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ГИБРИДНАЯ ЗОНА МЕЖДУ ХРОМОСОМНЫМИ РАСАМИ СОК И СЕРОВ 
У ОБЫКНОВЕННОЙ БУРОЗУБКИ Sorex araneus (Lipotyphla, Mammalia)
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Анализ распределения частот кариотипических вариантов в гибридной зоне между хромосомными
расами Сок и Серов у обыкновенной бурозубки Sorex araneus показал, что зона имеет сложную кон-
фигурацию. Значительная часть зоны контакта расположена на участке однотипной средней тайги
в отсутствие каких-либо барьеров, препятствующих расселению зверьков, и частично проходит
вдоль р. Печора (Республика Коми). Анализ распределения диагностических хромосом на трансек-
те, ориентированном вдоль р. Печора, показывает, что конфигурацию гибридной зоны можно опи-
сать встречными (opposing) клинами. Особи обеих чистых рас Сок и Серов, а также межрасовые ги-
бриды F1 обнаружены только на левом берегу р. Печора. На правом берегу реки были найдены толь-
ко кариотипы расы Серов и единичные гибриды. Число межрасовых гибридов в центре зоны не
отличается от ожидаемого при свободном скрещивании, что позволяет охарактеризовать зону как
унимодальную. Стандартная ширина зоны составляет около 40 км, что значительно превышает этот
показатель для известных случаев гибридизации рас с таким же уровнем различий в кариотипе (по
двум парам диагностических метацентриков с монобрахиальной гомологией). Обсуждаются воз-
можные причины этого явления.
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По выражению Г. Хьюитта [1], гибридные зоны
являются “природными лабораториями для эво-
люционных исследований”. Конфигурация и ши-
рина гибридных зон, с одной стороны, позволяют
судить о степени и факторах изоляции внутриви-
довых форм, с другой – увидеть возникающие
вследствие гибридизации новые генетические ва-
рианты [2, 3]. Гибридные зоны между различными
внутривидовыми кариотипическими формами
наиболее интересны, так как в этом случае при-
надлежность к определенной форме однозначно
маркирована кариотипом, а гибриды надежно
определяются по сочетанию у особи вариантов
хромосом обеих скрещивающихся форм.

Одной из наиболее удобных моделей для изу-
чения гибридизации кариотипических форм яв-
ляется мелкое насекомоядное млекопитающее –
обыкновенная бурозубка Sorex araneus. Кариотип
этого вида представлен инвариантной частью и

вариабельной, состоящей из 10 хромосомных
плеч, которые могут оставаться в акроцентриче-
ском состоянии или сливаться за счет робертсо-
новских (Rb) транслокаций в различные комби-
нации, образуя метацентрические хромосомы [4].
Дальнейшая эволюция полностью метацентриче-
ских кариотипов S. araneus возможна за счет пол-
ноплечевых реципрокных транслокаций (WART),
при этом оба типа перестроек рассматривают как
“один эволюционный шаг”, так как для образо-
вания нового варианта кариотипа достаточна од-
на мутация Rb или WART [5]. Все хромосомы в
кариотипе, ранжированные по размеру, принято
обозначать строчными буквами латинского алфа-
вита, начиная с а [6].

Акроцентрические и метацентрические хромо-
сомы вариабельной части кариотипа называются
“диагностическими” и определяют диагноз раз-
личных кариотипических форм S. araneus. Эти
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формы распределены парапатрично и называются
“хромосомные расы” – группы популяций с оди-
наковым набором акроцентрических и метацен-
трических хромосом, передаваемым по наслед-
ству, и занимающие общее неразделенное про-
странство [7]. Всего к настоящему времени на
ареале вида известно более 75 хромосомных рас и
их число продолжает увеличиваться [8–10]. В ме-
стах контакта ареалов хромосомных рас образуют-
ся гибридные зоны. Изучение известных гибрид-
ных зон позволило показать, что их стандартная
ширина находится в обратной зависимости от ко-
личества хромосом, различающих расы, и, соот-
ветственно, от сложности конфигурации, возни-
кающей в мейозе у гибридов [11]. Большинство
известных гибридных зон S. araneus характеризу-
ются дефицитом гибридов, т.е. их можно рас-
сматривать как “бимодальные”. Такие зоны поз-
воляют предполагать, что эти формы встают на
путь видообразования [12]. На данный момент
известно около 35 мест межрасовой гибридиза-
ции на всем ареале вида от Британских островов
до Байкала и не менее 14 из них локализованы на
территории России. Однако данные о стандарт-
ной ширине российских гибридных зон получе-
ны лишь в двух случаях: между расами Москва–
Селигер и Кириллов–Печора [11, 13], и еще в двух
случаях подробно описано распределение гибри-
дов в зоне контакта [14–16]. Таким образом, изу-
ченность хромосомных гибридных зон у обыкно-
венной бурозубки на территории России нельзя
назвать исчерпывающей.

Одним из интересных аспектов формирования
гибридных зон является их “притягивание” в ме-
ста с пониженной плотностью особей – попада-
ние в “ловушки низкой плотности” [1]. Такие
“ловушки” могут возникать во всех случаях, ко-
гда миграция между локальными популяциями
ослаблена вследствие низкой общей численно-
сти, либо при наличии некоторого препятствия,
затрудняющего миграцию. Следует заметить, что
в большинстве известных случаев локализация
гибридных зон не связана с какой-либо внешней
преградой (см. обзор [4]). Анализ распределения
хромосомных рас на российской части ареала по-
казал [8], что в своем распространении расы не
ограничены физическими барьерами, в том числе
большими реками, не связаны с определенными
экологическими или климатическими особенно-
стями местности и в большинстве случаев в зоне
предполагаемого контакта рас невозможно пред-
положить ожидаемого физического барьера. Од-
нако в том же исследовании показано, что если
одна из рас занимает пространство пусть даже за
сравнительно небольшим препятствием, то она
сама по себе блокирует внедрение сюда чужой ра-
сы [8]. С одной стороны, наличие барьера замет-
но уменьшает ширину гибридной зоны [13, 17–
19], а с другой, при определенной ориентации зо-

ны к препятствию, например, если раса ограни-
чена с трех сторон, может возникать эффект “за-
текания” расы на территорию другой расы –
“карманный” эффект, который увеличивает
стандартную ширину гибридной зоны [20].

Ранее, при изучении распределения хромо-
сомных рас на севере европейской части России,
мы указывали на то, что вероятным местораспо-
ложением зоны контакта между расами Сок и Се-
ров может являться верхнее течение р. Печоры
около впадения в нее р. Илыч (Республика Коми).
Обнаружение межрасового гибрида в этом месте
позволило предположить, что речное русло может
внести свой вклад в формирование направления
(курса) гибридной зоны [21]. К настоящему време-
ни накоплено достаточное количество данных,
позволяющее провести предварительный анализ
этой гибридной зоны.

Целью данной публикации является описание
локализации и курса гибридной зоны между хро-
мосомными расами Сок и Серов на территории
Республики Коми и первичный анализ распреде-
ления частот встречаемости особей чистых (роди-
тельских) рас и их гибридов в этой гибридной зоне.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Территория и населяющие ее расы. Распределе-
ние кариотипических вариантов S. araneus рас-
смотрено на участке между городами Ухта и Сык-
тывкар (Республика Коми) и далее на восток, до
верховьев рек Илыч и Печора с притоком р. Унья.
Северные и горные области на этом участке пред-
ставлены северно-таежными, южнее – среднета-
ежными еловыми лесами с преобладающим уча-
стием сибирской ели (Picea abovata), пихты (Abies
sibirica) и кедра (Pinus sibirica). Для территории ха-
рактерны значительные по площади сосняки на
бедных песчаных почвах и обширные заболочен-
ные участки [22]. Средняя ширина р. Печоры, из-
меренная троекратно на соответствующем отрезке
по космическим фотографиям Google Earth, со-
ставляет около 90 м от впадения р. Уньи до пос. Як-
ша, около 150 м ниже до устья р. Илыч и около 300 м
ниже до пос. Вуктыл.

В рассматриваемом регионе известны шесть
хромосомных рас. На севере распространена раса
Печора, которая формирует зону гибридизации с
расой Сок в районе г. Ухта [21]. Раса Серов пере-
секает Уральские горы с востока, спускается по
западному макросклону и выходит на равнину к
р. Печора [23]. Раса Сок обитает в районе средне-
го и южного Тимана [24], однако ее присутствие к
югу от р. Вычегда до Кировской области пока не
подтверждено кариотипированием [21]. Далее на
юг раса Сок известна в Заволжье, где доходит до
лесных островов в саратовской степи [25]. На за-
паде региона распространена раса Мантурово,
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которая занимает обширный ареал и формирует
зоны контакта и гибридизации с расой Сок на
р. Вычегда, а с расой Печора на р. Мезень [26].
Ареалы рас Канин и Кириллов отделены от рас
Сок и Серов ареалом расы Печора (рис. 1).

Для расчета клины диагностических хромосом
использованы данные распределения кариотипи-
ческих вариантов на участке от окрестностей
г. Ухты до устья левого притока Печоры – р. Во-
лосница. Выборки взяты и вдоль трассы Ухта–
Троицко-Печорск, далее вдоль дороги на пос. Як-
ша, по местным проезжим дорогам и вдоль р. Пе-
чора по доступным притокам. Локализация мест
выборки определялась только их доступностью.

Стандартную ширину клины определяли при
подгонке кривой tanh [27]:

где y – частота встречаемости диагностических
хромосом в выборке, х – расстояние от начала
трансекта (Волосница), В – координата центра,
А – коэффициент максимального наклона кри-

0.5 1 t[ ( )]h – ,y A B x= −

вой. Ширина клины получена как удвоенный об-
ратный коэффициент A [28].

Выборки и кариотипирование. В анализе ис-
пользованы опубликованные ранее (табл. 1,
2005–2010 гг.) и новые данные (табл. 2, 2011–2017 гг.)
о распределении хромосомных рас на исследуе-
мом участке. Всего проанализировано 146 карио-
типированных особей из 59 локалитетов, из них
данные по распределению 92 особей в 35 локали-
тетах приводятся впервые (табл. 2).

Зверьки были отловлены в специализирован-
ные ловушки-живоловки [29] по специально раз-
работанной методике отлова землероек-бурозу-
бок [30].

Кариотипы большинства особей были получе-
ны по стандартной методике с предварительным
внутрибрюшинным колхицинированием (0.2 мл,
0.04%, 1–1.5 ч), гипотонией клеток костного моз-
га и селезенки раствором хлорида калия (0.56%,
25–30 мин) и последующей трехкратной мета-
нол–уксусной (3 : 1) фиксацией.

Таблица 1. Распределение кариотипических вариантов Sorex araneus на изучаемой территории

Примечание. Se – раса Серов, So – раса Сок, Pt – раса Печора, Ма – раса Мантурово, F1 – межрасовые гибриды первого по-
коления. Данные приведены из [21]. Порядковый номер локалитетов соответствует рис. 3.

№ 
п.п. Локалитет

Координаты
Кариотип Se F1 So

с.ш. в.д.

1 с. Дутово, 147 км восточнее г. Ухта
(лев. берег р. Печора, переправа на Вуктыл)

63°41′ 56°39′ Pt-Se 0 1 0

2 г. Ухта 63°33′ 53°48′ Pt-So im 0 2 0
3 с. Седью 63°27′ 53°57′ Pt-So 0 1 0
4 пос. Комсомольск-на-Печоре, 15 км к северу 62°17′ 56°36′ So-Se 0 1 2
5 р. Чомкосаель 62°44′ 54°38′ So 0 0 2
6 пос. Верхняя Омра 62°48′ 55°25′ So 0 0 4
7 пос. Троицко-Печорск 62°42′ 56°11′ So 0 0 2
8 с. Пузла 62°26′ 54°39′ So 0 0 6
9 г. Эжва (лев. берег р. Вычегда) 61°47′ 50°44′ Ma-So 0 1 0

10 г. Ухта, 42 км к югу 63°14′ 54°21′ Se 2 0 0
11 р. Березовка 61°41′ 56°31′ Se 2 0 0
12 р. Нем 61°40′ 56°14′ Se 2 0 0
13 р. Волосница 61°42′ 56°44′ Se 1 0 0
14 пос. Якша 61°49′ 56°50′ Se 1 0 0
15 Верховья р. Печора 62°03′ 58°25′ Se 4 0 0
16 Верховья р. Печора 62°05′ 59°05′ Se 1 0 0
17 Верховья р. Илыч 63°03′ 58°36′ Se 1 0 0
18 р. Илыч 62°38′ 58°55′ Se 1 0 0
19 р. Илыч 62°28′ 58°58′ Se 1 0 0
20 р. Ропча 63°00′ 52°19′ So 0 0 2
21 пос. Малая Слуда (прав. берег р. Вычегда) 62°00′ 50°35′ So 0 0 3
22 пос. Приозерный (прав. берег р. Вычегда) 61°47′ 51°49′ So 0 0 5
23 пос. Сторожевск (прав. берег р. Вычегда) 61°57′ 52°20′ So 0 0 5
24 пос. Усть-Нем (прав. берег р. Вычегда) 61°40′ 54°53′ So 0 0 1
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Рис. 1. Распространение хромосомных рас в исследуемом регионе (по [21] с учетом новых данных табл. 2). Известные
ареалы рас обозначены серым цветом, территория с неизвестной расовой принадлежностью S. araneus – белым. В
рамке – территория, представленная на рис. 3. Места обнаружения межрасовых гибридов F1 обозначены звездочками.
Пунктиром отмечены границы северной тайги. Обозначения рас: So – Сок, Se – Серов, Ма – Мантурово, Kr – Ки-
риллов, Pt – Печора, Kn – Канин.

Kn

Pt

So

So

Se

Ma

Kr

Kr/Pt

Kr/Pt/Ma

Ma/So

Ma/Pt

Pt/Se

Pt/So
Se/So

р. 
Печ

ор
а

Троицко-Печорск

Якша

р. И
лыч

р. Вычегда

Сыктывкар

Ухта

р. Сев. Двина

р.
 М

ез
ен

ь

Кариотипы зверьков из локалитетов 31–33
(табл. 2) были получены посредством фиксации
суспензий хромосом из первичной культуры
фибробластов по описанной ранее методике [13].

Идентификацию гомологичных хромосом
проводили с помощью G-окраски после обработки
раскапанных на предметные стекла суспензий хро-
мосом раствором 0.25%-ного трипсина с последую-



430

ГЕНЕТИКА  том 55  № 4  2019

ЩИПАНОВ и др.

Таблица 2. Новые данные по распределению кариотипических вариантов Sorex araneus на изучаемой территории

Примечание. Se – раса Серов, So – раса Сок, F1 – гибриды между расами Сок и Серов. Порядковый номер локалитетов со-
ответствует рис. 3.

№
п.п. Локалитет

Координаты
Se F1 So

с.ш. в.д.

25 Правый берег р. Печора, 10 км ниже пос. Усть-Илыч 62°35′16′′ 56°43′14′′ 2 0 0

26 Правый берег р. Печора, 12 км ниже пос. Усть-Илыч 62°36′07′′ 56°40′06′′ 3 0 0

27 Правый берег р. Илыч, 16 км выше устья 62°35′05′′ 56°54′36′′ 3 0 0

28 Правый берег р. Илыч, напротив р. Чолыч 62°34′08′′ 57°04′33′′ 4 0 0

29 Правый берег р. Печора, 12 км выше пос. Усть-Илыч 62°25′12′′ 56°46′11′′ 1 1 0

30 Правый берег р. Печора, 18 км выше пос. Усть-Илыч 62°22′05′′ 56°45′48′′ 2 0 0

31 Правый берег р. Печора, у острова 62°11′30′′ 56°40′45′′ 4 1 0

32, 33 Остров на р. Печора 62°11′43′′ 56°40′11′′ 1 1 0

34 Правый берег р. Печора, устье р. Дозмер 62°01′37′′ 56°47′51′′ 3 0 0

35 Правый берег р. Печора, р. Дозмер 1 км 62°01′28′′ 56°48′57′′ 4 0 0

36 пос. Якша (правый берег р. Печора) 61°49′19′′ 56°51′54′′ 1 0 0

37 пос. Якша (левый берег р. Печора) 61°48′59′′ 56°50′15′′ 3 0 0

38 Левый берег р. Печора, 18 км ниже пос. Якши 61°55′16′′ 56°49′08′′ 4 0 0

39 Левый берег р. Печора, напротив р. Дозмер 62°01′38′′ 56°46′21′′ 5 1 0

40 Левый берег р. Печора, между дер. Мамыль
и пос. Комсомольск-на-Печоре, 1.03 км от берега

62°01′57′′ 56°43′01′′ 1 0 0

41 Левый берег р. Печора, между дер. Мамыль
и пос. Комсомольск-на-Печоре

62°04′27′′ 56°45′28′′ 2 0 1

42 Дорога между пос. Комсомольск-на-Печоре и пос. Якша 62°05′04′′ 56°38′38′′ 2 0 0

43 Дорога между пос. Комсомольск-на-Печоре
и пос. Троицко-Печорск

62°09′23′′ 56°34′53′′ 0 0 1

44 Левый берег р. Печора, у острова 62°11′42′′ 56°39′39′′ 2 0 0

45 Левый берег р. Печора, 16 км ниже
пос. Комсомольск-на-Печоре

62°13′14′′ 56°40′43′′ 1 1 0

46 Левый берег р. Печора, 23 км ниже
пос. Комсомольск-на-Печоре

62°15′56′′ 56°45′35′′ 2 0 0

47 Левый берег р. Печора, 30 км ниже
пос. Комсомольск-на-Печоре

62°18′45′′ 56°44′15′′ 1 2 0

48, 53 Левый берег р. Печора, 9 км выше пос. Усть-Илыч 62°26′37′′ 56°47′10′′ 1 0 1

49 пос. Белый Бор 62°34′08′′ 56°23′07′′ 0 2 2

50 Левый берег р. Печора, 10 км ниже пос. Усть-Илыч 62°35′06′′ 56°41′36′′ 3 1 1

51 Левый берег р. Печора, 15 км ниже пос. Усть-Илыч 62°36′26′′ 56°35′48′′ 0 1 3

52 Левый берег р. Печора, 50 км ниже пос. Усть-Илыч 63°02′43′′ 56°03′03′′ 0 0 1

54 р. Велью, 4 км от устья (левый берег р. Печора) 63°13′17′′ 55°52′06′′ 0 0 2

55 р. Безволосица 62°05′30′′ 56°34′45′′ 1 0 0

56 Верховья р. Илыч (правый берег) 62°38′10′′ 58°55′11′′ 4 0 0

57 р. Унья, 68 км от устья (левый берег) 61°31′35′′ 58°13′06′′ 3 0 0

58 р. Унья, 68 км от устья (правый берег) 61°37′27′′ 57°56′44′′ 4 0 0

59 Левый берег р. Печора, оз. Лешкатское, 1 км ниже 61°42′30′′ 57°27′19′′ 2 0 0
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щей 2-минутной окраской в 2%-ном красителе
Гимза. Расовая принадлежность особей установле-
на в соответствии с международной номенклатурой
для стандартного кариотипа S. araneus [6].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Цитогенетический анализ бурозубок, отлов-

ленных в 2011–2017 гг. (табл. 2), выявил наличие
трех кариотипических вариантов – “чистая” раса
Сок с диагностическими метацентриками go, hn,
ip, kq, mr (N = 12), “чистая” раса Серов go, hn, ip,
km, gr (N = 69) и межрасовые гибриды F1 (N = 11).
Кариотипы этих рас различаются по двум парам
хромосом с монобрахиальной гомологией (kq,
mr-km, gr) и, как следовало ожидать, в кариотипе
гибрида F1 были выявлены три пары гомологич-
ных хромосом и четыре непарных метацентрика –
go, hn, ip, qr-kq-km-mr (рис. 2). Диплоидное число
хромосом у “чистых” рас и гибридов было посто-
янным 2n = 20 у самок и 2n = 21 у самцов (за счет
полового тривалента XY1Y2) и NFa = 18, за исклю-
чением трех особей, полиморфных по метацен-
трику j/l. Данная гетерозиготность была обнару-
жена в кариотипах обеих “чистых” рас и гибрида
F1, NFa = 19 (локалитеты 37, 48, 53). В мейозе у ги-
бридов F1 ожидается формирование мейотической
фигуры в виде кольца из четырех элементов – RIV
подобно гетерозиготам из других гибридных зон
со схожим уровнем кариотипических различий
между родительскими расами [4].

Совокупность всех данных (табл. 1 и 2) дает
представление о локализации гибридной зоны
Сок–Серов в исследуемом районе (рис. 3). Зона
контакта образуется в междуречье Печоры и Вы-
чегды. В районе пос. Комсомольск-на-Печоре
ареал расы Сок доходит до р. Печора, которая да-
лее разделяет зону. На левом берегу Печоры вы-
явлены обе родительские расы и гибриды (лока-
литеты 4, 11–13, 37–51, 54), однако ниже пос. Тро-
ицко-Печорск обнаружены только кариотипы
“чистой” расы Сок (локалитеты 5–7, 52, 53). От-
метим, что еще ниже по течению на левом берегу
Печоры был обнаружен кариотип гибрида F1 между
расами Серов и Печора (локалитет 1, табл. 1). На
правом берегу Печоры выявлены только кариоти-
пы расы Серов (локалитеты 25–31, 34–36) и два
гибрида F1 (локалитеты 29 и 31). На большом ост-
рове, отделенном от левого берега сравнительно
неширокой протокой (локалитет 32, 33 “ост-
ров”), обнаружен один гибрид F1 и раса Серов
(табл. 2, рис. 3).

Таким образом, общая картина зоны контакта
Сок–Серов выглядит довольно сложной. В меж-
дуречье Печоры и Вычегды встреча этих рас воз-
можна лишь в направлении, перпендикулярном ре-
ке, а от места встречи (Комсомольск-на-Печоре) их
ареалы следуют вдоль разных берегов (рис. 3). Оче-

видно, что река вносит существенный вклад в
распределение особей родительских рас, однако
имеющиеся выборки не позволяют корректно
оценить ширину гибридной зоны в зависимости
от ее ориентации относительно речного русла. В
связи с этим расчет ширины зоны был проведен
только на трансекте вдоль реки.

Для построения клины были использованы
только данные, полученные на левом берегу Пе-
чоры. Трансект общей длиной 180 км проложен
вдоль левого берега реки с основанием в локали-
тете 13 и до локалитета 52 (рис. 3). Такая протя-
женность позволяет захватить крайние южные и
северные участки, где надежно были обнаружены
только кариотипы “чистых” родительских рас.
Для расчета частот кариотипических вариантов
общее расстояние было разделено на “подзоны”
по 10 км, перпендикулярные курсу трансекта, с
целью объединения локалитетов в одну “точку” и
избегания малого числа особей (учитывалось не
менее 4 особей). При отсутствии кариотипиро-
ванных особей “подзону” исключали из расчета
и, таким образом, анализ был проведен по 12
“точкам” (табл. 3, рис. 4).

Кривая ожидаемого распределения лучше все-
го совпадает с фактическим распределением ча-
стот встречаемости диагностических хромосом
для положения центра на расстоянии около 70 км
от опорной точки (локалитет 13) к северу от
пос. Комсомольск-на-Печоре и коэффициента
A = 0.05. Соответственно, стандартная ширина
клины составила 40 км (рис. 4). Фактическое чис-
ло гибридов в центре зоны (см. табл. 3) не отлича-
лось от ожидаемого для свободного скрещивания
50% (с поправкой Йетса χ2 = 0.24, p > 0.6).

ОБСУЖДЕНИЕ

В отличие от большинства изученных гибрид-
ных зон, зона Сок–Серов расположена на терри-
тории, которая подверглась минимальной антро-
погенной трансформации, что позволяет изучать
процессы, не осложненные антропогенным из-
менением ландшафта. Заметим, что у обыкновен-
ной бурозубки и популяционная структура в зоне
гибридизации, и сама локализация гибридной зо-
ны часто определяются изменениями ландшафта
вследствие хозяйственной деятельности [18, 38].
Однако такое положение гибридной зоны имеет
существенный минус. Труднодоступность боль-
шей части равнинной территории требует специ-
альных исследований и в настоящее время у нас
нет таких возможностей. Вместе с тем, даже пред-
варительное обследование этой гибридной зоны в
районе верхней Печоры выявило ряд вопросов,
решение которых может оказаться значимым для
понимания ранних этапов дивергенции вида.
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Гибридная зона Сок–Серов имеет сложную
конфигурацию. На бóльшей части территории
расы встречаются в однотипном ландшафте сред-
ней тайги, и их ареалы не разделены существен-
ными физическими преградами. Граница между
расами Сок и Серов доходит до р. Печора и далее
продолжается вдоль ее русла. По-видимому, реку
пересекают только особи расы Серов, поскольку
чистая раса Сок не отмечена на правом берегу ре-
ки. Заметим, что реки такого размера не являются

непреодолимой преградой для бурозубок. В спе-
циальном исследовании при отлове зверьков на
заякоренных на воде плотиках в верховьях
р. Илыч (Печоро-Илычский заповедник, Респуб-
лика Коми) было показано, что землеройки, в
том числе обыкновенные бурозубки, довольно
часто попадаются в ловушки на плотиках, т.е.
плавают через реку [31]. Косвенным свидетель-
ством интенсивности процесса миграции через
реку является довольно высокая частота обнару-

Рис. 2. G-окрашенные кариотипы обыкновенной бурозубки S. araneus из зоны контакта хромосомных рас Сок и Се-
ров. Половые хромосомы обозначены XX (самка) и XY1Y2 (самец). Жирным шрифтом выделены метацентрики с мо-
нобрахиальной гомологией.
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жения этого вида в желудках европейского хари-
уса [32]. Наконец, появление гибридов F1 Сок–
Серов на правом берегу Печоры возможно лишь
при непосредственном пересечении ими реки,
поскольку локалитеты, где встречены обе роди-
тельские расы, известны лишь с левого берега.

Можно предположить, что дистанция расселе-
ния гибридов больше, чем особей родительских

рас. Так, в гибридной зоне между расами Кирил-
лов и Печора, которая расположена на правом бе-
регу р. Мезень (дер. Кысса Архангельской обл.),
“чистая” раса Печора также не была обнаружена
на левом берегу. Лишь один гибрид “пересек” ре-
ку и еще одна гибридная особь была поймана на
речном острове [13]. Выше по течению Мезени, в
районе д. Вожгора, гибрид Кириллов–Печора

Рис. 3. Распределение кариотипических вариантов в зоне контакта хромосомных рас Сок и Серов и положение тран-
секта относительно локалитетов с известным кариотипом. Размер круга пропорционален величине выборки (макс.
N = 6); черный цвет – раса Серов, белый – раса Сок, штриховка – гибриды. Области распространения родительских
рас, исключая гибриды, показаны заливкой. Пунктир – изоклина (0.5) частот диагностических хромосом kq, mr
(Сок)/km, /qr (Серов). Начало трансекта обозначено серым треугольником (локалитет 13).
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был пойман на правом берегу, где отсутствовали
“чистые” особи расы Кириллов [21].

Аналогичная ситуация наблюдается и в ги-
бридной зоне между расами Нерусса и Пенза, где
гибриды отмечены лишь на одном берегу р. Аза в
отсутствие одной из рас [33]. В гибридной зоне
Москва–Селигер гибриды также встречены на

краях зоны, там, где не были обнаружены особи
обеих родительских рас [11]. В связи с этим умест-
но вспомнить, что, изучая заселение островков на
озере в Финляндии, Хански и коллеги с помощью
индексов асимметрии показали, что вселяющие-
ся на них обыкновенные бурозубки представлены
социальными субординантами [34]. С учетом то-

Таблица 3. Число особей Sorex araneus различных кариотипических категорий и частоты диагностических хромо-
сом в гибридной зоне

Примечание. Se – раса Серов, So – раса Сок, F1 – гибриды между расами Сок и Серов. Центральная область, стандартная
ширина, выделена серым фоном.

Дистанция от 
локалитета 13, 

км

Особи (N) Частоты хромосом

Se F1 So всего kq, mr
(So)

km, qr
(Se)

0 5 0 0 5 1 0

10 5 0 0 5 1 0

20 5 0 0 5 1 0

30 8 1 1 10 0.85 0.15

40 0

50 4 0 1 5 0.80 0.2

60 3 2 2 7 0.57 0.43

70 2 2 1 5 0.60 0.4

80 0 2 2 4 0.25 0.75

90 3 2 4 9 0.44 0.56

100 0 0 4 4 0 1

110 0

120 0

130 0

140 0 0 4 4 0 1

150 0

160 0

170 0 0 9 9 0 1

Рис. 4. Встречные (opposing) клины диагностических хромосом рас Серов и Сок на трансекте (рис. 3).
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го, что на правом берегу Печоры, противополож-
ном ареалу расы Сок, и на острове хромосомы
этой расы встречены только у гибридных особей,
можно предполагать, что и в этом случае лишь ги-
бриды Сок–Серов пересекают реку и, следова-
тельно, с большей вероятностью являются соци-
альными субординантами. Разумеется, материал,
которым мы располагаем, недостаточен даже для
предварительной оценки подобного явления. Од-
нако нам представляется важным обратить вни-
мание на этот факт, так как социальная суборди-
нантность гибридов может являться одним из су-
щественных факторов формирования гибридной
зоны.

В этом случае поддержание парапатрии между
контактирующими формами может быть обеспе-
чено за счет перераспределения в пространстве
особей с разными стратегиями расселения. Ранее
нами было показано, что такая модель достаточна
для объяснения стабилизации гибридной зоны
Москва–Селигер, причем не требуется включать в
нее отбор против гибридов [35]. Заметим, что этот
же принцип мог бы объяснить подразделение
обыкновенных бурозубок, как морфологическое
[36, 37], так и генетическое [38, 39], на хорошо раз-
личимые локальные популяции внутри рас.

Расы Сок и Серов различаются двумя парами
метацентриков с монобрахиальной гомологией, и
в мейозе у гибридов ожидается формирование
фигуры в виде кольца из четырех элементов
(RIV). Известно несколько подобных гибридных
зон и их стандартная ширина составляет от 1 до
14 км. Из них узкие зоны обнаружены между ра-
сами Кириллов и Печора – 1 км [21] и шведскими
Uppsala и Hällefors – 3 км [19], которые разделены
реками. В случае польских рас Drnholec и Gu-
zowyMłyn [18] и Drnholec и Łęgucki Młyn [40, 41]
ширина составляет 13 и 10–14 км соответственно.
К сожалению, у нас не хватает данных для по-
строения нескольких разнонаправленных клин.
Вместе с тем следует обратить внимание на то, что
стандартная ширина гибридной зоны Сок–Се-
ров, полученная в нашем исследовании (40 км),
явно больше, чем можно было бы ожидать для та-
кого уровня различий кариотипов. Мы можем
предложить несколько объяснений такого ре-
зультата.

Во-первых, увеличение протяженности зоны
гибридизации рас может происходить благодаря
“растеканию” расселяющихся зверьков вдоль ре-
ки. В этом случае в излучинах могут образовы-
ваться “карманы”, в которых накапливаются осо-
би родительских рас. Это объяснение отличается
от “классического” карманного эффекта, обна-
руженного у рас Łęgucki Młyn и Popielno, где по-
следняя оказывается ограниченной с трех сторон
и накапливается в излучине реки [20]. Однако ес-

ли граница не перпендикулярна речному руслу,
такой эффект вполне допустим.

Вместе с тем обратим внимание на то, что, ги-
бриды Сок–Серов обнаружены не только в непо-
средственной близости от реки, но и в двух лока-
литетах на удалении 8 и 12 км от русла Печоры, и
именно они оказывают влияние на ширину кли-
ны. На этом расстоянии влияние реки, а соответ-
ственно и “карманный эффект”, не должно было
бы сказываться. На протяженность зоны вдоль
трансекта может сказываться приток особей расы
Серов, мигрирующих через реку или проходящих
вдоль левого берега. Эта раса, по-видимому, засе-
ляет правый берег Печоры как минимум до пере-
правы на Вуктыл (локалитет 1), где на левом бере-
гу обнаружен гибрид Серов–Печора [21]. Однако
и в этом случае продвижение расы по берегу не
объясняет наличия гибридов на удалении 8 и
12 км от реки.

Во-вторых, можно допустить, что ширина ги-
бридной зоны определяется не только различия-
ми в кариотипах, но и временем существования
зоны. В процессе контакта обе формы, подвер-
женные отбору против гибридов, приобретают
дополнительные механизмы, препятствующие
свободному скрещиванию. Такие механизмы воз-
никают как усиление изоляции (reinforcement) при
продолжительном ограничении потока генов.
Именно приобретение дополнительных механиз-
мов изоляции ответственно за формирование би-
модальных зон (с преобладанием родительских
форм) и именно на этом основании бимодальность
гибридных зон свидетельствует, что формы “встали
на путь видообразования” [12].

Можно предположить, что скрещивание не-
давно разделившихся рас не осложнено дополни-
тельными механизмами изоляции. В случае ги-
бридизации рас Сок и Серов мы пока не обнару-
живаем дефицита гибридов, характерного для
большинства известных гибридных зон у этого
вида. Есть ли у нас основания считать, что ги-
бридная зона Сок–Серов – одна из наиболее мо-
лодых гибридных зон?

Прежде всего об этом свидетельствует род-
ственность кариотипов. Кариотип каждой из рас
может произойти один из другого в результате од-
ной транслокации WART. Такой вариант был
первоначально предложен для эволюции группы
финских рас [42]. Кариотип расы Серов был так-
же предсказан на основе общей логики возмож-
ных трансформаций кариотипов хромосомных
рас в результате WART [43] и впоследствии дей-
ствительно обнаружен в природе [44]. Позже бы-
ло показано, что в результате ряда последователь-
ных изменений типа WART хромосомные расы,
обитающие в Сибири, могут быть связаны со
Скандинавскими расами [44]. Рассматривая рас-
пределение хромосомных рас по территории Рос-
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сии, мы выделили четыре “кариотипические це-
почки”, в которых кариотип одной расы может
быть трансформирован из другой в результате од-
ной мутации WART, причем, как и у других авто-
ров [44, 45], расы Сок и Серов являются последо-
вательными звеньями одной цепочки [8]. Анализ
распределения и расселения рас S. araneus по тер-
ритории в послеледниковый период (или в по-
стледниковое время) позволяет говорить о недав-
нем (менее 8 тыс. лет назад) разделении этих рас.
Причем, как считают многие авторы, расообразо-
вание – продолжающийся процесс [4, 7, 45–49] и
судя по положению рас Сок и Серов в “цепочке” –
это одно из наиболее молодых событий [8].

Помимо прочего, представляет интерес и тот
факт, что распространение расы Сок на север
ограничено сравнительно неширокой речной
преградой, пространство за которой заполнено
другой расой (Серов). Для сравнения заметим, что
для того, чтобы заселить свой современный ареал,
расе Кириллов нужно было пересечь р. Северная
Двина в среднем течении, расе Мантурово –
р. Вычегда в нижнем течении, а расе Сок – р. Кама
[13]. Анализируя распространение хромосомных
рас по современному ареалу, мы рассматривали
случаи пересечения крупных рек и обнаружили,
что если противоположный берег не занят иной
расой, то водная преграда не имеет существенно-
го значения в качестве препятствия для расселе-
ния особей другой расы [8]. Рассмотренная в на-
стоящей публикации гибридная зона – один из
таких примеров.

Авторы признательны к. б. н. В.М. Анискину
(ИППЭ РАН) и д. б. н. А.В. Буракову (МГУ) за
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A Hybrid Zone between the Sok and Serov Chromosomal Races of the Common Shrew 
Sorex araneus (Lipotyphla, Mammalia) in European Russia: Preliminary Results

N. A. Shchipanova, A. A. Kalinina, A. V. Bobretsovb, c, **, and S. V. Pavlovaa, *
aA.N. Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Moscow, 119071 Russia
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cInstitute of Biology of Komi Scientific Centre of the Ural Branch of the Russian Academy of Sciences, Syktyvkar, 167982 Russia
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Analysis of the frequency distribution of karyotypic variants in the hybrid zone between the chromosomal
races Sok and Serov in the common shrew Sorex araneus showed that the zone has a complex configuration.
A large part of the contact zone is located in a monotonous mid taiga zone where there are no any significant
barriers to limit dispersion of shrews. Also the zone is partially located along the river Pechora (Republic of
Komi). Analysis of the distribution of diagnostic chromosomes on a transect along the Pechora River has
shown that the hybrid zone could be described by multiple opposing metacentric clines. Individuals of both
pure Sok and Serov races, as well as F1 hybrids were found only on the left bank of the Pechora River. The
right bank was occupied by the Serov race only, and F1 hybrids were rare there. The observed number of in-
terracial hybrids in the center of the zone does not differ from that expected in case of panmixia, which allows
us to define this zone as unimodal. The standard width of the zone is about 40 km, which is considerably high-
er than all known cases of hybrid zones with the same level of karyotypic differences between parental races
(two pairs of diagnostic metacentrics with monobrachial homology). We discuss possible causes of this phe-
nomenon.

Keywords: karyotype, chromosomal variation, Rb translocation, hybrid, Sorex araneus.
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