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Отдел хвойные (Pinophyta) является са-

мым многочисленным из современных голосе-

менных и включает более 600 видов из 68 родов 

8 разных семейств [1]. Хвойные, занимающие 

обширные географические ареалы, обладают 

большим по размерам (6.500–37000 Mb), слож-

но организованным геномом. Как и почему 

хвойные растения в ходе своего развития при-

обрели столь большой геном, остается неясным 

до настоящего времени. Предполагается, что 

изменчивость величины генома хвойных опре-

деляется совместным глобальным воздействием 

стрессовых факторов окружающей среды, есте-

ственного отбора и мутагенеза на отдельные 

генетические элементы или их совокупность [2]. 

К наиболее информативным признакам, отра-

жающим не только величину и уровень сложно-

сти генома, но и являющимся компонентами 

эпигенетической системы, которая определяет 

адаптивность происходящих в онтогенезе пре-

образований в норме и, особенно, при воздейст-

вии стрессовых факторов среды, относятся ва-

риабельность числа хромосом, изменения со-

держания ядерной ДНК и различных повто-

ряющихся последовательностей ДНК [3, 4].  

Число хромосом. Хвойные в основном 

развивались на диплоидном уровне. Большин-

ство родов в семействе Сосновые (Pinaceae 

Spreng. ex F. Rudolphi), например, Ель (Picea A. 

Dietr.), Лиственница (Larix Mill.), Сосна (Pinus 

L.), Пихта (Abies Mill.) – диплоиды, содержащие 

24 хромосомы (2n = 2х = 24). Роды Туя (Thuja 

L.), Кипарис (Cupressus L.), Кипарисовик 

(Chamaecyparis Spach) и другие в семействе 

Кипарисовые (Cupressaceae Bartl.) также пред-

ставляют собой диплоиды, включающие 22 

хромосомы (2n = 2х = 22). Лишь 1,5 % хвойных 

являются полиплоидными или имеют полипло-

идные расы. Естественные полиплоиды у хвой-

ных встречаются только в семействе 

Cupressaceae. Это можжевельник китайский 

(Juniperus chinensis L. ‘Pfitzeriana’), являющийся 

аллотетраплоидом (2n = 4х = 44), фицройя ки-

парисовидная (Fitzroya cupressoides (Mol.) 

Johnst.), представляющая собой автотетраплоид 

(2n = 4х = 44) и единственный природный гек-

саплоид (2n = 6х = 66) среди хвойных – секвойя 

вечнозеленая (Sequoia sempervirens (Lamb.) 

Endl.) [5]. Некоторые авторы допускают, что 

древняя полиплоидия, сопровождающаяся уве-

личением размера генома, может являться од-

ним из факторов эволюции хвойных, в частно-

сти видов рода Pinus [3, 5].  

Среди современных хвойных в семейст-

вах Кипарисовые, Сосновые, Подокарповые 

(Podocarpaceae Endl.), Тисовые (Taxaceae S.F. 

Gray) наблюдается онтогенетическая вариа-

бельность числа хромосом – миксоплоидия, 

анеуплоидия [6, 7]. Миксоплоидия и анеуплои-

дия наиболее распространены в популяциях 

видов Pinaceae, произрастающих на границах 

ареалов в естественно экстремальных экотопах, 

в зонах антропогенного загрязнения. При этом 

прослеживается связь степени экстремальности 

условий произрастания с уровнем вариабельно-

сти хромосомных чисел и встречаемости клеток 

с числом хромосом, отличным от диплоидного, 

в семенном потомстве деревьев [8–10]. Высокий 

уровень миксоплоидии выявлен у видов се-

мейств Pinaceae и Cupressaceae при интродук-

ции в различных регионах, далеких от их есте-

ственных ареалов [11, 12]. Миксоплоидия рас-

сматривается в числе факторов, обеспечиваю-

щих устойчивость хвойных к стрессовым усло-

виям произрастания [13], поскольку сочетание 

клеток разной плоидности повышает изменчи-

вость генома [3].  

Отклонения от диплоидного числа хромо-

сом у многих видов хвойных, произрастающих 

в условиях экстремальности, как правило, со-

провождаются морфологическими аномалиями 

деревьев. Исследованные экземпляры сосны 

обыкновенной (Pinus sylvestris L.) с нарушения-

ми роста, габитуса и аномалиями развития кро-
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ны, растущие в болотных экотопах Западной 

Сибири и на границе ареала в Южном Забайка-

лье, являются миксоплоидами [8, 14]. Декора-

тивные формы хвойных, полученные в процессе 

селекции, часто представляют собой полиплои-

ды и миксоплоиды. Многие культивары туи 

западной (Thuja occidentalis L.), отличающиеся 

по высоте, форме кроны, окраске хвои – миксо-

плоиды, некоторые расы и сорта можжевельни-

ка китайского – триплоиды или тетраплоиды [6, 

12]. Связь размера генома с жизненной формой 

деревьев выявлена у 20 эндемичных видов го-

лосеменных из Новой Зеландии. В целом, наи-

больший размер генома свойственен крупным 

деревьям, наименьший – кустарникам, проме-

жуточный – небольшим деревьям, несмотря на 

широкий диапазон его изменчивости в каждой 

категории [15].  

Появление добавочных, или В-хромосом, 

в популяциях хвойных может быть связано с 

неблагоприятными факторами произрастания. 

Предполагается, что эффекты присутствия В-

хромосом обусловливают рост уровня изменчи-

вости генома при воздействии стрессовых фак-

торов [16]. В-хромосомы найдены в популяции 

лиственницы Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.) 

Rupr.) в Восточной Сибири и в популяции лист-

венницы сибирской (Larix sibirica Ledeb. f. 

polaris) на Крайнем Севере в зоне техногенного 

загрязнения. У представителей рода Picea, в 

котором особенно распространены В-

хромосомы (24 + 1-6В), их встречаемость по-

вышается на границах ареалов и на экологиче-

ских пределах произрастания видов. В-

хромосомы обнаружены в болотных популяци-

ях ели сибирской (Picea obovata Ledeb.), в вы-

сокогорных популяциях ели тянь-шаньской 

(Picea shrenkiana Fisch. et C.A. Mey.) и ели 

обыкновенной (Picea abies (L.) H. Karst.) [9, 10, 

17, 18]. Показано, что у особей ели сизой (Picea 

glauca (Moench) Voss) наличие одной В-

хромосомы увеличивает количество ДНК на 

2,7 % [19].  

Содержание ядерной ДНК. Обосновыва-

ется адаптивное значение межвидовой и внут-

ривидовой изменчивости размера генома хвой-

ных и ее ассоциированность с градиентами фак-

торов среды – широтой, высотой над уровнем 

моря, количеством осадков [2, 20, 21]. Для сосен 

установлена корреляционная связь между кли-

матическими параметрами и количеством ядер-

ной ДНК – увеличение ее содержания отмечает-

ся у деревьев в более аридных экотопах по 

сравнению с тропическими [22]. При определе-

нии количества ДНК у видов семейства Pinaceae 

вдоль градиента широты выявлено, что ее со-

держание в северных популяциях выше, чем в 

южных [21–24]. Однако не обнаружено межпо-

пуляционных различий в содержании ДНК у 

сосны жесткой (Pinus rigida Mill.) и пихты бе-

лой из различных условий произрастания (Abies 

alba L.) [25, 26].  

Для видов рода Pinus установлено, что 

определяемые факторами окружающей среды 

биологические особенности деревьев (широт-

ные и высотные диапазоны произрастания, мас-

са семян, минимальное время генерации, интер-

вал между высокими урожаями семян, режим 

распространения семян, относительная скорость 

роста, мера потенциальной и фактической инва-

зийности, уровень «редкости») опосредованно, 

но стабильно связаны с размером генома [21]. 

Длина хромосом у хвойных также коррелирует 

с размером их генома. Лиственница Гмелина, 

ареал которой расположен северо-восточнее 

области распространения лиственницы сибир-

ской, имеет более длинные хромосомы и боль-

ший размер генома [27]. Произрастающая пре-

имущественно в условиях экстремальности 

краснопыльниковая форма сосны обыкновенной 

(P. sylvestris f. erythrantera Sanio) отличается от 

характерной для оптимальных условий произ-

растания желтопыльниковой формы (P. 

sylvestris f. sulfuranthera Kozubow) большими 

размерами хромосом, а также более высокими 

значениями содержания ДНК [28].  

Повторяющиеся последовательности 

ДНК. Повторяющиеся последовательности 

ДНК, совместно с высококопийными семейст-

вами ретроэлементов, составляют до 90 % ог-

ромного генома хвойных растений [29, 30]. Не-

которые классы тандемно повторяющейся ДНК 

– микросателлиты, гены рибосомной ДНК 

(рДНК), мобильные генетические элементы – 

рассматриваются в качестве важнейших ресур-

сов расширения генома хвойных [2].  

Микросателлиты представляют собой 

обильный класс повторов у хвойных, индицируя 

их генетический полиморфизм в различных 

условиях произрастания [2]. С помощью микро-

сателлитных маркеров проведен генетический 

анализ популяций сосны Банкса (Pinus 

banksiana Lamb.) и сосны смолистой (Pinus 

resinosa Sol.), произрастающих в районе техно-

генного стресса [31]. Генетическая дифферен-

циация, выявленная по ядерным микросател-
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литным локусам между популяциями близко-

родственных видов сосен – китайской красной 

сосны (Pinus tabuliformis Carr.) и сосны Генри 

(Pinus henryi Mast.), возможно, связана с их 

адаптацией к разным местопроизрастаниям [32]. 

По данным анализа микросателлитных и меж-

микросателлитных маркеров обнаружены суще-

ственные внутривидовые различия и высокая 

степень генетической дифференциации популя-

ций сосны обыкновенной и сосны сибирской 

(Pinus sibirica Du Tour) на суходолах и болотах, 

определяемые контрастными экологическими 

условиями их произрастания [33, 34].  

В отношении хвойных растений предпо-

лагается, что число копий рибосомной ДНК 

(рДНК) у них ассоциировано с размером гено-

ма, хотя и зависит от влияния стрессовых фак-

торов среды. Однако механизм рДНК-

опосредованной изменчивости размера генома 

до сих пор остается неясным. Варьирование 

длины повтора рДНК обусловлено различным 

количеством интергенной ДНК, которая разде-

ляет соседние транскрипционные единицы в 

тандемных массивах [2]. Показано, что внутри-

видовая вариабельность числа копий единиц 

повторов рДНК между особями в популяциях 

видов Pinus и Picea может достигать 3–16-

кратной величины в зависимости от условий 

произрастания [35, 36]. В популяциях сосны 

черной (Pinus nigra Arn.) из различных геогра-

фических регионов методом флуоресцентной in 

situ гибридизации (FISH) 5S рДНК, 18S рДНК 

подтверждена их значительная кариотипическая 

вариабельность [37], но в размере генома разли-

чий не выявлено [38].  

Роль мобильных генетических элементов 

и их производных в процессах эволюции уровня 

сложности организации и величины генома у 

хвойных очень велика [2, 30, 39–42]. В целом 

геномы голосеменных растений отличаются от 

геномов покрытосеменных более древним про-

исхождением, а также распространением, мно-

гообразием и степенью дивергенции LTR-

содержащих ретротранспозонов [41, 42]. Для 

хвойных к настоящему времени описано боль-

шое количество семейств  

LTR-содержащих ретроэлементов из суперсе-

мейств Ty1/copia, Ty3/gypsy [29, 39, 40, 43]. 

Обосновывается гипотеза экспансии рет-

ротранспозонов в обеспечении эволюции разме-

ра генома у сосен [40].  

Мобильные генетические элементы, воз-

растание активности которых в экстремальных 

условиях может играть адаптивную роль, про-

воцируют появление хромосомных перестроек 

[44]. Структурные перестройки хромосом, обу-

славливающие возникновение делеций или дуп-

ликаций, приводят к изменениям количества 

ДНК у голосеменных и, в частности, у хвойных 

растений [45]. Эволюция генома видов семейст-

ва Pinaceae сопровождается в основном двумя 

типами хромосомных перестроек – инверсиями 

и реципрокными транслокациями [26]. Показа-

но, что в популяциях видов Pinaceae, произра-

стающих в естественно экстремальных экотопах 

и в условиях различного по характеру и степени 

антропогенного воздействия, мутационные про-

цессы усиливаются. У видов из родов Abies, 

Larix, Picea, Pinus, произрастающих на грани-

цах ареалов и за их пределами в естественно 

экстремальных экотопах, а также в условиях 

антропогенного стресса, с высокой частотой 

встречаются хромосомные перестройки, диаг-

ностирующие делеции, инсерции, инверсии, 

транслокации [8, 14, 46, 47], которые могут 

иметь различное значение для эволюции гено-

мов хвойных.  

 

Выводы 

Произрастание в разнообразных условиях 

среды в целом способствовало формированию у 

хвойных генома очень больших размеров. 

Трансформация размера генома современных 

хвойных особенно проявляется в экстремальных 

условиях их существования. К ресурсам моди-

фикации размера генома хвойных относятся 

изменения числа хромосом (полиплоидия, мик-

соплоидия, анеуплоидия), появление В-

хромосом, вариабельность содержания ядерной 

ДНК, повторяющихся последовательностей 

ДНК, включая микросателлиты, гены рибосом-

ной ДНК, мобильные генетические элементы, а 

также хромосомные перестройки.  
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VARIABILITY OF THE GENOME SIZE IN CONIFEROUS PLANT IN EXTREME ENVIRONMENTAL 

CONDITIONS 

Aim. The features of genome size transformation in conifers growing in extreme environmental conditions are re-

viewed. Conclusions. Conifers have a very large genome. The main resources of genome size modifications of conifers 

under extreme environmental conditions are: variability of the chromosome numbers (polyploidy, aneuploidy; mixop-

loidy), occurrence of B-chromosomes and increasing of its numbers, changes of the content of nuclear DNA, variation 

of the repetitive DNA sequences (microsatellites, ribosomal RNA genes, transposable elements – retrotransposons), and 

the chromosomal rearrangements. These features are also components of the epigenetic system which defines the adap-

tability of the genome changes when exposed to stressful environmental factors. 
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