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На основании анализа собственных и литературных данных полевок берегов о. Эворон (n = 8) и
р. Амгунь (n = 8), в Эворон-Чукчагирской низменности, а также особей лабораторного разведения,
приведены новые данные о кариотипической изменчивости (2n = 38–41, NF = 54–59), хромосом-
ных преобразованиях и их сочетаниях в кариотипе. Нумерация хромосом в кариотипе эворонской
полевки с использованием методов дифференциального (GTG–) окрашивания позволила обозна-
чить пары хромосом, вовлеченные в различные хромосомные перестройки, а для пар, образованных
в результате слияния хромосом, дать номера парам их образовавшим. Тандемные слияния теломе-
ра-теломера (TTel) двуплечих хромосом образуют крупный субметацентрик Mev1/4М; слияние те-
ломера-центромера (TCen) в результате инактивации центромеры одной из пар акроцентриков об-
разуют либо акроцентрик (Mev17/18A), либо метацентрик (Mev17/18M), а робертсоновское слияние
этих же пар – образует метацентрик средних размеров (Mev17/18M). Также показана изменчивость
положения центромеры в двух парах аутосом (Mev8 и Mev14). Выявленные перестройки позволили
описать двенадцать вариантов кариотипа: два с 2n = 41, шесть с 2n = 40, три с 2n = 39 и один с 2n = 38.
Предложено отнести полевок Эворон-Чукчагирской низменности, имеющих слияние двуплечих
хромосом Mev1 и Mev4, к хромосомной расе “эворон”, остальных – к расе “арги”. Получение пло-
довитого потомства от особей, имеющих в кариотипе слияние TTel и высокий процент этой пере-
стройки у особей из природных выборок, свидетельствует об отсутствии ее вредного влияния на
жизнеспособность полевок.

Ключевые слова: видообразование, цитогенетика, хромосомные перестройки, тандемные, робертсо-
новские слияния, полиморфизм, популяции, грызуны, млекопитающие.
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Восточноазиатские серые полевки рода Alex-
andromys (=Microtus) (Arvicolini Gray, 1821) харак-
теризуются слабой морфологической дифферен-
циацией [1–4] и высокой скоростью процессов
видообразования, сопровождающихся хромо-
сомными перестройками [2, 5, 6]. Кариологиче-
ские характеристики (2n и NF) видов этого рода
являются хорошими дифференцирующими при-
знаками [2, 7–10]. Род включает 12 видов, хромо-
сомные числа которых варьируют от 30 до 52. Для
трех видов отмечен стабильный кариотип: A. ki-
kuchii Kuroda, 1920 (2n = 30, NFa = 48) [11],
A. sachalinensis Vasin, 1955 (2n = 50, NFa = 60) [12]
и A. gromovi Vorontsov et al., 1988 (2n = 44, NFа = 58)
[13]; причем первые два вида являются эндемика-
ми островов. Для трех видов отмечены редкие
случаи изменчивости числа хромосом посред-
ством перестроек робертсоновского типа: A. oeco-

nomus Vasin, 1955 (2n = 30–32, NFа = 58) [14, 15]
A. montebelli Milne–Edwards, 1872 (2n = 30–31,
NFa = 54) [16], и A. mongolicus Radde, 1861 (2n = 49–
50, NFа = 56) [2]. Для четырех видов описана из-
менчивость положения центромеры (или инвер-
сии) при стабильном числе хромосом: A. fortis
Büchner, 1889 (2n = 52, NFa = 62–64) [17], A. mid-
dendorffii Poljakov, 1881 (2n = 50, NFa = 54–56) [2],
A. limnophilus Büchner, 1889 (2n = 38, NFа = 56–58)
[18], A. mujanensis Orlov et Kovalskaya, 1978 (2n =
= 38, NFa = 46–49) [19]. И только для двух видов об-
наружена изменчивость числа и морфологии хро-
мосом, сопряженная с множественными хромо-
сомными перестройками: A. evoronensis Kovalskaya et
Sokolov, 1980 (2n = 38–40, NF = 52–58) [2, 9] и
A. maximowiczii Schrenk, 1859 (2n = 36–44, NFa =
= 50–60) [2, 10]. По молекулярно-генетическим
данным показано, что полевки группы “maximo-
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wiczii” A. mujanensis и A. evoronensis близки к A. max-
imowiczii, и в одной из последних работ было пред-
ложено рассматривать первые два вида в составе
A. maximowiczii [20]. Несмотря на то, что мы соав-
торы этой статьи, считаем, что ранг этих таксонов
все еще остается спорным, и они нуждаются в до-
полнительных исследованиях, особенно гибри-
дологических, поэтому в настоящей работе рас-
сматриваем A. evoronensis как самостоятельный
вид.

Внутрипопуляционный множественный хро-
мосомный полиморфизм последних двух видов
исследован слабо [2, 7, 9, 10, 21]. Для A. evoronensis
при описании вида, основанном на стерильности
F1 при ссаживании их с A. maximowiczii и кариоло-
гических особенностях [9], были выявлены вари-
ации диплоидного числа и плеч хромосом эво-
ронской полевки (2n = 38–40, NF = 52–58). В
этой работе авторы выявили шесть структурных
перестроек: два центрических слияния, одноте-
ломерно-центромерное слияние и три перицен-
трических инверсии, половые хромосомы описа-
ны как акроцентрические. Вслед за этой работой
другими авторами [22] при использовании диф-
ференциального (G–) окрашивания хромосом
пяти особей из природной популяции, располо-
женной недалеко от terra typica, были отмечены
иные хромосомные перестройки при той же из-
менчивости числа хромосом (38–40), половые
хромосомы описаны как акроцентрические. Раз-
личие числа хромосом объясняли тандемным
слиянием двух двуплечих пар хромосом. Позже,
на основе изучения кариотипов ранее исследован-
ных полевок [22] и их лабораторного потомства
(2n = 38–40, NF = 53–56) [2], были выявлены че-
тыре типа перестроек: тандемное слияние двупле-
чих пар, одно робертсоновское слияние и измене-
ние положения центромеры в двух парах аутосом.
Изменение положения центромеры связывали
как с различными типами слияния хромосом, так
и перицентрическими инверсиями. Морфология
половых хромосом была уточнена: Х-двуплечий,
а Y-одноплечий элементы. В работе приведены
фото шести раскладок хромосом с различными
диплоидными числами и сочетаниями хромосом-
ных перестроек (две раскладки с 2n = 40, две с
2n = 39 и одна с 2n = 38). Варианты кариотипа не
были описаны, номера двуплечих пар хромосом
(D), вовлеченные в тандемное слияние определе-
ны как D1 и D6, акроцентрические пары хромо-
сом, участвующие в слиянии хромосом с образова-
нием двуплечей хромосомы (D4) не определены.

Ранее считали, что данный вид обитает только
в Эворон-Чукчагирской низменности, располо-
женной в Хабаровском крае России [23] соответ-
ственно и кариотипы исследованы из долины
оз. Эворон этой низменности [2, 9, 24, 25]. Недав-
но нами были обнаружены две изолированные
популяции эворонской полевки – одна в Верхне-

буреинской впадине Хабаровского края [25], дру-
гая в северо-восточной части Амурской обл. [26],
видовая диагностика которых была проведена по
данным мтДНК. Полевки этих популяций в кари-
отипах имели 37 и 36 хромосом соответственно,
что не входит в размах изменчивости числа хро-
мосом, описанного для вида ранее (38–40) [2, 9].
На основании этих данных, нами было высказано
предположение, что эворонская полевка может
иметь две хромосомные расы [27].

Чтобы охарактеризовать кариотипическую из-
менчивость в географически изолированных по-
пуляциях вида с числами хромосом 36 и 37 (что и
планируется сделать в следующей работе), необ-
ходимо сначала описать кариологические осо-
бенности вариантов кариотипа полевок из Эво-
рон-Чукчагирской низменности, выявив пары хро-
мосом, вовлеченные в хромосомные перестройки.
Поэтому целью настоящего исследования было ис-
следовать кариотипы полевок в Эворон-Чукчагир-
ской низменности, дать номера парам хромосом
кариотипа с максимальным числом одноплечих
хромосом, на основе собственных и литературных
данных описать варианты кариотипа и хромосом-
ные перестройки, характеризующие эти варианты.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом хромосомного исследования по-

служили 27 полевок: десять особей эворонской
полевки, отловленных авторами в трех природ-
ных локальных популяциях Эворон-Чукчагир-
ской равнины (рис. 1), и семнадцать – лаборатор-
ного разведения. Исследованным полевкам при-
сваивали тройной номер: номер хромосомного
препарата/номер образца тканей/номер сиквенса
контрольного региона в Генбанке NCBI. Послед-
ний номер приведен с целью привязки кариоло-
гических данных настоящей работы кранее опуб-
ликованным молекулярно-генетическим данным
(если таковые имеются) [25, 26, 28].

Точка № 1 – самец 2050/81–06/HM135862 –
отловлен в сентябре 2006 г. в долине проточного
оз. Эворон, на осоково-вейниковом закочкарен-
ном лугу близ развилки дорог на пос. Харпичан и
пос. Эворон (51°19′ с.ш., 136°35′ в.д.). Точка № 2 –
три самца: 2355/50–08/HM135861, 2369/87–08 и
2370/88–08/НМ135859 – отловлены на разно-
травном лугу в июле 2008 г., 4 км на север от
пос. им. Полины Осипенко, близ слияния рек Ни-
мелен и Амгунь (52°26′ с.ш., 136°34′ в.д.). Точка
№ 3 – шесть особей: самец 0060/58–16, самка
0061/94–16, самка 0062/93–16, самка 0063/92–16,
самец 0064/91–16 и самка 0066/95–16 – отловле-
ны в июле 2016 г., дамба заросшая травой и ивой,
1 км восточнее пос. им. Полины Осипенко, доли-
на р. Амгунь (52°25.42′ с.ш., 136°29.67′ в.д.). Сем-
надцать полевок лабораторного разведения получе-
ны от четырех природных животных, отловленных
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в точке № 3: самцов 0060/58–16 и 0064/91–16, са-
мок 0062/93–16 и 0061/94–16. Этим полевкам
присваивали двойные номера. В разведении эво-
ронских полевок использованы апробированные
методы [2, 29].

Хромосомные препараты, ткани для молеку-
лярного анализа и черепа хранятся в коллекции
ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН.

Также с целью выявления вариантов кариоти-
пов эворонской полевки использованы ранее
опубликованные данные хромосом из двух точек
(рис. 1): точка № 4 (terra typica) – берег р. Девятка,
единственной реки, вытекающей из оз. Эворон
[9]; точка № 5 – долина р. Одон, впадающей в
оз. Эворон [2, 22]. Ранее в двух работах [2, 9] мак-
симальное число плеч хромосом было определено
как 58. Однако по данным опубликованной авто-
рами раскладки хромосом при первоописании
вида (полевка из точки 4) [9] оно равно 59, поэто-
му мы считаем это число верным и учитываем в
нашей работе.

Суспензии хромосом для полевок точек № 1 и
3 приготовлены из клеток костного мозга бедрен-
ной кости по стандартной методике [30], для по-
левок точки № 2 использован метод кратковре-
менной культуры клеток костного мозга [31]. Го-

мологию пар хромосом выявляли при помощи
GTG-метода [32], окрашивание на структурный
гетерохроматин проводили с использованием ме-
тода, предложенного Самнером [33], без предва-
рительной обработки препаратов соляной кисло-
той. Окрашивание ядрышкового организатора
(ЯОР) проведено без предварительной обработки
муравьиной кислотой [34].

Исходным кариотипом для присвоения номе-
ров пар хромосом послужил кариотип с макси-
мальным числом 2n (42), включающий 26 акро-
центрических (A) и 14 двуплечих (М) аутосом
(табл. 1). Парам хромосом, образованным в ре-
зультате слияния хромосом, присваивали дроб-
ный номер, состоящий из номеров пар сливших-
ся хромосом и указанием ее морфологии (А или
М). Для выявления вариантов кариотипа эворон-
ской полевки, опубликованного ранее из долины
оз. Эворон [2, 9, 35], мы применили новую нуме-
рацию пар хромосом. Ранее парам хромосом ка-
риотипа с 2n = 40 (16 двуплечих и 22 одноплечих
аутосом) были даны номера раздельно двуплечим
(D) и одноплечим (A) хромосомам [2, 9], затем
для ранее опубликованного кариотипа [2, 9] была
дана сквозная нумерация пар [35]. Поскольку для
двуплечей хромосомы, образованной в результате

Рис. 1. Точки исследования кариотипа эворонской полевки Alexandromys evoronensis. Черные значки – наши данные,
белые – литературные. Координаты локалитетов 1–5 (2n = 38–41) указаны в настоящей статье, локалитет № 6 (2n =
= 37) [25], локалитет № 7 (2n = 36) [26].
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слияния акроцентрических пар хромосом, в по-
следней работе был дан порядковый номер, не
указывающий на слияние, а пары, участвовавшие
в перестройке, не имели номера, мы приводим
иную нумерацию хромосом. А именно: кариоти-
пу с максимальным диплоидным числом хромо-
сом (41), имеющему 26 одноплечих аутосом, даем
сквозную нумерацию. Для определения числа
хромосом анализировали не менее 20 хромосом-
ных пластинок и не менее трех раскладок для
каждой особи. Метафазные пластинки анализи-
ровали с помощью микроскопа Axio Imager 1 с
цифровой камерой AxioCamHR и программного
обеспечения AXIOVISION 4.7 (Германия) центра
коллективного пользования ФНЦ Биоразнооб-
разия.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Исследование хромосомных наборов A. evo-
ronensis двадцати семи особей (10 природных и 17
лабораторного разведения) полевок Эворон-Чук-
чагирской низменности выявило новое макси-
мальное диплоидное число (41), ранее оно было
равно 40, и число акроцентрических пар аутосом
(26). Хромосомные числа исследованных полевок
точек № 1, 2 и 3 варьировали от 40 до 41 (рис. 2).

В результате анализа дифференциально-окра-
шенных хромосом (рис. 3) и изменчивости числа
и морфологии хромосом собственных и литера-
турных данных для точек № 4 [9] и 5 [2] было по-
казано, что диплоидные числа вида варьируют от

38 до 41. С учетом различных хромосомных пере-
строек выявлено 12 вариантов кариотипа (табл. 1).
Дифференциальное окрашивание хромосом эво-
ронской полевки позволило дать номера парам
хромосом кариотипа и парам, вступающим в хро-
мосомные перестройки, при формировании две-
надцати вариантов кариотипа (рис. 3).

Вариант 2n = 41a, NF = 56 (рис. 2,а) имеет
13 двуплечих (M) и 26 одноплечих (A) аутосом.
Среди двуплечих аутосом присутствует один
крупный субметацентрик. Дифференциальное
окрашивание позволило определить метацентри-
ческие пары хромосом Mev1 и Mev4, которые в
результате тандемного слияния теломера–тело-
мера (TTel) образовали крупный субметацентрик
(Mev1/4M) (рис. 4,а), где активирован центро-
мерный район хромосомы Mev4. В этом варианте
кариотипа все три хромосомы (Mev1, Mev4 и
Mev1/4M) находятся в гетерозиготном состоя-
нии. Такой вариант имели самцы точек № 2
(2369/87–08; 2370/88-08; 2355/50–08) и особи
точки № 3 (самец 0060/58–16; самки 0063/92–16 и
0066/95–16); встречен у особей точки № 2 с часто-
той 1.0 и точки № 3 – с частотой 0.67. Для популя-
ции берега р. Амгунь (точки № 2 и 3) частота равна
0.75. Окрашивание на структурный гетерохрома-
тин выявило прицентромерный гетерохроматин
во всех парах хромосом. В Х-хромосоме присут-
ствует слабо окрашенный С-блок в прицентро-
мерном районе длинного плеча. Y-хромосома
полностью гетерохроматиновая. Ядрышкообра-
зующие районы локализованы в прицентромер-

Таблица 1. Хромосомные характеристики вариантов кариотипа и схема изменчивых пар аутосом эворонской по-
левки Alexandromys evoronensis Эворон-Чукчагирской низменности

Примечание. Морфология аутосом: М – двуплечая (Х), A – одноплечая (V). 42* – теоретически ожидаемый вариант карио-
типа, ГС – гетерозиготное состояние; пара хромосом 1/4 дана прописными буквами, чтобы выделить ее крупные размеры.

2n NF
Число

аутосом Номера пар аутосом и их морфология Число 
перестроек Источник

M A 1, 4 1/4 17, 18 17/18 8 13 всего ГС

42* 58 14 26 xxxx v vvv v v v v 0 0 Нет данных
41a 56 13 26 x x X v vvv v v v v 1 1 Наши данные
b 57 14 25 x x X v vvv vx v v 2 2 »
40a 57 15 23 xxxx vx v v v v 1 1  [2] + наши данные
b 56 14 24 xxxx xx v v v v 1 0  [2]
c 59 17 21 xxxx vx xx v v 2 1  [9]
d 56 14 24 x x X v v x xx v v 3 1  [2]
e 54 12 26 XX v vvv v v v v 1 0 Наши данные
f 55 13 25 XX v vvv vx v v 2 1 »
39a 55 14 23 XX v v x vx vx 3 2  [2]
b 56 15 22 x x X xx v v v v 2 1  [9]
c 55 14 23 x x X vx xx v v 3 2  [2]
38a 55 15 21 XX xx v v vx 3 1  [2]
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Рис. 2. Варианты кариотипа эворонской полевки Alexandromys evoronenesis. а – 2n = 41a, NF = 56 (точка № 2, самка 0063/
92–16) 13 двуплечих (M), 26 одноплечих (A) аутосом и один крупный субметацентрик (Mev1/4), образованный в ре-
зультате тандемного слияния пар Mev1 и Mev4; б – 2n = 40a, NF = 57 (точка 1, самец 2050/81–06/HM135862), 15 M и
23 A. Одна пара хромосом гетероморфная – Mev17/18A и Mev17/18M; в – 2n = 40e, NF = 54 (точка № 3, самец 4183,
лабораторное разведение), 12 М и 26 А аутосом, тандемное слияние пар Mev1 и Mev4 в гомозиготном состоянии
(Mev1/4M и Mev1/4M); г – 2n = 40f, NF = 55 (точка № 3, самец 4527, лабораторное разведение), 13 М, 25 А, тандемное
слияние пар Mev1 и Mev4 в гомозиготном состоянии (Mev1/4, Mev1/4) и гетероморфная пара Mev8М и Mev8А.
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Рис. 3. Дифферциально окрашенные хромосомы эворонской полевки Alexandromys evoronenesis из двух точек. а – точка
№ 3, кариотип 2n = 40e, NF = 54 (самец № 4183, лабораторное разведение), 12 М и 26 А аутосом: GTG-окрашивание;
б – C-окрашивание, стрелками указаны теломерные С-блоки; в – NOR-окрашивание, ядрышкообразующие районы
в прицентромерных районах двух пар аутосом (17 и 20); г, д – локалитет № 1, кариотип 2n = 40a, NF = 57 (самец
2050/81-06/HM135862), 15 M и 23 A. Пара 17/18 гетероморфная (подчеркнута): акроцентрическая хромосома образо-
вана путем тандемного слияния (центромера–теломера), метацентрическая – путем центромерного слияния (центро-
мера–центромера). GTG-окрашивание (г), C-окрашивание (д).
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ных районах двух пар аутосом – Mev17A и
Mev20A (рис. 2,в).

Вариант 2n = 41b, NF = 56 (табл. 1): 14 двупле-
чих и 25 одноплечих аутосом. От кариотипа 2n = 41a
отличается одной парой аутосом (Mev8), находя-
щейся в гетерозиготном состоянии по морфоло-
гии гомологов, представленных  акроцентриком (А)
и метацентриком (М). Этот вариант обнаружен у
особей лабораторного разведения. Метацентриче-
ский вариант хромосомы появился в результате сса-
живания полевок вариантов кариотипов 40f и 41a.

Варианты с 2n = 40. По данным собственных и
литературных данных обнаружено шесть вариан-
тов кариотипа, имеющего 40 хромосом (табл. 1),
различающихся сочетаниями хромосомных пере-
строек таких как тандемное слияние (TTel) мета-
центрических пар Mev1M и Mev4M с образованием
крупного субметацентрика (Mev1/4M); робертсо-
новское слияние акроцентрических пар Mev17A и
Mev18A c образованием метацентрика
Mev17/18M (рис. 4,б) и тандемное слияние – цен-
тромера-теломера (TCen) акроцентрических пар
Mev17A и Mev18A c образованием акроцентрика
Mev17/18A, где активирована центромера хромо-
сомы Mev18A (рис. 4,г). В нашем исследовании в
кариотипе полевок с 2n = 40 (точки № 2 и 3) были
обнаружены два варианта слияния акроцентри-
ческих хромосом (рис. 4). Третий вариант TCen с
образованием метацентрика Mev17/18M, описан-
ный в работе М.Н. Мейер с соавт. [2], в точке № 5
нами не обнаружен.

Вариант 2n = 40a, NF = 57 (рис. 2,б, табл. 1): 15
двуплечихи 23 одноплечих аутосом. Одна пара хро-
мосом гетероморфная – Mev17/18A и Mev17/18M.
При дифференциальном окрашивании хромосом
(GTG) виден различный рисунок окрашивания
гетероморфных хромосом (рис. 3,г). На рис. 4
приведена схема слияния акроцентрических хро-
мосом (рис. 4,б, г). Окрашивание на структурный
гетерохроматин показало наличие прицентро-
мерного гетерохроматина во всех парах аутосом,
включая гетероморфную пару. Акроцентриче-
ские хромосомы Mev17А и Mev18A, участвовав-
шие в слиянии, имели гетерохроматиновые бло-
ки в центромерных районах. У метацентрической
хромосомы Mev17/18М гетерохроматин выявлен
в центромерном районе хромосомы, тогда как
при тандемном слиянии гетерохроматиновый
блок отмечен только в центромерном районе ак-
роцентрической хромосомы Mev17/18A (рис. 3,д).
Такой вариант кариотипа обнаружен у особей то-
чек № 1 (2050/81–06/HM135862) и № 3 лабора-
торного разведения (4437/297–18). К такому ва-
рианту можно отнести ранее обнаруженный ка-
риотип полевки из точки № 5 [2].

Вариант 2n = 40b, NF = 56 (табл. 1): 14 М и 24 А
аутосом. Отличается от варианта 2n = 40a тем, что
пара Mev17/18M находится в гомозиготном со-
стоянии. Такой вариант имеет одна из полевок
точки № 5 [2].

Вариант 2n = 40с, NF = 59 (табл. 1): 17 М и 21 А
аутосом. Отличается от 2n = 40a и 2n = 40b тем,

Рис. 4. Схемы хромосомных перестроек эворонской полевки Alexandromys evoronenesis. а – тандемное слияние теломе-
ра–теломера (TTel) образовали крупный субметацентрик (Mev1/4M). Слияния акроцентрических хромосом Mev17A
и Mev18A; б – робертсоновское слияние с образованием метацентрика Mev17/18M; В – тандемное слияние – центро-
мера–теломера (TCen) с образованием метацентрика Mev17/18M; г – тандемное слияние центромера–теломера
(TCen) с образованием акроцентрика Mev17/18A.
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что имеет гетероморфную пару: Mev17/18A и
Mev17/18M. Пара Mev8M представлена двумя ме-
тацентрическими хромосомами. Этот вариант
имеет максимальное число плеч хромосом (59) и
обнаружен в точке № 4 [9].

Вариант 2n = 40d, NF = 56 (табл. 1): 14 М и 24 А
аутосом. Кариотип имеет гетерозиготное состояние
хромосом (Mev1M, Mev4M, Mev1/4M, Mev17A,
Mev18A, Mev17/18М), где присутствуют два типа
слияния одновременно: TTel (Mev1/4M) и ро-
бертсоновское (Mev17/18М). Такой вариант име-
ла она из полевок точки № 5 [2].

Вариант 2n = 40e, NF = 54 (рис. 2,в, 3,а, б, в):
12 М и 26 А аутосом. Кариотип имеет TTel-слия-
ние (Mev1/4M) в гомозиготном состоянии. Такой
вариант обнаружен нами в точке № 3 (самка
0062/93–16).

Вариант 2n = 40f, NF = 55 (рис. 2,г): 13 М, 25 А.
Кариотип имеет TTel-слияние (Mev1/4M) в гомо-
зиготном состоянии и гетероморфную пару –
Mev8М, А. У одного из гомологов пары Mev9
имеется хорошо выраженное короткое плечо, и
такую хромосому можно назвать субтелоцентри-
ческой. Однако в настоящей работе мы относим
эту хромосому к акроцентрической и не учитыва-
ем при подсчете числа плеч аутосом. Такой вариант
обнаружен нами в точке № 3 (самец 0064/91–16).

Вариант 2n = 39a, NF = 55 (табл. 1): 14 М и 23 А
аутосом. Кариотип имеет гетерозиготное состоя-
ние трех хромосом: Mev17/18M, Mev17А и
Mev18А. Две пары аутосом по характеру их мор-
фологии находятся в гетероморфном состоянии
(Mev8М, Mev8А и Mev13М, Mev13А). Такой вари-
ант обнаружен нами в точке № 5 [2].

Вариант 2n = 39b, NF = 56 (табл. 1): 15 М и 22 А
аутосом. Кариотип имеет TTel-слияние (Mev1/4M)
в гетерозиготном состоянии (Mev1М, Mev4M,
Mev1/4M) и слияние акроцентрических хромо-
сом Mev17/18М в гомозиготном состоянии. Та-
кой вариант обнаружен в точке № 4 [9].

Вариант 2n = 39с, NF = 55 (табл. 1): 14 М и 23 А
аутосом. Кариотип имеет TTel (Mev1/4M), ро-
бертсоновское (Mev17/18М) и ТCen (Mev17/18A)
слияния в гетерозиготном состоянии (Mev1М,
Mev4М, Mev1/4M, Mev17/18М, Mev17/18A). Та-
кой вариант обнаружен в точке № 5 [2].

Вариант 2n = 38a, NF = 55 (табл. 1): 15 М и 21 А
аутосом. Кариотип характеризуется слияниями
TTel (Mev1/4) и робертсоновским (Mev17/18М),
образованные пары находятся вгомозиготном со-
стоянии. Пара Mev13 гетероморфная – Mev13M,
A. Такой вариант обнаружен нами в точке № 5 [2].

Окрашивание на структурный гетерохроматин
(г/х). Небольшое количество г/х присутствует в
прицентромерных районах всех аутосом. Степень
его окрашивания от слабого до яркого в различ-
ных метафазах варьировало. Также для полевок
из точек № 2 и 3 (долина р. Амгунь) отмечены

С-блоки в теломерном районе короткого плеча
пары хромосом Mev2. Однако в кариотипе 40а по-
левки из точки № 1 (рис. 3,д) (долина оз. Эворон)
пара аутосом Mev2 таких блоков не имела.

Кариотипы полевок долины р. Амгунь. В точке
№ 2 у двух особей был кариотип 41а. В точке № 3
диплоидные числа варьировали от 40 до 41. Так,
один самец (0060/58–16) и две самки (0063/92–16
и 0066/95–16) имели кариотип 41а, один самец
(0064/91–16) – кариотип 40f и одна самка – 40e
(0062/93–16). Еще у одной самки, давшей потом-
ство (0061/94–16), кариотип не определен, но в
кариотипе потомства (2n = 40a) присутствовала
робертсоновская перестройка (Mev17/18M) и
тандемное слияние TCen(Mev17/18A). При разве-
дении полевок, нам не удалось сохранить особей
с таким вариантом кариотипа. При ссаживании
полевок с вариантами кариотипа 2n = 40f и
2n = 40e, получена линия со стабильным числом
хромосом (40), но при этом с изменчивой морфо-
логией пары Mev8 (М, А). При ссаживании самки
с кариотипом 2n = 40е с самцами вариантов карио-
типа 2n = 40f и 2n = 41а получена линия с числами
хромосом 40 и 41. Наиболее жизнеспособными
оказались особи вариантов кариотипа с тандем-
ным слиянием двуплечих пар аутосом (TTel) и об-
разованием крупного субметацентрика Mev1/4M
как в гомозиготном (2n = 40e, 2n = 40f), так и ге-
терозиготном состоянии (2n = 41а и 2n = 41b). На
основании того, что почти все отловленные нами
полевки в точках № 2 и 3, имели слияние TTel, а
при лабораторном разведении получено потом-
ство с такой перестройкой, можно заключить, что
слияние TTel не является вредным в исследуемой
популяции. Что касается второго тандемного
слияния (TCen) акроцентрических пар с образо-
ванием акроцентрика Mev17/18А, то жизнеспо-
собность полевок с такой перестройкой возмож-
но снижена. Нами в виварных условиях (как было
сказано выше) были получены полевки с такой
перестройкой, но получить от них потомство не
удалось.

Кариотипы полевок долины оз. Эворон. Числа
хромосом двадцати семи полевок из природы и
семи особей лабораторного разведения из точек
№ 1, 4 и 5 варьируют от 38 до 40 (табл. 2). Имею-
щиеся в нашем распоряжении собственные и ли-
тературные [2, 9] данные только для восьми осо-
бей, включая одну полевку лабораторного разве-
дения, позволили описать восемь вариантов
кариотипа: один для 2n = 38, три – 2n = 39 и четы-
ре – 2n = 40. Кариотипы с 2n = 41 не обнаружены.
Изменчивость кариотипа сопряжена с такими
хромосомными перестройками, как TTel, TCen,
центрическим слиянием и смещением центро-
меры.

Слияние теломера–теломера. Тандемное слия-
ние (TTel) двуплечих хромосом с образованием



90

ГЕНЕТИКА  том 57  № 1  2021

КАРТАВЦЕВА и др.

крупного субметацентрика Mev1/4 присутствует
в девяти вариантах кариотипа из двенадцати об-
наруженных, причем в пяти из них – в гетерози-
готном состоянии. Из девяти кариотипирован-
ных полевок природной популяции берега р. Ам-
гунь все особи имели слияние TTel (Mev1/4),
причем, шесть особей имели гетерозиготное со-
стояние по этой перестройке с частотой 0.67. При
лабораторном разведении полевок преобладали
особи с перестройкой TTel в гомозиготном состо-
янии. В природных популяциях точек № 4 и 5,
были обнаружены особи с такой перестройкой в
кариотипах вариантов 2n = 40d, 2n = 39a, b, c, 2n = 38
(табл. 2). Если в точке № 4 частота данных хромо-
сомных перестроек неизвестна, то в точке № 5 (из
пяти полевок) TTel выявили в кариотипе двух
особей в гомозиготном состоянии и у одной – в
гетерозиготном. В точке № 1 одна особь не имела
такой перестройки. Таким образом, хромосом-
ные числа полевок Эворон-Чукчагирской низ-
менности варьировали от 38 до 41. Частота тело-
мерного слияния (TTel) в кариотипах здесь равна
0.87, в гетерозиготном состоянии– 0.47. Един-
ственный самец, отловленный нами в окрестно-
стях оз. Эворон, не имел такой перестройки.

ОБСУЖДЕНИЕ

Обнаруженные в настоящей работе числа хро-
мосом эворонской полевки Эворон-Чукчагирской
равнины варьируют от 38 до 41, числа плеч – от 54
до 59 (табл. 1). Полученные данные позволяют
предполагать, что максимальное число хромосом
равно 42. Ранее для данного вида были приведены
иные характеристики кариотипа: 2n = 38–40, NF =
= 54–58 и без описания вариантов кариотипа и
хромосомных перестроек, характеризующих эти
варианты [2]. Впервые в настоящей работе выявлен
кариотип, имеющий максимальное из обнаружен-
ных для вида число хромосом (41) и одноплечих

аутосом (26). Изменчивость числа хромосом обу-
словлена слияниями четырех пар аутосом –
Mev1M, Mev4M, Mev17A и Mev18A. Тандемное
слияние пар Mev1M и Mev4M (TTel), с образова-
нием Mev1/4M, приводит к уменьшению числа
хромосом и плеч аутосом. Слияние (TCen) акро-
центрических пар Mev17A и Mev18A приводит к
образованию Mev17/18M, Mev17/18A. Эти два ва-
рианта слияний обнаружены у полевки из попу-
ляции № 1 (рис. 2,б, рис. 3,г, д). Третий вариант
тандемного слияния, с образованием двуплечего
элемента, обнаружен в популяции № 5 [2], где ак-
тивирована центромера хромосомы Mev17. Нами
такой вариант не обнаружен, но поскольку име-
ется описание этой перестройки, мы приводим ее
схему (рис. 4,г).

Изменчивость морфологии аутосом (и как
следствие изменение числа плеч) происходит так-
же и за счет изменения положения центромеры
или инверсии в данных парах: Mev8A и Mev14A.
Впервые изменчивость морфологии данных пар
аутосом была обнаружена для полевок берегов
оз. Эворон [2]. Авторами было предложено два
сценария перестройки этих пар аутосом – пери-
центрическая инверсия и тандемное слияние ак-
роцентрических хромосом, аналогичные тако-
вым в паре Mev17/18. Возможно, то, что мы назы-
ваем смещением центромеры, является
инактивацией одной из центромер слившихся ак-
роцентрических пар аутосом. Таким образом,
число вариантов кариотипа эворонской полевки,
с учетом всех перестроек хромосом, должно быть
значительно больше, чем описано нами.

Исследование кариотипов эворонской полев-
ки из локальных популяций долин оз. Эворон и
р. Амгунь позволяет говорить, что они имеют
сходный характер перестроек хромосом, но раз-
личные числа хромосом (табл. 2). Эти популяции
имеют два варианта тандемных слияний и одно
робертсоновское.

Таблица 2. Варианты кариотипа эворонской полевки Alexandromys evoronensis двух долин в Эворон-Чукчагирской
низменности

Примечание. + – вариант обнаружен, ? – нет данных, жирным выделены варианты, появившиеся в результате виварного раз-
ведения; “–” – вариант не обнаружен; * – исследованы пределы изменчивости 2n и NF, варианты кариотипа определены по
двум опубликованным раскладкам [9]; ** – варианты кариотипа определены по шести опубликованным раскладкам [2].

Долины Локалитет
(число особей)

2n

38 39 40 41

Оз. Эворон 1 (1) – – a –
4 (20*) + b c –
5 (5**) + a, c a, b, c –
Лабораторные 5 (7**) ? ? d –

Р. Амгунь 2 (2) – – – a
3 (6) – – e, f a,
Лабораторные 3 (17) – – a, e, f a, b
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Несмотря на то, что мы не выявили низкие
числа хромосом (38 и 39) в долине р. Амгунь (точ-
ках № 2, 3), наличие особей с двумя тандемными
и робертсоновским слияниями в этих популяци-
ях позволяет предположить, что при увеличении
числа исследованных полевок, мы можем ожи-
дать появления здесь кариотипов с этими числа-
ми. Однако по распределению гетерохроматина
во второй паре аутосом (Mev2) мы наблюдаем
различия между полевками берегов оз. Эворон
(точки № 1, 5) и р. Амгунь (точки № 2, 3). Воз-
можно отличия касаются и аутосомы Mev9, в ко-
торой появляется короткое плечо. Из-за исследо-
вания небольшого объема выборок мы не можем
говорить, что обнаруженные различия диффе-
ренцируют популяции. О слабой дифференциа-
ции полевок берегов р. Амгунь и оз. Эворон сви-
детельствуют и полученные нами ранее данные
контрольного региона мтДНК [26]. Так, было вы-
явлено только десять фиксированных замен меж-
ду гаплотипами особей (HM135858–HM135861),
отловленных в точке № 2, и гаплотипом особи
(номер HM135857) точки № 4.

Нами впервые сделано окрашивания ЯОР для
эворонской полевки. Для видов рода Alexandromys
ЯОР исследованы только для A. fortis (номера пар
хромосом несущих ЯОР-блоки не определяли), у
которого ЯОР локализованы в теломерном райо-
не метацентрической пары и центромерном рай-
оне двух пар аутосом [36]. Наличие ЯОР-блоков в
прицентромерном районе небольшой пары и са-
мой мелкой акроцентрической пары набора эво-
ронской полевки возможно соответствуют тако-
вым для A. fortis.

Ранее для кариотипов полевок из долины
оз. Эворон (точка № 5) были исследованы С-окра-
шенные хромосомы [2]. В работе сказано: “Ауто-
сомный гетерохроматин у эворонской полевки
очень слабо выражен. В основном – это центро-
мерные блоки, далеко не всегда выявляющиеся у
всех пар. На Х-хромосоме кроме центромерного
блока присутствует еще околоцентромерный
блок. Y-хромосома целиком состоит из гетеро-
хроматина” [2, стр. 201]. Полевки берегов р. Ам-
гунь имеют прицентромерный гетерохроматин во
всех парах аутосом (рис. 3,б). Следовательно
можно было сделать вывод, что полевки долин р.
Амгунь и оз. Эворон различаются по локализации
гетерохроматина. Однако у исследованной нами
полевки с берегов Эворон (рис. 3,д) мы отмечаем на-
личие прицентромерных блоков во всех парах ауто-
сом, а также различное гетерохроматиновое окра-
шивание гетероморфных хромосом Mev17/18M и
Mev17/18А. Также отчетливо виден околоцентро-
мерный блок в длинном плече третьей пары ауто-
сом. Поэтому считаем, что наши данные скорее
дополняют информацию о характере окрашивания
на структурный гетерохроматин в хромосомах этого
вида, а не служат отличительными особенностями

кариотипов полевки р. Амгунь и оз. Эворон. Следу-
ет отметить, что дифференциальное окрашива-
ние хромосом полевок, приготовленных из кост-
ного мозга взрослых животных, имеет проблемы,
поскольку цитоплазма клеток костного мозга у
таких особей имеет много жировых включений,
что мешает получению качественных препаратов.

Авторами, описавшими этот вид [9], было вы-
сказано предположение, что теоретически дипло-
идное число у эворонской полевки может варьи-
ровать от 36 до 42. Однако на сегодняшний день
данные по известным для вида перестройкам в
Эворон-Чукчагирской популяции не позволяют
допустить наличия здесь кариотипов с 2n = 36–37.
Тем не менее обнаруженные нами ранее особи из
Верхнебуреинской впадины Хабаровского края и
Верхнезейской равнины Амурской обл. имели в
кариотипе 37 и 36 хромосом соответственно [25,
26] свидетельствуют о том, что на сегодняшний
день эти числа выходят за пределы обнаруженной
изменчивости вида. Возможно для эворонской
полевки можно предположить наличие двух хро-
мосомных рас: “эворон” с 2n = 38–42 и “арги” c
2n = 36, 37. В настоящее время характер хромосом-
ного полиморфизма расы “арги” не исследован, од-
нако большое число пар, вступающих в перестрой-
ки и “легкость”, с которой происходят слияния
хромосом у полевок Эворон-Чукчагирской попу-
ляции, позволяет предположить обнаружения у
этого вида перестроек с участием как аналогич-
ных, так и других пар аутосом.

Исследования характера тандемных перестроек
у животных из природных популяций представля-
ют большой интерес, так как показано, что транс-
локации и тандемные слияния лежали в основе
преобразования кариотипов многих групп млеко-
питающих [37–39]. Наиболее яркими примерами
служат тандемные слияния хромосом, сопровож-
давшие видообразования оленей рода Muntiacus
[40, 41] и хлопковых крыс рода Sigmodon [42, 43].

Для серых полевок рода Microtus (в который до
недавнего времени входили восточноазиатские
полевки в ранге подрода Alexantromys) показана
быстрая дивергенция кариотипа [44–46]. Бóль-
шая часть хромосомных перестроек приходилась
на робертсоновские слияния, но и тандемные
слияния также не были редкими событиями. Од-
нако под тандемными слияниями как правило
подразумевались слияния двуплечего элемента с
одноплечим (TCen) [44, 45, 47].

Известно, что во внутри- и межпопуляцион-
ный полиморфизм млекопитающих, особенно у
эволюционно молодых видов, могут быть вовлече-
ны все известные хромосомные перестройки, одна-
ко самым “вредным” из них являются тандемные
слияния [39, 48]. Нам известны тандемные слияния
в гетерозиготном состоянии для нескольких видов
млекопитающих. Так у летучих мышей Uroderma bi-
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lobatum [49] перестройка выявлена в гетерозигот-
ном состоянии у 9% особей, у южно-американ-
ского грызуна туко-туко Ctenomys talarum – 11%
[50], и у одной особи из восьми исследованных в
Европе мышовок Sicista subtilis [51]. Однако ис-
следование мейоза Ctenomys talarum допускает,
что изменчивость хромосом связана не с тандем-
ным, а с робертсоновским слиянием хромосом
[52]. Тандемное слияние двуплечих хромосом с
образованием крупного двуплечего элемента по-
казано также для трех видов млекопитающих:
песцов Anopex lagopus [53] и двух видов полевок Alex-
andromys maximowiczii [2, 10, 13], A. evoronensis [2],
однако частота такой перестройки для этих видов
не была определена. Наше исследование выявило
гетерозиготное состояние тандемного слияния
(TTel) с частотой 0.47 для особей природной по-
пуляции A. evoronensis в Эворон-Чукчагирской
низменности.

Принято считать, что теломеры представляют
собой нуклеопротеиновые структуры, располо-
женные на концах линейных эукариотических
хромосом и защищающие их от деградации, сли-
яния и активности системы репарации ДНК [54–
57]. Обнаружение тандемного слияния хромосом
(TTel) в гетерозиготном состоянии в природной
популяции эворонской полевки представляет ин-
терес для дальнейшего исследования с целью по-
нимания системы преобразования ДНК в тело-
мерных районах во время хромосомных пере-
строек.
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Multiple Chromosomal Polymorphism of Chromosomal Race “Evoron”
of the Evoron Vole (Rodentia, Arvicolinae)

I. V. Kartavtsevaa, *, I. N. Sheremetyevaa, and M. V. Pavlenkoa

aFederal Center for Terrestrial Biota Diversity of East Asia, Far Eastern Branch,
Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690022 Russia

*e-mail: Kartavtseva@biosoil.ru

Based on a study of our own and published data on voles on the coast of Lake Evoron (n = 8) and River Am-
gun (n = 8), in the Evoron-Chukchagir lowland, as well as individuals of laboratory breeding, new data on
karyotypic variation (2n = 38–41, NF = 54–59), chromosomal transformations and their combinations in
the karyotype are presented. The numbering of chromosomes in the Evoron vole karyotype using differential
(GTG–) staining methods made it possible to identify pairs of chromosomes involved in various chromo-
some rearrangements, and pairs formed by chromosome fusion to give pairs numbers that formed them. The
tandem fusion of the telomere-telomere (TTel) of the bi-arm chromosomes form the large submetacentric
Mev1/4M; telomere-centromere fusion (TCen) as a result of inactivation of the centromere of one of the ac-
rocentric pairs form either an acrocentric (Mev17/18A) or metacentric (Mev17/18M), and the Robertson fu-
sion of the same pairs forms a metacentric (Mev17/18M). The variability of the centromere position in two
pairs of autosomes (Mev8 and Mev14) is also shown. The revealed rearrangements made it possible to de-
scribe twelve variants of the karyotype: two with 2n = 41, six with 2n = 40, three with 2n = 39, and one with
2n = 38. It is proposed that the voles of the Evoron-Chukchagir lowland be attributed to the “Evoron” chro-
mosome race, the rest to the “argy” race. Obtaining prolific offspring from individuals having TTel fusion in
the karyotype and a high percentage of this rearrangement in individuals from natural samples indicates the
absence of its harmful effect on the viability of voles.

Keywords: speciation, cytogenetics, chromosomal rearrangements, tandem, Robertson fusions, polymor-
phism, populations, rodents, mammals.
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