L 
з двома В-хромосомами формують біва-
ленти лише у 20 % клітин на стадії мета-
фази І, і В-хромосоми елімінуються у виг-
ляді мікроядер на стадії анафази І. У лінії Н 
В-хромосоми формують біваленти у май-
же 90 % материнських клітин пилку, і вони 
присутні у 85 % пилкових зерен [94]. Вис-
ловлено припущення про те, що гени висо-
кого і низького рівня трансмісії, відселек-
товані в цих лініях, є сайтами формуван-
ня хіазм, або принаймні гомологічними до 
плече-зв’язувальних сайтів, локалізованих 
на В-хромосомах [131].

Відомо також, що В-хромосома сама 
визначає своє власне нерозходження. На-
приклад, якщо В-хромосоми жита пере-
нести до інших видів, процес нерозход-
ження відбувається нормально. На основі 
цього зроблено висновок, що трансмісія 
В-хромосом жита і особливості популяцій-
ного поліморфізму визначаються здебіль-
шого самими В-хромосомами (див. [14]).

“Слабо паразитичні” В-хромосоми 
кукурудзи. Поліморфізм В-хромосом у 
кукурудзи обумовлений трьома основни-
ми цитологічними процесами:

•• нерозходженням В-хромосом у друго-
му мітозі пилкового зерна, що проду-
кує сперміальні ядра з різним числом 
В-хромосом;

•• переважним заплідненням сперміаль-
ним ядром, що несе В-хромосоми;

•• супресією мейотичної втрати, якщо В-
хромосоми не спарені.
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варіантів В-хромосом. Однак  поліморфізм, 
виявлений у популяції A. schoenoprasum, 
що зростає вздовж River Irfon, може слугу-
вати таким прикладом. У цілому ж, питан-
ня причин, частоти і шляхів виникнення но-
вих В-хромосом потребує подальшого де-
тального вивчення.

Роль і перспективи
Отримано значну кількість даних сто-

совно особливостей морфології, часто-
ти стрічання, біологічних ефектів та інших 
властивостей В-хромосом. Досліджують-
ся походження та їхня організація на мо-
лекулярному рівні. Результати останніх до-
сліджень свідчать, що В-хромосоми є, з 
високою вірогідністю, геномними парази-
тами, що захоплюють ядро свого хазяїна 
і експлуатують усю ядерну машину, необ-
хідну для своєї реплікації і трансмісії, хоча в 
деяких випадках вони мають іншу хроноло-
гію реплікації, ніж А-хромосоми ( див. на-
приклад, [9, 14, 15, 50, 111]. Вони відріз-
няються від транспозонів й інших форм 
егоїстичної ДНК тим, що є автономними 
елементами і можуть змінювати свій рівень 
трансмісії, свою кількість в окремих росли-
нах і частоту в природних популяціях. Вони 
мають здатність поширюватися і оптимізу-
вати свою стратегію виживання, але в ме-
жах певних обмежень, що накладаються на 
них їхніми хазяями.

В-хромосоми жита мають потужний 
драйв, що ґрунтується на нерозходженні як 
у чоловічій, так і у жіночій сферах і цей драйв 
достатньо сильний, щоб подолати навіть 
негативний вплив В-хромосом на життє
здатність і фертильність. Основним чин-
ником, який забезпечує поліморфізм і по-
пуляційну рівновагу частоти В-хромосом є 
рівень їхнього спарювання у мейозі як біва-
лентів чи мультивалентів. За неспарюван-
ня, як уніваленти, вони діляться, як прави-
ло, в AI мейозу, а потім елімінуються в AII у 
вигляді мікроядер. Припущення про вирі-

1B рослин лінії Lf і у гібридів у F1 В-хромо-
сома в мейозі втрачається (див. [14]).

Аналізуючи подібні явища у рослин і 
тварин, Ж. Камачо з колегами на прикладі 
хромосом коника Eyprepocnemis plorans 
запропонували нерівноважну модель для 
коеволюції А- і В-хромосом, за якої В-хро-
мосоми нейтралізуються А геномом [15]. 
Ця гіпотеза розглядає еволюцію В-хромо-
сом як безперервний конфлікт між части-
нами геному з різними інтересами, за яко-
го впливи В-хромосом можуть зсуватися 
від паразитичних до нейтральних і навіть 
сприятливих. Визначальним чинником не-
рівноважна модель вважає результати до-
бору на здатність хазяїна елімінувати В-
хромосоми чи пригнічувати їхні негативні 
ефекти, або на здатність уникати створен-
ня нових паразитичних варіантів В-хромо-
сом.

За цією гіпотезою “дуже паразитич-
ні” В-хромосоми жита інтерпретуються як 
слабо нейтралізовані А геномом, оскільки 
поліморфізм здебільшого контролюєть-
ся самими В-хромосомами. Очікується, 
що частота алелей на A-хромосомах, що 
роблять В-хромосоми менш інвазивними, 
зростатиме.

Кукурудза має інший стан нейтралізую-
чого циклу. У кукурудзи В-хромосоми ма-
ють слабше виражені інвазивні механізми 
накопичення (нерозходження відбуваєть-
ся лише за чоловічою лінією) і слабо шкід-
ливі фенотипічні ефекти. Гени, виявлені 
на А-хромосомах, що контролюють рівень 
трансмісії В-хромосом, забезпечують за-
хист проти “В-хромосомних атак”.

Випадок з A. schoenoprasum, коли 
немає механізму накопичення і показані 
сприятливі ефекти В-хромосом, є рослин-
ним аналогом коника E. plorans, у якого А-
хромосоми можуть повністю нейтралізува-
ти В-хромосоми.

Слід підкреслити, що у разі жита і куку-
рудзи не виявлено ознак утворення нових 
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У  багатьох видів рос-
лин нерозходження у 
пилковому мітозі є ме-
ханізмом накопичення 
В-хромосом, що дозво-
ляє їм закріпитися в по-
пуляціях. Проте ще не-
відомо, чи є щось спіль-
не, будь-який зв’язок 
між В-центромерами 
різних хромосом. Не-
має відповіді і на питан-
ня, що робить В-цен-
тромеру схильною до 
нерозходження у гаме-
тофіті.

Не досліджено, чи 
В-хромосоми завжди є 
просто “корзинами для 
сміття”, приреченими 
в решті решт на елімі-
націю, чи деякі реаль-

В-хромосом (що цілком може розвинути-
ся з часом і у жита). Відомо, що нерозход-
ження В-хромосом кукурудзи у другому 
мітозі пилку є властивістю самих В-хромо-
сом. Проте вирішальним фактором у драй-
ві В-хромосом є запліднення яйцеклітини 
переважно спермієм, що містить В-хро-
мосому, і це контролюється геном(ами), 
що знаходяться в А-хромосомах (рис. 9) 
[115]. Отже, мають місце конфлікт і коево-
люція між А геномом і його паразитичними 
В-хромосомами, та, як і у жита, це є одним 
із механізмів виникнення та підтримання 
поліморфізму кількості ядерної ДНК у при-
родних популяціях кукурудзи.

Окрім того очікується багато нової ін-
формації від результатів аналізу і порівнян-
ня ДНК В-хромосом із різних інших видів і 
популяцій, що допоможе зрозуміти еволю-
цію некодуючої ДНК, розташованої як в А-, 
так і у В-хромосомах.

Сьогодні вже не викликає жодних сум-
нівів особливий статус В-центромери. 

шальну роль мінливості рівнів спарювання 
було отримано, коли при селекції на геноти-
пи з високою (H) і низькою (L) трансмісією 
в лініях корейського жита встановили, що 
трансмісія залежить від рівня спарювання 
В-хромосом в MI. Рослини лінії L, що місти-
ли дві В-хромосоми, формували біваленти 
в М1 лише у 20 % клітин, у той час як у лінії 
Н формувалося більше, ніж 90 % В-хромо-
сомних бівалентів [94]. Пізніше було вис-
ловлене припущення, що те, що вважа-
лося “генами” рівня трансмісії, насправ-
ді є сайтами хіазмоутворення або сайтами 
зв’язування в самих В-хромосомах. Звідси 
випливає, що В-хромосоми жита модулю-
ють свій власний рівень трансмісії, а, отже, 
і свою популяційну рівноважну частоту, і 
поліморфізм ядерної ДНК у “В-вмісних” по-
пуляціях (див. [128, 131]).

Поведінка В-хромосом кукурудзи в 
сенсі взаємодії хазяїн – паразит складні-
ша, ніж у жита, оскільки А геном кукуруд-
зи має деякий вплив на рівень трансмісії 

Рис. 9. Схема поліморфної системи взаємодії (”атаки” і ”захисту”) між А- та 
В-хромосомами у кукурудзи: МЕЙОЗ: fBtL – домінантна алель низького рівня 
трансмісії, у жіночій сфері стимулює мейотичну втрату непарних B-хромосом; fBtH 
– рецесивна алель високого рівня трансмісії, у жіночій сфері гальмує втрату непар-
них B-хромосом під час мейозу. ЗАПЛІДНЕННЯ: mBtH – алель, яка зумовлює висо-
ку трансмісію за допомогою стимуляції переважного запліднення яйцеклітини +B 
спермієм; mBtL – алель, яка відповідає за низьку трансмісію внаслідок випадково-
го запліднення 0B- чи +B спермієм (за: [9])
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делі зумовлена тим, що коли В-хромосома 
є унівалентом, її центромера часто зазнає 
неправильного поділу в АІ мейозу, і дає про-
дукти різного розміру такого хибного поді-
лу. При вивченні цього процесу встановле-
но, що центромера має великий надлишок 
послідовностей порівняно з тим, який необ-
хідний для нормальної трансмісії. Шляхом 
молекулярного і функціонального розсічен-
ня В-хромосоми кукурудзи встановлено, 
що її функціональна границя, картована від-
носно малого сателітного повтору (CentC) і 
CRM (центромерні ретротранспозони куку-
рудзи) – багатої ділянки, знаходяться серед 
мегануклеотидів повтору ZmВs [117]. Зон-
ди для CentC тa CRM також показали, що 
ці послідовності з А-центромер присутні по 
всій довжині В-хромосоми, як і в їхніх влас-
них центромерах. Ці досліди продемонс-
трували, що для маркування центромери 
одних описаних послідовностей ДНК самих 
по собі недостатньо; з цією метою потрібно 
використовувати також гістон CenH3 [137].

Модуляція рекомбінаційних про-
цесів у А геномі. Встановлено, що В-хро-
мосоми жита можуть змінювати характер 
розподілу хіазм у А-хромосомах. При цьо
му в потомстві рослин із В-хромосомами 
виявляється більша варіабельність, ніж у 
потомстві рослин, що не мали В-хромо-
сом. Генетичні докази змін у процесах ре-
комбінації А-хромосом, пов’язані з наяв-
ністю В-хромосом, було отримано також 
на кукурудзі й інших видах рослин (див. 
[12]). Незважаючи на потенційне значен-
ня цих фундаментальних досліджень, у се-
лекції цe явище ще не застосовується.

Диплоїдизація алополіплоїдів. Ве-
лике значення має відкриття того явища, 
що В-хромосоми виконують функцію дип-
лоїдизації віддалених гібридів. У 70-х ро-
ках минулого століття відкрито диплоїди-
зуючу роль В-хромосом у тетраплоїдних 
гібридів при схрещуванні Lolium perenne x 
L. temulentum (2n=4x=28). В-хромосоми, 

ні А-хромосоми все ж походять від В-хро-
мосом.

Можливо, що “паразитичні” В-хро-
мосоми мають шкідливий ефект у тих ор-
ганізмів, у яких вони є, але вони дають дов-
готермінову перевагу, діючи як селективні 
чинники, що сприяють продукції серед по-
томства кращих генотипів, які є стійкими 
до паразитарних ефектів В-хромосом.

Більшість наших нинішніх знань про 
властивості В-хромосом отримано в ла-
бораторних умовах. Ефекти В-хромосом 
у дикій природі вивчені недостатньо. Нап-
риклад, все ще невідомо або зовсім мало 
даних про те, як сильно відрізняються полі-
морфізми за В-хромосомами у подібних 
умовах навколишнього середовища, або 
як впливають В-хромосоми  на пристосо-
ваність у природних умовах. Дуже важко 
здійснювати досліди в природних популя-
ціях, але на поставлені й інші важливі пи-
тання можна дати відповіді лише провівши 
такі експерименти.

Прикладні аспекти
В-хромосоми надають нові можливості 

для модифікації та вивчення А геномів їхніх 
видів-хазяїв. Їх застосовують при карту-
ванні А геному кукурудзи, модулюванні ре-
комбінації, дослідженні структури центро-
мери і процесу нерозходження й інших ас-
пектів еволюції геному, викладених вище. 
Їх також застосовують у дослідженнях де-
яких культурних рослин.

Генетичне картування кукурудзи. 
Вперше транслокації між А- і В-хромосо-
мами для вивчення процесу нерозходжен-
ня в пилку кукурудзи використано у 1947 р. 
[134]. З того часу A–B транслокації широ-
ко застосовуються в генному картуванні А-
хромосом цієї рослини [135, 136].

Дослідження організації центроме-
ри. В-хромосоми кукурудзи використову-
ють як модельну систему у дослідженнях 
організації центромер. Зручність цієї мо-
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мосомах якщо і відбувається, то принаймні 
не швидко. На жаль, ще немає даних про 
порівняльну експресію трансгена, локалі-
зованого на А- і В-хромосомах впродовж 
кількох поколінь.

У отриманих життєздатних рослин з 
міні-хромосомою, що походить від А-хро-
мосоми, процес укорочення має місце на 
поліплоїдному чи (для цільової хромосо-
ми) анеуплоїдному тлі. Міні-хромосоми ку-
курудзи, отримані з А-хромосоми, надій-
но передаються у поколіннях, у той час як 
рівень мейотичної трансмісії міні-хромо-
сом типу В по чоловічій лінії варіював від 
12 до 39% [141], що є порівняним з рівнем 
трансмісії міні-В-хромосом, генерованих 
циклами розрив-злиття-міст [142]. Однак 
завдяки притаманному інтактним В-хро-
мосомам постмейотичному драйву (який 
включає специфічне нерозходження у пил-

які були у диплоїдного гібрида L. perenne, 
значно зменшували частоту хіазм у мате-
ринських клітинах пилку. Після подвоєн-
ня хромосом більшість із них утворювали 
гомологічні пари у вигляді бівалентів, а у 
тетраплоїдів без В-хромосом відбувалося 
і гомологічне, і гомеологічне спарювання. 
Подібне явище пізніше було виявлено і за 
інших схрещувань, зокрема у гібридів між 
пшеницею й іншими Triticeae (див. [138]). 
Основна трудність у широкому застосу-
ванні цього ефекту контролю спарювання 
хромосом у мейозі полягає у неможливості 
стабілізувати спадкування В-хромосом.

Штучні хромосоми. В-хромосоми 
рослин, перш за все таких видів, як куку-
рудза і жито, надають можливість їхньої 
модифікації з метою конструювання ста-
більно успадковуваної штучної рослин-
ної хромосоми, в яку можливо вбудувати 
трансгени, які перебувають поза А-хро-
мосомним геномом, із усіма перевагами, 
що з цього випливають. Уже продемонс-
тровано, як пов’язане з теломерою уко-
рочення хромосоми (telomere-associa-
tion trunction), може бути застосоване для 
зменшення розміру хромосом кукурудзи і 
вбудовування локусів інтеграції чужинних 
генів (рис.10) (див. [139–141]).

Рівень виживання після пов’язаного з 
теломерою укорочення є вищим для В-, 
ніж для А-хромосом [141], скоріше за все 
тому, що більшість В-хромосом генетич-
но інертні. Конститутивна експресія транс-
гена як з А-, так і з В-міні-хромосом свід-
чить про те, що інактивація генів на В-хро-

Рис. 10. Хромосомна теломерасоційована фрагментація як стратегія отри-
мання мініхромосом шляхом урізання природних хромосом: для фрагмента-
ції реципієнтних хромосом використовують теломерні повтори Arabidopsis-
типу, селективний маркер і сайт гомологічної рекомбінації. За допомогою аг-
робактерії або біолістично трансформують незрілі зародки і добирають клі-
тини на стійкість до антибіотика чи гербіціду (1 і 2). До сконструйованої мі-
ніхромосоми за допомогою сайт-специфічної рекомбінази додаються гени, 
цільові трансгени, що забезпечується після біолістичної трансформації сис-
темою Cre/lox, конструкції, яка містить рекомбінаційний сайт, що активує се-
лективний маркер (3 і 4). Cre-рекомбіназа здатна експресуватися тимчасово 
(transiently) (за: [139])
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великих кількостях є шкідливою, особливо 
для фертильності.

У багатьох видів рослин надкомплек-
тні В-хромосоми є основним джерелом 
внітрішньовидової мінливості кількості 
ядерної ДНК. Вивчення В-хромосом на-
дає нові важливі знання щодо організації, 
функції та еволюції геномів. Описано мож-
ливості їхнього використання для модуля-
ції частоти і розподілу хромосомних ре-
комбінацій, диплоїдизації алополіплоїдів, 
вивчення центромер, розробки штучних 
рослинних хромосом. Важливим є те, що 
В-хромосоми можливо структурно мо-
дифікувати, а їхнє успадкування – стабілі-
зувати. Проте все ще не вирішене оста-
точно питання походження структурної ор-
ганізації В-хромосом і того, як ці, імовірно, 
егоїстичні елементи, можуть стверджува-
тися (establish), експлуатуючи реплікатив-
ний механізм ядерного геному хазяїна. По-
ширене уявлення про те, що В-хромосоми 
є ядерними паразитами, ставить їх в один 
ряд з іншими формами егоїстичної ДНК А-
хромосомного набору, а саме з ретроеле-
ментами (див. [9, 138]).

Хоча остаточно роль додаткових В-хро-
мосом не встановлено, вже накопичені дані 
дозволяють нам зробити такий висновок. 
Найвірогідніше, В-хромосоми з’являються 
внаслідок мінливості хромосом основного 
набору і можуть впливати на адаптивний 
потенціал рослин, який проявляється не 
лише певними змінами фенотипу рослин із 
В-хромосомами, а й зростанням рівня мін-
ливості геному, що підвищує поліморфізм 
популяції рослин за несприятливих умов 
зростання.

Зокрема відомо, що у багатьох видів 
рослин В-хромосоми виникають внаслі-
док порушення функціональної активності 
центромер. Це може статися під дією іоні-
зуючого опромінення, хімічних мутагенів, 
пестицидів та інших забруднювачів та не-
сприятливих чинників навколишнього се-

ковому мітозі та переважне запліднення 
яйцеклітини спермієм, що містить В-хро-
мосоми; див. [74]), вектор, отриманий з В-
хромосоми, потенційно може мати більшу 
частоту трансмісії, ніж ту, що очікується за 
менделівським розщепленням. Вкорочен-
ня В-хромосоми блокує явище її нерозход-
ження як міні-В-хромосоми і наділяє спад-
ковими характеристиками, притаманни-
ми будь-якій нормальній А-хромосомі. 
Однак процес нерозходження можна від-
новити, додаючи до геному нормальні В-
хромосоми, що поставлятиме необхідний 
транс-діючий для нерозходження чинник, 
який локалізований на самому кінчику хро-
мосоми. (У ранніх роботах було показано, 
що механізми драйву В-хромосом є неза-
лежними від фонового генотипу, і мітотич-
не нерозходження контролюється самою 
В-хромосомою [143]).

Біологічне значення В-хромосом. 
Підсумок
До основних діагностичних особливос-

тей В-хромосом належить їхня відсутність 
у деяких особин популяції (тому їх назива-
ють надкомплектними) і не спарювання з 
хромосомами основного набору (А хромо-
сомами) в мейозі. У деяких випадках вони 
мають механізми мейотичного (Lilium cal­
losum) чи мітотичного драйву (жито і куку-
рудза), або не мають механізму накопи-
чення (Centaurea scabiosa), а в інших ви-
падках вони постійно унівалентні і все ж у 
популяціях виживають. Однією із загадок 
В-хромосом є те, що в більшості випад-
ків не виявлено селективної переваги, яка 
б могла пояснити широко розповсюджені 
природні поліморфізми за В-хромосома-
ми. Популяційні поліморфізми можна час-
тково пояснити егоїстичним драйвом, про-
те такого драйву у багатьох випадках не 
виявлено. Істотно впливаючи на всі особ-
ливості ядерного фенотипу, а також на 
рослину в цілому, наявність В-хромосом у 
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них культур, завдяки, основним чином, ро-
ботам Є.Н. Муратової та її учнів і колег, най-
краще, В-хромосоми описані у 13 родах і 
понад ніж у 30 видів. Це, переважно, пред-
ставники хвойних і гнетових. Найчастіше 
надкомплектні хромосоми зустрічають-
ся у представників роду Picea. Кількість 
надкомплектних хромосом у голонасінних 
може сягати 6 у роду Picea і 10 – у Ephedra 
[148]. І практично в усіх випадках В-хромо-
соми зустрічалися у рослин тих популяцій, 
які зростали в неоптимальних і, особли-
во, у стресових умовах і на границях аре-
алу, зокрема в міських та інтродукованих 
насадженнях (див. також [145, 149–153]).

Невипадковим очевидно є й те, що рос-
лини, у яких найчастіше зустрічаються В-
хромосоми та їхня кількість може сягати ве-
ликих значень – до 34 в одній клітині, є або 
культурними злаками, або іншими видами з 
широким ареалом. Наприклад, цибуля-рі-
зун A. schoenoprаsum, яка поширюється 
аж у Арктику до 75° п.ш. (Нова Земля) і може 
нести 20 В-хромосом в одній клітині. Тут ви-
сока екологічна пластичність видів супро-
воджується підвищеною частотою стрічан-
ня В-хромосом і підвищеною їхньою кількіс-
тю в одного організму (див. також дані щодо 
кукурудзи, наведені на рис. 6).

Варто зазначити, що подібні явища 
властиві також для комах і ссавців. Напри-
клад, у каріотипі такого екологічно плас-
тичного і процвітаючого виду, як східно-
азіатська миша Apodemus peninsulae по 
всьому її ареалу виявлено складну попу-
ляційну систему В-хромосом. При цьо-
му із кількох сотень вивчених мишей Ал-
таю, Сибіру, Прибайкалля, Монголії лише 
окремі особини не містили В-хромосом. 
Понад 60 % особин мали індивідуальний 
варіант системи надкомплектних хромо-
сом за рахунок різних за чисельністю (від 
1 до 18 В-хромосом) комбінацій п’яти 
класів додаткових хромосом. Різноманіт-
ні варіанти системи В-хромосом утворені 

редовища, перш за все антропогенного 
походження. Можливо, саме тому росли-
ни, що містять В-хромосоми, зустрічаються 
перш за все у таких, антропогенно наванта-
жених і перевантажених умовах існування.

Наприклад, у ялини сибірської Picea 
obovata в природних популяціях з опти-
мальними умовами зростання не було ви-
явлено В-хромосом, а в умовах антро-
погенного забруднення в містах Красно-
ярськ, Чорногорськ, Ачинськ (Сибір, Росія) 
у ялин виявлено по 1–3 додаткові хромо-
соми [144–146]. Автори вважають, що 
В-хромосоми певним чином пов’язані з 
підвищеною адаптивністю до міських умов 
зростання. Вони наводять дані, отримані й 
на інших видах рослин, які свідчать, що по-
пуляції, які мають рослини з різним числом 
В-хромосом, є поліморфнішими і присто-
сованішими до зміни умов середовища. 
Це може сприяти заселенню нових еколо-
гічних ніш. Не виключається, що видоспе-
цифічна система надкомплектних хромо-
сом може підвищувати генетичну гетеро-
генність і адаптивні можливості виду.

Наведені вище факти також свідчать 
про те, що В-хромосоми забезпечують 
стійкість організмів у несприятливих при-
родних умовах. Це чітко показано при вив-
ченні, наприклад, тієї ж ялини сибірської у 
природних місцях її зростання (Західний 
Сибір). Зокрема, у проростків рослини з 
найпесимальніших умов зростання (на бо-
лоті) з найвищою частотою зустрічалися 
клітини з В-хромосомами різної морфоло-
гії, у тому числі їх спостерігали і по дві в од-
ній клітині. У проростків, отриманих від на-
сіння рослин, що зростали в оптимальних 
умовах (на суходолі) В-хромосоми не зус-
трічалися, а у рослин, що зростали на согрі 
(заболочена грудкувата місцевість) В-хро-
мосоми зустрічалися зрідка і по одній на 
клітину [147].

У цілому ж у голонасінних рослин, які 
сьогодні каріологічно вивчені серед дерев-
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Очевидно, що усі ці явища пов’язані. 
Наприклад, розширення і поглиблення 
знань щодо молекулярної природи В-хро-
мосом допоможе зрозуміти їхнє поход-
ження і еволюцію.
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ДОБАВОЧНЫЕ ИЛИ В-ХРОМОСОМЫ 
РАСТЕНИЙ. ПРОИСХОЖДЕНИЕ  
И БИОЛОГИЧЕСКОЕ ЗНАЧЕНИЕ

В.А. Кунах

Институт молекулярной биологии и генетики НАН 
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Украина, 03680, г. Киев, ул. Акад. Заболотного, 150 
e-mail: kunakh@imbg.org.ua

Рассмотрены современные данные о проис-
хождении и биологическом значении В-хро-
мосом растений, их строении и молекулярной 
эволюции, особенности трансмиссии, динами-
ки и количественного полиморфизма, а также 
перспективы дальнейшего изучения. Проана-
лизированы прикладные аспекты использова-
ния В-хромосом – в генетическом картирова-
нии, исследованиях организации центроме-
ры, модуляции рекомбинационных процессов 
в А-геноме, диплоидизации аллополиплоидов, 
создании искусственных хромосом. Изложены 
взгляды и предположения автора о роли хро-
мосом в адаптационных процессах растений.

Ключевые слова: В-хромосома, эволюция ге-
нома растений, хромосомный полиморфизм, 
адаптации.

SUPERNUMERARY OR B-CHROMOSOMES  
IN PLANTS. ORIGIN AND BIOLOGICAL  
IMPLICATION

V.A. Kunakh

Institute of Molecular Biology and Genetics of Natl. 
Acad. of Sci. of Ukraine 
Ukraine, 03143, Kyiv, Akademika Zabolotnogo str., 150,  

е-maіl: kunakh@іmbg.org.ua

Current data concerning the origin and 
biological implication of plant B-chromosomes, 
their constitution and molecular evolution, 
details of transmission, dynamics and numerical 
polymorphisms as well as the prospects for 
further studies have been reviewed. Applied 
aspects for B-chromosomes use in genetic 
mapping, investigating into centromere 
arrangement, modulation of recombination 
events within the A genome, alopolyploid 
diploidization, artificial chromosome designing 
were analyzed. Author’s views and proposals 
relative to B-chromosomes role in adaptation 
events of plants were set forth. 

Key words: B-chromosome, plant genome evolu-
tion, chromosome polymorphism, adaptations.
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