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Большое число эндемичных видов, типичное для горных эфиопских грызунов, находит соответ-
ствие с их впечатляющим кариотипическим разнообразием. Впервые представлены характеристи-
ки кариотипа с диплоидным числом 52, новым для рода Stenocephalemys, эндемика Эфиопского на-
горья, в котором до сих пор были определены кариотипические характеристики четырех таксонов с
диплоидными числами 54, 50 и 46. Новый кариотип ассоциируется с новым видом S. “pseudogrisei-
cauda”, открытым по геномным признакам недавно. Вместе с 46-хромосомным видом, кариотипи-
рованным ранее, это уже второй таксон в пределах рода, отмеченный тандемной хромосомной пе-
рестройкой, которой уделяется особое внимание в сводках по хромосомной эволюции млекопита-
ющих, однако еще мало изученной у грызунов.

Ключевые слова: Африка, мелкие млекопитающие, хромосомные перестройки, Эфиопское нагорье,
2N, Muridae, Stenocephalemys.
DOI: 10.31857/S0016675820090040

Природа Эфиопского нагорья на северо-во-
стоке Африки характеризуется исключительным
разнообразием эндемиков. Эта особенность была
отмечена еще Н.И. Вавиловым во время его уни-
кальной экспедиции 1927 г. по изучению генетиче-
ских ресурсов растительных культур в горных райо-
нах Абиссинии и Эритреи [1]. Систематические ис-
следования зоологических таксонов, начавшиеся
спустя десятилетия в Эфиопии, которая географи-
чески и исторически была в длительной изоляции,
привели и продолжают приводить ко множеству
открытий в отношении эндемиков, которыми бо-
гаты горные районы страны [2]. С применением
современных методов на генетической основе до-
стигнут поистине вавиловский масштаб открытий
в исследовании эндемичных таксонов млекопита-
ющих, особенно у представителей отряда грызу-
нов. Первоначальный список эндемичных видов,
определяемых по зоологическим критериям,
включал 14 названий грызунов-эндемиков двух
горных эфиопских плато – Восточного и Западно-
го, разделенных Рифтовой долиной [2]. Из этого
числа большинство видов были отмечены на обоих
плато (восемь видов), еще четыре вида – на Запад-
ном плато и лишь два вида – только на Восточном
плато. В сравнении с этим исходным списком по

первым же анализам кариотипа и аллозимов у
грызунов горного массива Бале на Восточном плато
[3] были открыты новые эндемики в четырех родах
(Mus, Stenocephalemys, Lophuromys, Otomys) – крип-
тические формы, определяемые по кариотипу и
аллозимам, позднее получившие видовые наиме-
нования [4, 5]. До их открытия четвертый из на-
званных родов, Otomys, в списке эндемиков не со-
стоял [2].

Значительные изменения затронули видовой со-
став эндемичного для Эфиопии рода Stenocephale-
mys, который был представлен в исходном списке [2]
двумя эндемиками, распространенными, как пола-
гали систематики, один – S. albocaudatus – на Во-
сточном плато, другой – S. griseicauda – на обоих
плато. По результатам сравнительно-цитогенети-
ческого и главным образом молекулярно-генети-
ческого изучения [6–8] к этим двум видам с близ-
кими кариотипами и одинаковым диплоидным
числом (2N = 54) в настоящее время присоедине-
ны еще два вида c меньшим диплоидным числом
(2N = 46), также представленные в начальном
списке эндемиков, но под иными родовыми на-
именованиями [2] – Praomys albipes (Восточное и
Западное плато) и P. ruppi (Западное плато), все
вместе ныне составляющие единый род Steno-
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cephalemys [5, 8]. Дополнительно к этому два но-
вых не известных ранее таксона видового уровня
были открыты в пределах ареала рода в изолиро-
ванных горных районах на Западном плато. Так,
вместо ожидаемого 54-хромосомного кариотипа
S. griseicauda у северной границы ареала на Западном
плато был обнаружен новый кариотип с диплоид-
ным числом 2N = 50, что параллельно с молекуляр-
но-генетическими данными указывало на видовую
обособленность таксона, который получил рабочее
наименование Stenocephalemys sp. “A” [5, 6]. Кроме
того, найдены аргументы в пользу выделения из
классического вида S. griseicauda (2N = 54) на ос-
новании молекулярно-генетических критериев
отдельной популяции из Дебре Сина на Западном
плато под условным названием S. “pseudogrisei-
cauda” [8]. Как выясняется, для Западного плато
не исключены и дальнейшие открытия новых ка-
риотипов, возможно новых видов [5]. В настоя-
щем сообщении представлены характеристики
кариотипа с новым для рода диплоидным числом
2N = 52 в ассоциации с последним из открытых
новых видов, что актуально для изучения состава
рода, таксономического определения изолиро-
ванных популяций горных регионов и понима-
ния их генетических взаимоотношений.

Материал для настоящего исследования собран
во время работы Совместной Российско-Эфиоп-
ской Биологической Экспедиции (СРЭБЭ) в 2011 и
2015 гг. Препараты метафазных хромосом были
получены из клеточной суспензии костного моз-
га, фиксированной в полевых условиях от двух
животных из горного района Дебре Сина (Debre
Sina) на Западном плато. Оба были записаны в
полевом журнале под родовым названием Steno-
cephalemys, под номерами 1935 (самка) и 1950 (са-
мец) и определены до вида позже по геномным
маркерам. Два этих номера присутствуют в обшир-
ной сводке данных молекулярно-генетического
изучения этого рода эфиопских грызунов [8], где
оба по ядерным маркерам ассоциированы с новым
видом под условным названием S. “pseudogriseicau-
da” и выявляют митотип, классифицированный
как “gr-2” в контрасте с соответствующими ха-
рактеристиками “настоящих” S. griseicauda. Ци-
тогенетический анализ проведен в лаборатории
микроэволюции млекопитающих ИПЭЭ РАН со-
гласно стандартной процедуре кариотипирова-
ния мелких млекопитающих [9] с применением
дифференциальной С-окраски [10] гетерохрома-
тических районов хромосом, ранее применяв-
шейся лишь однажды для идентификации поло-
вых хромосом в сравнительном анализе трех ви-
дов рода с разными 2N (54 и 46) [11]. Методом
FISH при фоновом окрашивании DAPI по прото-
колу с применением меченых олигонуклеотидов
5'-TAMRA-(CCCTAA)4 [12] было показано рас-
пределение сигнала сайтов теломерной ДНК на
метафазных хромосомах самки из Дебре Сина для

уточнения характера предполагаемых хромосом-
ных перестроек. Всего было просмотрено более
50 метафазных пластинок, их цифровые изображе-
ния использованы для установления диплоидного
числа и морфологических особенностей хромосом-
ного набора. Пары гомологов в итоговых карио-
граммах разложены условно в порядке убывания
длин хромосом, на врезках на отдельных парах
показаны выявленные специфические особенно-
сти морфологии некоторых хромосом (рис. 1,а–
в). В сравнительном анализе кариотипа S. grisei-
cauda (самец под номером 2724 и самка 2725 из
горного района Арси (Arsi) на Восточном плато),
применен тот же порядок ранжирования хромо-
сом (рис. 1,г–д), которым отличаются наши ка-
риограммы от первых описаний кариотипа этого
вида из региона Бале и, соответственно, от нуме-
рации пар, различной у разных авторов предше-
ствующих публикаций [3, 7, 11]. Эти два экзем-
пляра также представлены в общей таблице дан-
ных молекулярно-генетического изучения под
видовым названием S. griseicauda и характеризу-
ются митотипом “gr-1” и резкими отличиями от
популяций с митотипом “gr-2” по ядерным мар-
керам [8].

При большом общем сходстве кариотипы
двух таксонов разных плато видоспецифичны. У
S. “pseudogriseicauda” из Дебре Сина (Западное
плато) диплоидное число равно 52, это значение
новое для рода. У S. griseicauda из Арси диплоид-
ное число 54 – общее с конспецифическими по-
пуляциями Восточного плато. В этих кариотипах
преобладающее число пар являются акроцентри-
ческими. Первая пара акроцентриков в кариоти-
пах с 2N = 52 и 54 резко различается величиной и
обозначена, соответственно,  А1* и А1 в карио-
грамме. В обоих случаях самая крупная двуплечая
пара представлена субмета- и метацентрически-
ми половыми хромосомами XX-XY, мелкая пара –
метацентрики, m. В 52-хромосомном кариотипе
других двуплечих пар не наблюдается (FN = 56,
FNA = 52), тогда как у 54-хромосомных особей
короткое плечо определяется еще в некоторых
аутосомах, классифицируемых как субтелоцен-
трики st (рис. 1). В каждом из двух кариотипов
(2N = 54, 2N = 52) половая пара выделяется не
только морфологией, но и С-положительной
окраской короткого плеча. Пара Х-хромосом
самки с кариотипом 2N = 52 выглядит гомоморф-
ной, у 54-хромосомной самки половая пара гетеро-
морфная, различия гомологов здесь вызваны из-
менчивостью длины С-гетерохроматинового плеча
(рис. 1,б, д). У самцов Y-хромосома довольно круп-
ная, двуплечая (субметацентрик), но меньше Х-хро-
мосомы (рис. 1,в, г). Добавочный гетерохроматин
короткого плеча и связанная с ним изменчивость
формы (соотношение короткого и длинного плеч) и
общего размера Х-хромосомы уже известны для ка-
риотипов с разным диплоидным числом, изучен-
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ных у трех видов из региона Бале – 2N = 54
(S. griseicauda, S. albocaudatus) и 2N = 46 (S. albipes),
а для двуплечей Y-хромосомы тех же видов была
показана сплошная С-окраска [11].

В нашем материале также впервые показано
распределение гетерохроматических районов в
полном наборе хромосом S. griseicauda (рис. 1,д).
В обоих случаях почти для всех аутосом характер-
на только прицентромерная локализация С-бло-
ков, кроме маленькой пары метацентриков (m),
которая совсем не выявила С-окраски (рис. 1,б,
д). Видно, что по результатам С-окраски не обна-
руживается участия гетерохроматина в формиро-
вании маркерной пары А1* 52-хромосомного ка-
риотипа. С учетом этого, а также разницы в зна-
чениях 2N, тандемное межхромосомное слияние
двух меньших пар в одну большую могло бы быть
причиной образования акроцентрической мар-
керной пары А1* 52-хромосомного кариотипа,
что понижает индекс числа плеч до минимально-
го значения для рода, FNA = 52. Число плеч хро-

мосом 54-хромосомного кариотипа различно у
двух нами изученных экземпляров из-за отсут-
ствия мелкой пары субтелоцентриков у самца и
гетерозиготности субтелоцентрик/акроцентрик,
отмеченной у самки (FNA = 56, FNA = 57, соот-
ветственно, рис. 1,г, д). Это снижает диагностиче-
скую ценность признака (FNA = 58), входящего в
таксономический анализ [6].

В поисках цитологического доказательства тан-
демного слияния с участием теломерного района
была изучена локализация теломерных повторов в
52-хромосомном кариотипе. Хотя фоновая окраска
DAPI показывает раздельные неравные две части
большого маркерного акроцентрика А1*, однако
между частями эухроматина сигнал тДНК не вы-
является (рис. 1,в). Это указывает на то, что в дан-
ном случае тандемная ассоциация происходила
по стандратной схеме структурных перестроек
хромосом с разрывами и новыми соединениями
без сохранения “лишних” теломер участников ме-
жхромосомного слияния. Другой тип перестройки

Рис. 1. Кариотипы видов Stenocephalemys, различных по 2N (52 и 54) и первой паре акроцентриков А1*/A1 (подчеркну-
ты). 2N = 52 – новый кариотип. S. “pseudogriseicauda”, Дебре Сина: хромосомный набор самки при общей окраске (а)
и С-окраске (б), FNA = 52. (в) – на врезке две первых пары хромосом самца, XY и A1* – обычная окраска, и хромосомы
X и A1* самки с локализацией теломерного маркера; 2N = 54. S. griseicauda, Арси: хромосомы самца при общей окрас-
ке, FNA = 56 (г) и самки при С-окраске, FNA = 57 (д). XX, XY – половые хромосомы, m – маленький метацентрик, st –
субтелоцентрики, st? – возможная гетерозигота. На схеме тандемной перестройки (е) стрелкой показано направление
центромерно-теломерного слияния двух малых акроцентриков 54-хромосомного кариотипа с образованием большого
маркерного акроцентрика 52-хромосомного кариотипа, по аналогии с изученными ранее кариотипами 2N = 54/2N =
= 46 [7].
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показывает Х-хромосома (рис. 1,в) ярким сигна-
лом теломерного маркера в месте соединения “до-
бавочного” короткого плеча, представленного ге-
терохроматином, и “основного” эухроматинового
длинного плеча, которое по генетическому содержа-
нию является гомологом “истинной” Х-хромосомы,
общей для класса млекопитающих. Для каждой хро-
мосомы этого кариотипа показана стандартная по-
лярная локализация точечного теломерного сигна-
ла, как и на изображении маркерного акроцентрика
А1* (рис. 1,в).

Диплоидное число хромосом 2N = 52 – новое
для рода Stenocephalemys в последовательном и
почти полном ряду изменения 2N от большего
значения (54) к меньшим (52, 50, 46), кроме не
найденного пока диплоидного числа 2N = 48.
Анализ хромосомных перестроек между кариоти-
пами с крайними значениями (2N = 54 и 46) ранее
показал [7], что их различия могли происходить
за счет межхромосомного слияния двух типов,
как робертсоновских (слияния акроцентриков
центромерными районами), так и тандемных
(центромерно-теломерные слияния). По данным
G-окраски, в частности, тандемное слияние двух ак-
роцентриков исходного 54-хромосомного набора
могло вести к образованию большого маркерного
акроцентрика 46-хромосомного кариотипа по
схеме (Sg4, Sg11) → (Pa8) в номенклатуре ориги-
нального исследования [7]. Одной аналогичной
перестройки достаточно для объяснения проис-
хождения маркерного акроцентрика А1* нового
52-хромосомного кариотипа в сравнении с 54-хро-
мосомным, предположительно исходным ддипло-
идным набором (рис. 1,е).

Хромосомные перестройки типа тандемного
слияния известны, но менее изучены у млекопита-
ющих, чем робертсоновские перестройки [9]. Ин-
терес к ним связан с обнаружением в некоторых
отрядах филетических линий, отмеченных множе-
ственными тандемными слияниями [13, 14], что по-
нимается как выражение кариотипической ортосе-
лекции [14]. Подобные примеры не обнаружива-
лись до сих пор у грызунов. Между тем тандемное
слияние, характеризующее новый 52-хромосомный
кариотип эфиопского грызуна, уже не первый слу-
чай для рода Stenocephalemys, но в нашем рассмотре-
нии может быть первым в ряду последовательного
сокращения 2N от 54 до 46. Участников тандемного
слияния в составе маркерного акроцентрика А1*
еще предстоит определить. Однако уже видно,
что неважно, окажется ли он одним и тем же или
разным у нового таксона и ранее изученного 46-
хромосомного вида (S. albipes), поскольку у по-
следнего в кариотипе были идентифицированы
одновременно две пары хромосом, которые могли
быть образованы путем тандемного слияния [7].

Из сказанного можно заключить, что в данной
группе эволюция 2N не связана с одной един-

ственной тандемной перестройкой. Мы допуска-
ем целый спектр тандемных вариаций в ряду из-
менчивости по 2N в кариотипах Stenocephalemys,
возможно в корреляции со сложностью и проти-
воречивостью молекулярных видовых древ рода,
построенных по признакам митохондриального
(четыре видовых таксона) и ядерного геномов (до
шести таксонов) [8], что вызывает особенный ис-
следовательский интерес к этому роду грызунов.
Помимо первых сведений по 2N и FNА, включен-
ных в видовые списки геномного исследования
Stenocephalemys [5, 8], до сих пор из восьми ветвей
в трех группах кластеров ядерного древа доста-
точно подробно изучены кариотипы представи-
телей лишь трех ветвей (классические виды S. al-
bocaudatus, S. griseicauda, S. albipes). Новые виды и
кандидаты в видовые списки еще ждут полного
сравнительно-кариологического изучения для
установления истинного масштаба тандемных
перестроек и их эволюционного значения в моде-
ли рода Stenocephalemys эфиопских эндемичных
грызунов.
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Tandem Fusions in Evolution of Ethiopian Endemic Rodents
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The species number is strikingly increasing in recent current works on Ethiopian endemic rodents, which to
a great extent is due to genomic studies including the karyotype discoveries. Here, the diploid number 2N =
52 is anew defined for the genus Stenocephalemys, endemic to Ethiopian Plateaux, where four different karyo-
types with three different 2N values 54, 50 and 46 were so far described for four taxa. The new karyotype
(S. “pseudogriseicauda”) combines into a nearly full series with other 2Ns (except the not yet found 2N = 48)
within the genus, and shows one interspecific chromosome rearrangement associated with the tandem fu-
sion, in the direction 2N = 54 to 2N = 52. Together with the earlier detection of the two tandem fusions be-
tween karyotypes with 2N = 46 (S. albipes) and 2N = 54 (S. albocaudatus, S. griseicauda), this rodent taxo-
nomic group presents an interesting instance for the karyotypic orthoselection in a phyletic line via the reoc-
curence of such characteristic chromosomal rearrangements as tandem fusions.

Keywords: Africa, small mammals, chromosomal rearrangements, Ethiopian Highlands, 2N, Muridae,
Stenocephalemys “pseudogriseicauda”.
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