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Установлен фенотипический параллелизм с аналогичными аберрациями окраски волосяного по-
крова у соболей и северных морских котиков с известными мутациями окраски у американской
норки. Исходя из сходства в фенотипической изменчивости окраски меха у этих далеких по проис-
хождению видов, можно предположить наличие специфических окрасочных маркеров генной ком-
поненты, обеспечивающей адаптацию к экстремальным условиям среды.
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4 июня 1920 г. в г. Саратове на 3-м Всероссий-
ском селекционном съезде Николай Иванович
Вавилов доложил свой знаменитый “Закон гомо-
логических рядов в наследственной изменчиво-
сти”. И уже 21 июня 1920 г. в саратовской газете
“Окна роста” появляется сообщение под назва-
нием: “Открытие профессора Н.И. Вавилова”.
“Н.И. Вавилов заметил удивительную повторяе-
мость или периодичность признаков в различных
группах или рядах растительного мира, которая
дает возможность предсказывать существование
неизвестных еще форм наподобие того, как пери-
одическая система Менделеева давала возмож-
ность предсказывать существование неизвестных
элементов” [1]. То есть в самой формулировке за-
кона гомологических рядов заложена его пред-
сказательная сила, позволяющая выявлять опре-
деленные типы и варианты изменчивости у тех
видов, у которых они еще не проводились. В 1922 г.
доклад был переведен на английский язык и издан в
типографии Кембриджского университета [2].

По существу Вавиловым был сформулирован
новый методологический принцип исследований

в биологии: трактовка изменчивости в призна-
ках-маркерах генотипа, когда открывается воз-
можность построения селекционных программ,
основанных на использовании олигогенов, про-
изводящих изменение фенотипа в перспектив-
ном направлении, в нашем случае для селекции
пушных зверей.

В материалах статьи представлен первый этап
направленного поиска генной компоненты па-
раллелизма в изменчивости окраски волосяного
покрова у трех видов, принадлежащих к разным
таксонам очень далеким по происхождению: се-
верных морских котиков (Callorhinus ursinus) из
семейства ушастых тюленей (Otariidae), амери-
канских норок (Neovison vison) и соболей (Martes
zibellina) из семейства куницеобразных (Mustelidae).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Для проведения сравнительного анализа окра-

сочных форм, зафиксированных у американских
норок, с аналогичными окрасками у соболей и се-
верных морских котиков использовалась коллек-
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ция мутаций окраски на Экспериментальной зве-
роферме Института цитологии и генетики СО
РАН.

Для анализа встречаемости окрасочных абер-
раций в природных популяциях соболей, изуча-
лись: 1) партии шкурок, выставляемые на торги
ежегодных международных аукционов в Санкт-
Петербурге; 2) шкурки охотничьего промысла
географически изолированной популяции собо-
лей Martes zibellina averini на территории Алтай-
ского края; 3) популяции соболей клеточного
разведения на специализированных российских
зверофермах.

Частота окрасочных аберраций в популяции
северных морских котиков регистрировалась в
период плановых учетов численности животных
на островах Командорского природного био-
сферного заповедника.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Рис. 1 иллюстрирует фенотипический парал-
лелизм хорошо известных мутаций окраски у
американской норки с выявленными на сегодня
окрасочными аберрациями у соболей и северных
морских котиков. Окраска дикого типа (+/+) ва-
рьирует от темно-коричневой до черно-бурой. В
то же время у всех трех видов, принадлежащих к
разным таксонам, обнаруживается хорошо види-

мый фенотипический параллелизм в окрасочных
аберрациях.

Неспецифическая пегость. У всех трех видов за-
фиксировано наличие параллелизма в топогра-
фии распределения депигментированных участ-
ков по туловищу. Гибридологический анализ
проявления неспецифической пегости у американ-
ской норки показал ее обусловленность компаун-
дом hs/h по двум аллелям локуса hedlund white
(+>hs > h) [3]. Гомозиготы по одному из аллелей
(h/h) – это животные белой окраски с темными
глазами, получившие название hedlund white. Бе-
лая окраска hedlund white (h/h) наследуется как
моногенный аутосомный признак с неполным
доминированием – гетерозиготные особи (h/+)
имеют обязательный фенотипический маркер –
белый кончик хвоста [4]. Норки гомозиготные по
другому аллелю (hs/hs) фенотипически близки к
дикому типу (+/+) [5].

У соболей за прошедшие 25 генераций разве-
дения на специализированных российских зверо-
фермах зафиксировано появление зверей с ана-
логичным, как и у норок hs/h, рисунком проявле-
ния неспецифической пегости на лапах, кончике
хвоста, мордочке и туловище. По результатам ги-
бридологического анализа наследования такого
рисунка депигментации было высказано предпо-

Рис. 1. Фенотипический параллелизм в рядах изменчивости окраски мехового покрова у представителей разных так-
сонов: американских норок (верхний ряд), соболей (средний ряд) и северных морских котиков (нижний ряд).
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ложение о наличии у соболей двух мутаций, опре-
деляющих проявление такого рисунка [5].

Для выяснения генетической основы гомоло-
гии или аналогии такого рисунка неспецифической
пегости у этих двух разных видов, относящихся к
одному семейству Mustelide, в 2018 г. было прове-
дено полное секвенирование генома белых норок
гомозиготных по аллелю hedlund white (h/h). Это
позволило в геноме норок (h/h) идентифициро-
вать мутации в донорных сайтах сплайсинга ге-
нов, кодирующих меланофилин (MLPH), а также
связанный с микрофтальмией фактор транскрип-
ции (MITF), которые регулируют транспорт ме-
ланосом и развитие меланоцитов, происходящих
из нервного гребня. Обе мутации вызывают нару-
шения сплайсинга мРНК, которые приводят к
сдвигу открытых рамок считывания MLPH и
MITF [6]. Следует упомянуть, что ранее в 2014 г. у
норок hedlund white (h/h) хотя и была установлена
сильная ассоциация между локусом гена MITF и
окраской, мутаций в кодирующей области данно-
го гена выявлено не было [7].

Абсолютное большинство особей в популяции
северного морского котика Командорского архипе-
лага представлено животными с окраской дикого
типа. Частота встречаемости окрасочных аберраций
за семь лет наблюдений составила 10–4–10–5

(табл. 1). Неспецифическая пегость аналогичная
как у норок, так и у соболей, у северных морских
котиков также распространена по туловищу, го-
лове и ластам. За семь лет наблюдений частота та-
ких фенотипов составила четыре особи на всю
Командорскую популяцию (табл. 1). И все же без
молекулярно-генетического анализа невозможно
что-либо сказать о характере наследования этой
неспецифической окрасочной аберрации у мор-
ского котика, поскольку проведение гибридоло-
гического анализа невозможно в техническом ис-
полнении.

Как видно из рис. 1, бежевая окраска норок
palomino имеет фенотипические аналоги как в
фермерской популяции соболей, так и среди мор-
ских котиков. У норок окраска palomino обуслов-
лена гомозиготгным состоянием рецессивного
аллеля (k/k) из серии аллелей (+>kо > k). Норки
гомозиготные по аллелю orhid (kо/kо) также фено-
типически близки к окраске palomino [5, 8]. Про-
веденное в 2016 г. полное секвенирование генома
норок окрасочного генотипа palomino (k/k), вы-
явило большую инсерцию во втором интроне гена
TYRP1, которая и обусловливает развитие окрас-
ки palomino [9]. В природных популяциях соболей
носители фенотипически аналогичной бежевой
окраски норок присутствуют с частотой одна
особь на 25–30 тыс. животных [10]. Частота встре-

чаемости похожей окраски у северных морских
котиков составила 10–5 (табл. 1).

Коричневая окраска royal pastel (b/b) у амери-
канских норок имеет аналогичную окраску и у со-
болей, и у морских котиков. Но следует огово-
риться, что фенотипически одинаковая рецес-
сивная коричневая окраска у норок может быть
обусловлена мутациями в совершенно разных ло-
кусах. К ним относятся: локусы imperial pastel (j/j)
и green eyed pastel (g/g). Локус, несущий серию ал-
лелей moyle: (+>mc > m). Локус, несущий серию
аллелей ambergold (+>r > rd). Аллели серии soklot:
wild type > soklot > swedish palomino > finnwhite > nor-
dic buff обусловливают развитее коричневой окрас-
ки разной интенсивности (+>ts > tp > tw > tn) [5, 8].
На основании вавиловских рядов гомологической
изменчивости допустимо ожидать присутствие по-
добного разнообразия аналогичных аллелей, даю-
щих коричневую окраску у норок, в популяциях как
соболей, так и северных морских котиков.

Представленные на рис. 1 фенотипические ана-
логи окрасок pearl (k/k p/p) и горностаевая (CR/CR) у
норок, обнаружены и у соболей и у морских коти-
ков. Дальнейшее углубленное исследование долж-
но ответить на вопрос: это совершенно разные по
своей молекулярной природе мутационные собы-
тия, которые дали одно и то же фенотипическое
выражение, или это полные генетические гомоло-
гии? А пока на сегодня с молекулярно-генетиче-
ской точки зрения не только соболь и северный
морской котик, но даже американская норка все
еще остаются недостаточно изученными. Это в
первую очередь до последнего времени было свя-
зано с отсутствием референсного генома.

Все известные на сегодня 35 мутаций, затраги-
вающие окраску меха американской норки, были
выявлены в гибридологических скрещиваниях в
условиях клеточного разведения (табл. 2).

Таблица 1. Частота встречаемости окрасочных аберра-
ций в Командорской популяции северного морского
котика, зафиксированных за семь лет наблюдений

Фенотип Количество 
животных Частота

Дикий тип 238500

Неспецифическая пегость 4 10–4

Паломино 2 10–5

Пастель 2 10–5

Жемчужная 1 10–5

Горностаевая 1 10–5
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Таблица 2. Годы регистрации мутантных форм американской норки за весь период их разведения в клеточных
условиях

Год

Рецессивные мутации Доминантные и полудоминантные мутации

генетический 
символ название генетический 

символ название

1931 p platinum (Mohr, Tuff, 1939)

1936 b
j

royal pastel (Smith et al., 1941)
imperial pastel (Ness et al., 1988)

1937 c albino (Hodgson, 1945) S Black cross (King, 1951)

1938 WF Bluefrost (Hodgson, 1945)

1939 a aleutian (Shackelford, 1950)

1941 g green eyed pastel (Ness et al., 1988) V Colmira (Ness et al., 1988)

1942 tn nordic buff (Ness et al., 1988) E Ebony (Ness et al., 1988)

1944 h
tp

hedlund white (Shackelford, Moore, 1954)
swedish palomino (Ness et al., 1988)

SН Shadow (Ness, Slagsvold, 1955)

1945 i
ts

imperial platinum (Hodgson, 1945)
socklot (Ness et al., 1988)

SR Royal silver (Hodgson, 1945)

1946 q cobalt (King, 1951) W Stewart (Iogansson, 1965)

1947 tw

k
finnwhite (Ness et al., 1988)
american palomino (King, 1951)

1949 o goofus (Shackelford, 1949)

1952 ps

r
steelblue (Shackelford, 1952)
ambergold (King, 1951)

1956 ko

m
orhid (Marsh et al., 1956)
moyle (Ness et al., 1988)

1957 mc cameo (Shackelford, 1952)

1960 N Jetblack (Ness et al., 1988)

1963 F Finnblack (Ness et al., 1988)

1970 rs wild glow (Ness et al., 1988)

1971 SK Куйтежская пестрая
(Евсиков, 1982)

1973 hs неспецифическая пегость (Яковенко, 
1977)

1985 Tl Талица (Тихомиров, 1991)

1985 СR Black Crystal (Trapezov, 1997)

2009 сh himalayan (Benkel et al., 2009)
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Первые попытки выявления методами моле-
кулярной генетики конкретных генов и мутаций,
обусловливающих многообразие форм окраски
меха у норки, заключались в поиске генов-канди-
датов, связанных с окраской у норок, по гомоло-
гии с окрасками у других животных, для которых
у них уже были выявлены гены и мутации. Так в
2007 г. предположили, что окраска меха silverblue
(p/p) у норки связана с геном MLPH, кодирую-
щим белок меланофилин, мутация в котором дает
похожую окраску шерсти у собак [11]. В 2008 г. у
норок была обнаружена мутация обусловливаю-
щая альбинизм regal white (с/с). Как и у других ви-
дов, альбинизм у американской норки оказался
связан с мутацией в гене TYR (c.138T>A, p.C46X),
кодирующем фермент тирозиназу [12]. У норки с
мутацией (c.1835C>G, p.H420Q) в этом же гене
оказалась связана и гималайская окраска меха
(ch/ch) [13].

Осуществленное в 2011 г. конструирование и
секвенирование BAC-библиотек с генами-канди-
датами позволило выявить у норки еще две мута-
ции, ответственные за различные окраски меха
[14]. В 2013 г. обнаружена мутация в гене LYST
(c.9468delC, p.Leu3156Phefs*37), обусловливающая
у норки окраску aleutian (a/a) [15]. В этом же году
были выявлены две крупные делеции в интронах
гена MPLH у норок silverblue (p/p) [16].

В итоге на сегодняшний день молекулярно-ге-
нетическими методами у американской норки
охарактеризованы пока четыре из 35 мутаций, во-
влеченные в формирование окраски меха. Выяв-
ление всех локусов, определяющих окраску у
норки, позволит приступить к последующему со-
ставлению полной генетической характеристики
окрасочных гомологических рядов у соболей и
северных морских котиков. Хотя следует отме-
тить, что попытка составить первое представле-
ние о молекулярно-генетической картине генома
соболя (пока на основе анализа микросателлит-
ных локусов) уже началась [17, 18].

Начиная с работы выдающегося отечествен-
ного генетика-эволюциониста С.С. Четверикова,
было показано, что вид, словно губка, насыщен
огромным количеством мутаций, скрытых под
покровом стандартного фенотипа и удерживаю-
щихся в природных популяциях в оптимальной
концентрации под контролем естественного от-
бора [19].

Можно допустить, что рецессивные мутации
окраски возникли у всех трех рассматриваемых
нами видов в ходе естественного мутационного
процесса, и присутствуют в природных популя-
циях в оптимальной концентрации в гетерозигот-
ном состоянии под покровом дикого фенотипа
[20–22].

Несмотря на эвристически сильную сторону
вавиловского закона о гомологической изменчи-
вости, наличие фенотипического параллелизма
казалось бы противоречит дарвиновскому поло-
жению о неопределенной изменчивости, что по-
служило в свое время основой для формирования
толкования эволюции на основе закономерно-
стей. Так, автор номогенеза Л.С. Берг настаивал на
том, что своими выводами Н.И. Вавилов иллю-
стрирует его идею более успешно, чем он это дела-
ет в своей работе [23]. Несомненно Н.И. Вавилов
видел эти трудности в применении концепции го-
мологической изменчивости: “Одинаковые изме-
нения фенотипического порядка могут быть вызва-
ны и разными генами…” [24]. То есть совершенно
разные по своей молекулярной природе мутаци-
онные события могут дать одно и то же морфоло-
гическое или физиологическое изменение.

Возможно ли истолковывать феномен парал-
лелизма-изоморфизма в аберрациях окраски у
представителей трех разных таксонов (котиков,
норок и соболей) без анализа их адаптивной цен-
ности? Вряд ли, – ведь любое проявление такого
характера изменчивости (кстати как и любой дру-
гой изменчивости), проходит оценку на адаптив-
ность естественным отбором [25].

Как показали в 1970-х годах модельные экспе-
рименты Д.К. Беляева, резкие изменения среды,
провоцируя состояние стресса, мобилизуют в по-
пуляциях животных скрытую генетическую из-
менчивость, что в свою очередь, облегчает поиск
и отбор наиболее адаптивных к экстремальным
условиям жизни вариантов животных [26]. Так, в
экспериментах, проведенных на американской
норке, было показано, что гетерозиготность по
локусам окраски дает селективное преимущество
их носителям по сравнению с гомозиготными
формами по тем же локусам окраски в условиях
экстремального дефицита в кормовой обеспечен-
ности [27, 28]. Применимы ли параллели с гетеро-
зиготностью по мутациям окраски у американских
норок к соболям и северным морским котикам?

Внешнее сходство в аберрациях окраски у се-
верных морских котиков, американских норок и
соболей не дает оснований (без полного молеку-
лярно-генетического анализа) судить о сходстве
генотипического порядка – его можно отнести к
разряду изоморфизма. Но в то же время, исходя
из поразительного параллелизма в фенотипиче-
ской изменчивости по аберрациям окраски у рас-
сматриваемых трех видов достаточно далеких по
происхождению, можно подразумевать наличие
специфической генной компоненты, попадаю-
щей под давление сходного канала отбора, обес-
печивающего адаптацию к экстремальным усло-
виям среды через формирование признаков с го-



1338

ГЕНЕТИКА  том 56  № 11  2020

ТРАПЕЗОВ и др.

мологичными или аналогичными фенотипами, в
том смысле, в каком это понимал Н.И. Вавилов.

Работа поддержана Проектом ИЦиГ СО РАН
№ 0324-2019-0041.

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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The Homological Series in the Variability of the Coat Color in Fur Animals
O. V. Trapezova, f, *, S. G. Vepreva, E. M. Koldaevab, E. G. Sergeevc,
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Phenotypic parallelism has been established with similar aberrations of coat color in sables and northern fur
seals with known fur color mutations in American mink. Based on the similarities in the phenotypic variabil-
ity of the coat color in these species of distant origin, we can imply the presence of specific coloring markers
of the gene component, which ensures adaptation to extreme environmental conditions.

Keywords: the low of homologous series in variation, American mink, phenotypic concurrency in color,
American mink, sable, northern fur seal, Neovison vison, Martes zibellina, Callorhinus ursinus.
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