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У МЫШОВОК ГРУППЫ subtilis (Rodentia, Dipodoidea, Sicista sp.)
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На основе цитогенетического анализа (рутинная, G-, C-и AgNOR окраски хромосом) приведены но-
вые данные по хромосомному полиморфизму в выборке (n = 13) из популяции Sicista sp. 1, вида-
двойника мышовок группы subtilis из Саратовского Правобережья. Показано, что в исследованной
полиморфной популяции из северной части ареала вида (Воскресенский р-н Саратовской обл.)
число хромосом в кариотипах варьирует от 2n = 22 до 2n = 24, число плеч аутосом от NFa = 39 до
NFa = 44; всего обнаружено 6 вариантов кариотипа: с 2n = 24, NFa = 44; 2n = 24, NFa = 43; 2n = 23,
NFa = 40; 2n = 23, NFa = 41; 2n = 22, NFa = 39; 2n = 22, NFa = 40. С помощью G-окраски хромосом
показано, что обнаруженный внутрипопуляционный хромосомный полиморфизм у Sicista sp. 1 обу-
словлен наличием двух типов перестроек: тандемная транслокация, вовлекающая двуплечие ауто-
сомы №№ 4 и 10 и перицентрическая инверсия в паре аутосом № 6. Выявлено устойчивое преиму-
щество гетерозигот по обеим структурным хромосомным мутациям, а обнаруженный хромосомный
полиморфизм характеризуется как сбалансированный или гетерозиготный. Обсуждается потенци-
альная роль выявленного хромосомного полиморфизма в хромосомной эволюции и адаптивной
стратегии вида.
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Принято считать, что у млекопитающих карио-
тип является видовым признаком (Воронцов, 1958;
Matthey, 1970; Орлов, 1974). Однако по мере накоп-
ления данных по кариологии этого класса позво-
ночных животных, стало очевидным, что это утвер-
ждение небесспорно. Так, к середине 1980-х гг., бы-
ло известно о 4% кариологически полиморфных
видов среди 1500 изученных (Тимофеев-Ресов-
ский и др., 1977), а позднее к концу 1990-х гг. уже
у 150 видов среди более чем 2100 кариологически
исследованных видов млекопитающих был выяв-
лен хромосомный полиморфизм, что составило
величину порядка 7% (Раджабли, Графодатский,
1977; Орлов, Булатова, 1983; Иваницкая, 1990). В
дальнейшем, главным образом, за счет предста-
вителей отряда Rodentia, число известных карио-
логически полиморфных видов млекопитающих
возросло, а представления о степени хромосом-
ной изменчивости у ранее изученных видов до-
полнены новыми сведениями (Ахвердян и др.,
1999; Анискин и др., 2003; Huang et al., 2006; Kar-
tavtseva et al., 2008; Баскевич и др., 2008; Romanen-
ko et al., 2019; Galindo et al., 2021; Картавцева и др.,

2021; и др.). При этом у большинства кариологи-
чески полиморфных видов был выявлен и про-
должает активно изучаться определенный тип
хромосомных перестроек. Например, для обык-
новенной бурозубки Sorex araneus характерен рас-
пространенный по всему ареалу вида Робертсо-
новский (Rb) полиморфизм (Щипанов, Павлова,
2016 и др.), у слепушонки Ellobius tancrei хромо-
сомная изменчивость также связана с Rb поли-
морфизмом (Ляпунова и др., 1990; Baklushinskaya,
Lyapunova, 1995; и др.). А например, хромосом-
ный полиморфизм у африканской многососко-
вой крысы Mastomys erythroleucus (Dobigny et al.,
2010) или же в ряде популяций с Кавказа (Ахвер-
дян и др., 1999) и Русской равнины (Баскевич и
др., 2008) алтайской полевки Microtus obscurus,
или в некоторых популяциях степной мышовки
Sicista subtilis s. str. (Kovalskaya et al., 2011) связан с
перицентрическими инверсиями. Полиморфизм
по редким тандемным транслокациям, как пра-
вило, не в гетерозиготном состоянии, отмечен в
природных популяциях млекопитающих рр. Cteno-
mys, Taterillus, Sicista, Uroderma, Muntiacus, Mazama
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(см. Dobigny et al., 2017; Galindo et al., 2021). В це-
лом, имеющаяся по внутрипопуляционному хро-
мосомному полиморфизму информация пока не-
многочисленна и противоречива (Орлов, Булатова.
1983; Иваницкая, 1990; Гилева, 1990; Zima, 2000;
Dobigny et al., 2017), и некоторые вопросы в изуче-
нии этого явления, поставленные в ряде аналити-
ческих обзоров (Иваницкая, 1990; Гилева, 1990;
Баклушинская, 2016; Dobigny et al., 2017; Martinez
et al., 2017; Damas et al., 2021), по-прежнему ждут
решения.Так, до сих пор остается открытым во-
прос, почему в группах близкородственных видов
млекопитающих одни виды имеют полиморфные
кариотипы, тогда как у других – хромосомные на-
боры характеризуются мономорфизмом; не ясно,
связаны ли системы внутривидовой хромосом-
ной изменчивости с видообразованием или же с
адаптивной стратегией видов, а главное, каковы
причины возникновения и поддержания внутри-
популяционного хромосомного полиморфизма в
популяциях млекопитающих. В отношении ответа
на последний вопрос существует несколько гипо-
тез. Так, предполагается, что хромосомный поли-
морфизм в каждом конкретном случае обусловлен
разными причинами и имеет свою историю. Вы-
сказывалась точка зрения о хромосомном поли-
морфизме как возможном пути симпатрического
видообразования (Matthey, 1970). Предложенные
позднее гипотезы: историческая (=филогенетиче-
ская), расселения (=преадаптивная), как правило,
основывались на аллопатрическом формообразо-
вании, и скорее, имели отношение к межпопуляци-
онной хромосомной изменчивости, чем к внутри-
популяционному хромосомному полиморфизму
(Загороднюк, 1991). Предполагалось также адап-
тивное значение для тех хромосомных перестроек
(например, изменчивость по числу добавочных
хромосом), которые не играют существенной роли
в становлении изолирующих механизмов, под-
держивая генетическое разнообразие в популяциях
(Волобуев, 1981; Борисов, 2008; и др.). Адаптивное
значение хромосомного полиморфизма по пере-
стройкам, затрагивающим изменение положения
генов: в частности, перицентрические инверсии
(ПИ)), доказанное, в частности, для двукрылых
насекомых (Dobzhansky, 1948; Ayala et al., 2017),
постулируется и для млекопитающих (Орлов,
1974). Сложнее обстоит дело с хромосомными пе-
рестройками, затрагивающими изменение числа
хромосом: Rb (Робертсоновские), ТТ (тандемные
транслокации), а также по количественным из-
менениям в хромосомах (делеции – дупликации)
(Орлов, 1974). Следует упомянуть, что адаптив-
ность хромосомного полиморфизма рассматри-
вается в рамках популяционно-генетической ги-
потезы и не противоречит таковой мутационной
(Загороднюк, 1991). Что касается попыток полу-
чить уточняющие ответы на два других, выше
упомянутых вопроса: о связи систем внутрипопу-

ляционного хромосомного полиморфизма с хро-
мосомной эволюцией и предполагаемых причинах
существования полиморфных и мономорфных
видов в группах близко родственных видов, оче-
видно, что особый интерес в этой связи представ-
ляет анализ внутрипопуляционного хромосомного
полиморфизма в достаточно хорошо изученных в
плане хромосомной дифференциации и филоге-
нии группах млекопитающих. Примером такой
группы могут служить обитатели степных и пу-
стынных ландшафтов Северной Палеарктики Si-
cista группы subtilis (= Sicista subtilis s. l.).

В ходе цитогенетического изучения политипи-
ческого вида Sicista subtilis s. l. (= мышовки группы
subtilis), представленной, как было принято счи-
тать в общепринятых таксономических сводках
(Павлинов, 2003; Holden, Musser, 2005) двумя ка-
риологически дискретными видами: S. subtilis s. str.
и S. severtzovi, было обнаружено, что вариабель-
ность кариотипа только по числу и морфологии
хромосом у мышовок группы subtilis в значитель-
ной степени превосходит таковую у других пред-
ставителей рода: число хромосом в группе колеб-
лется от 2n = 16 до 2n = 26, а число плеч хромосом
от NF = 28 до NF = 48 (Баскевич, 2016). Использо-
вание методов дифференциальной окраски хро-
мосом для представителей группы до последнего
времени носило фрагментарный характер, позво-
ляя уточнять лишь механизм хромосомных пере-
строек в кариотипах некоторых форм (Анискин и
др., 2003; Баскевич и др., 2010; 2011). Однако по-
следние хромосомные исследования мышовок
группы sibtilis на территории юго-восточной ча-
сти Русской равнины в бассейне Среднего Дона с
привлечением сравнительной G-окраски хромо-
сом и филогенетического анализа матрицы хро-
мосомных данных привели к обнаружению пяти в
значительной степени дивергировавших хромосом-
ных форм мышовок группы subtilis: S. subtilis s. str.
(2n = 24, NF = 40–46), S. severtzovi (2n = 26, NF =
= 48), Sicista sp. 1 (2n = 22–26, NF = 41–46), Sicis-
ta sp. 2 (2n = 16–22, NF = 28–31), S. nordmanni
(2n = 26, NF = 48) (Kovalskaya et al., 2011). Все об-
наруженные на Среднем Дону хромосомные фор-
мы мышовок группы subtilis аллопатричны, за ис-
ключением S. subtilis s. str. и Sicista sp. 1, чьи ареалы
перекрываются в Правобережье Волгоградской
обл. при отсутствии гибридизации в зоне контак-
та (Kovalskaya et al., 2011). Этими же исследовате-
лями было показано, что кариотипы (G-banding)
обнаруженных на Среднем Дону, видов мышовок
группы subtilis (в т. ч. предполагаемых) отличают-
ся друг от друга 10-29 структурными перестройками:
робертсоновскими транслокациями (Rb), пери-
центрическими инверсиями (ПИ) и в меньшей
степени тандемными транслокациями (ТТ). Так-
сономическая ревизия, основанная, преимуще-
ственно, на сравнительной кариологии пока не за-
вершена, и найдены ее некоторые противоречия с
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молекулярными реконструкциями группы (Русин и
др., 2015; Lebedev et al., 2019). В любом случае, полу-
ченные авторами этой интересной цитогенетиче-
ской работы данные по межвидовой хромосом-
ной дифференциации у степных мышовок могут
быть использованы в ходе анализа внутрипопуля-
ционного хромосомного полиморфизма у пред-
ставителей группы.

В задачу настоящего исследования входил ана-
лиз внутрипопуляционного хромосомного поли-
морфизма у представителя Sicista группы subtilis из
Саратовского Правобережья, относящегося в соот-
ветствии с современными взглядами к Sicista sp. 1.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В работе проанализировано 13 особей мышовок

группы subtilis (= Sicista sp. 1) из Правобережья Са-
ратовской области, (7 км к северу от с. Славянка
Воскресенского р-на), отловленных в 2006 (n = 2),
2008 (n = 6), 2009 (n = 1) и 2011 (n = 4) годах.

Препараты метафазных хромосом получали из
клеток костного мозга по общепринятой методике
воздушно-высушенных препаратов с предвари-
тельным колхицинированием живых зверьков
(Ford, Hamerton, 1956). Для получения G-исчер-
ченных хромосом использовали метод Сибрайт
(Seabright, 1971). Структурный гетерохроматин
выявляли c помощью метода С-окраски хромосом
(Sumner, 1972), а ядрышкообразующие районы –
с использованием одной из последних методик
серебрения (Howell, Black, 1980).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Цитогенетический анализ выборки Sicista sp. 1

показал наличие 6 вариантов кариотипа: с 2n = 24,
NFa = 44; 2n = 24, NFa = 43; 2n = 22, NFa = 39; 2n =
= 22, NFa = 40; 2n = 23, NFa = 40; 2n = 23, NFa = 41,
различающиеся как числом хромосом, так и мор-
фологией некоторых пар аутосом (табл. 1). При
этом половые хромосомы во всех кариотипиче-
ских вариантах были одинаковы: Х-хромосома –
мелкий акроцентрик, Y-хромосома – мельчай-
ший акроцентрический элемент набора (рис. 1,
рис. 2, табл. 1). В первом варианте (2n = 24, NFa = 44)
все аутосомы (11 пар), за исключением половых
хромосом, представлены убывающими по вели-
чине двуплечими (субмета-, метацентрическими)
элементами (все пары аутосом пронумерованы;
рис. 1а). Такой хромосомный набор обнаружен у
одного самца (табл. 1). Второй вариант (2n = 24,
NFa = 43) отличается от первого только гетеро-
морфизмом аутосомной пары № 6: один гомолог
которой представлен мета-, а второй акроцентри-
ческим элементом (рис. 1б). Он был выявлен у од-
ной самки (табл. 1). В третьем, отмеченном у од-
ной самки, варианте (2n = 22, NFa = 39) (табл. 1),
с гетероморфной 6-й парой аутосом, в кариотипе

появляется крупнейшая в наборе мета-субметацен-
трическая пара (ей дано буквенное обозначение:
ТТ), предположительно, гомеологичная субмента-
центрикам пары № 4 и метацентрикам пары № 10
после их тандемного слияния, которые, есте-
ственно, отсутствуют на рутинно окрашенной ка-
риограмме (рис. 1в). Отличие четвертого варианта
(2n = 22, NFa = 40) от третьего связано с вариа-
бельностью морфологии 6-й пары аутосом, пред-
ставленной у последнего двумя метацентриче-
скими элементами (рис. 1г). Такой кариотип об-
наружен у трех 22-хромосомных самок (табл. 1). В
пятом 23-хромосомном варианте (2n = 23, NFa = 40),
среди аутосом выделяются три непарных элемента:
самая крупная, превосходящая по своим размерам
другие элементы набора, мета-субметацентрическая
хромосома (буквенное обозначение: Т), средней ве-
личины субметацентрик (№ 4) и несколько мень-
шей величины среднеразмерный мета-субмета-
центрик (№ 10). Остальные аутосомы представлены
серией из девяти, плавно убывающих по величине
пар хромосом, среди которых лишь одна акроцен-
трическая пара (№ 6) (рис. 2a, 2б). Такой вариант
кариотипа найден у одного самца и одной самки
(табл. 1). Шестой вариант кариотипа (2n = 23,
NFa = 41), сходен с предшествующим, за одним
исключением: он обладает гетероморфной парой
№ 6, представленной акроцентриком и метацен-
триком. Этот хромосомный набор обнаружен у
четырех самок и одного самца (табл. 1).

Дифференциальная окраска хромосом была
выполнена только для 23-хромосомных особей
Sicista sp. 1. Так, гетерохроматин был отмечен ис-
ключительно в не вовлеченных в перестройки
хромосомах: в прицентромерных районах пары
№ 7 и Х-хромосомы, а также в полностью гетеро-
хроматичной Y-хромосоме (рис. 2б). Аналогичная
картина прослеживается при AgNOR-окрашива-
нии, в частности, в кариотипе 23-хромосомной
самки (2n = 23, NFa = 40) ядрышковый организа-
тор (ЯОР) локализован в интеркалярных районах
мета-субметацентрической пары № 5, также не
вовлеченной в формирование обнаруженного на-
ми внутрипопуляционного хромосомного поли-
морфизма (рис. 2в). G-окраска хромосом, как и
следовало ожидать, позволила выявить гомеоло-
гию крупнейшего непарного субметацентриче-
ского элемента (Т) непарным аутосомам №№ 4 и
10, что подтверждает роль тандемной транслока-

ции в его возникновении. Также показано, что ге-
тероморфизм пары № 6 (акроцентрик – двупле-
чий элемент), зафиксированный в хромосомном
наборе 23-хромосомной самки, обусловлен пери-
центрической инверсией (рис. 2г, 3).

Исследованная нами выборка уточняет север-
ную границу распространения Sicista sp. 1, расши-
ряя ареал этого кариологически полиморфного
узко ареального вида от бассейна Среднего Дона
до Саратовского Правобережья, представляюще-
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го собой периферическую часть области распро-
странения вида (рис. 4, табл. 2).

Количественный анализ кариологически ис-
следованной выборки Sicista sp. 1 показал, что
среди 13 изученных экз. 7 особей гетерозиготны
(2n = 23), четыре – гомозиготны (2n = 22) по тан-
демной транслокации (№№ 4–10), и две обладают

исходным 24-хромосомным кариотипом. Распре-
деление связанных с ПИ пары №6 в исследованной
нами выборке Sicista sp. 1 выглядит следующим
образом: семь гетерозигот по вариантуА-М, две
гомозиготы по варианту А-А и четыре гомозиготы
по варианту М-М (табл. 1, рис. 5, на котором соот-
ношение разных хромосомных вариантов показано

Таблица 1. Структура кариологически изученной выборки Sicista sp. 1 из полиморфной популяции в Саратов-
ском Правобережье

Примечание. 2n – диплоидное число хромосом, NFa – число плеч аутосом; A – акроцентрическая, М – метацентрическая
хромосома. Первых две цифры полевого номера зверька означают год сбора материала: 06 – 2006, 07 – 2007, 09 – 2009, 11 –
2011 гг.

№ п/п
Полевой

номер
зверька

Пол 2n NFa
Изменчивость
морфологии

пары № 6 (ПИ)

Тандемная 
транслокация 
пар №№ 4–10

1 06-59 Самец 23 40 А-А Гетерозигота
2 06-65 Самка 23 41 А-М Гетерозигота
3 07-22 Самка 23 41 А-М Гетерозигота
4 07-23 Самец 23 41 А-М Гетерозигота
5 07-24 Самка 22 39 А-М Гомозигота
6 07-25 Самка 24 43 А-М –
7 07-28 Самка 23 41 А-М Гетерозигота
8 07-54 Самка 22 40 М-М Гомозигота
9 09-1 Самец 24 44 М-М –

10 11-1 Самка 22 40 М-М Гомозигота
11 11-2 Самка 23 41 А-М Гетерозигота
12 11-3 Самка 23 40 А-А Гетерозигота
13 11-5 Самка 22 40 М-М Гомозигота

Таблица 2. Распространение и географическая изменчивость кариотипа у Sicista sp. 1

Примечание. 2n – диплоидное число хромосом, NFa – число плеч аутосом. Нумерация в таблице соответствует номерам на-
ходок вида на рис. 4.

№
п/п Место отлова Географические 

координаты
Число 

экз. 2n NFa Источник

1 Саратовская обл.
Правобережье р. Волга,
(Воскресенский р-н), Славянка

51.84 N/46.25 E 13 22–24 39–44 Наши данные

2 Волгоградская обл.
Левобережье р. Медведица

49.93N./43.20 E 1 22 39 Kovalskaya et al., 2011

3 Арчединско-Донские пески.
Север

49/65 N/42.72 E 1 23 42 »

4 Арчединско-Донские пески,
Юг

49. 20 N/43.77 E 2 24 44 »

5 Окрестности с. Иловля.
10 км на Ю-В

49.25 N/44.12 E 1 24 44 »

6 Правобережье р. Медведица 49.65 N/42 62 E 3
1

26
25

44
42

»
Анискин и др., 2003
Ковальская и др., 2000

7 Алексеевские Пески 50.20 N/42.30 E 1 26 44 Kovalskaya et al., 2011
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в процентном отношении). В совокупной выбор-
ке отмечено преимущество гетерозигот по обеим
структурным хромосомным мутациям (рис. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Внутрипопуляционный хромосомный поли-

морфизм в исследованной выборке Sicista sp. 1 из
Саратовского Правобережья обусловлен наличием

двух типов хромосомных перестроек: тандемная
транслокация (ТТ) и перицентрическая инверсия
(ПИ). С помощью G-окраски было показано, что
перестройки затрагивают три, не маркируемые
при C- и AgNOR окрасках, пары аутосом: это во-
влекаемые в ТТ пары №№ 4 и 10 и изменяющая в
результате ПИ свою морфологию пара № 6 (рис. 2, 3)
(Баскевич и др., 2010; наши данные).

Рис. 1. Варианты рутинно окрашенных 24- и 22-хромосомных кариотипов в популяции Sicista sp. 1 из Саратовского
Правобережья (окрестности пос. Славянка Воскресенского р-на): (а) – с 2n = 24, NFa = 44, самец; (б) – с 2n = 24,
NFa = 43, самка;(в) – с 2n = 22, NFa = 39, самка; (г) – с 2n = 22, NFa = 40, самка.
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Ранее у Sicista sp. 1. была выявлена географиче-
ская изменчивость кариотипа с вариабельностью
числа хромосом в наборах от 22 до 26 (Kovalskaya
et al., 2011). При этом, 26-хромосомные особи бы-
ли найдены в Алексеевских песках (№ 7 в табл. 2)
и на правом берегу р. Медведица (№ 6 в табл. 2;
здесь была найдена также одна 25-хромосомная

особь), 22-хромосомные – в левобережье Медведи-
цы (№ 2 в табл. 2), 24-хромосомные – в окрестно-
стях Иловли и в южной части Арчединско-Донских
песков (соответственно №№ 5 и 4 в табл. 2) , тогда
как в их северной части (№ 3 в табл. 2) отмечены
находки 23-хромосомных особей этого вида (Ко-
вальская и др., 2000; Анискин и др., 2003; Koval-

Рис. 2. Варианты 23-хромосомных кариотипов в популяции Sicista sp. 1 из Саратовского Правобережья (окрестности
пос. Славянка Воскресенского р-на): (a) – с NFa = 40, самец, рутинная окраска хромосом; (б) – то же, С- banding; (в) –
NFa = 41, самка, AgNOR-окраска хромосом; (г) – то же, G-banding. (Пронумерованы пары аутосом и две непарные
аутосомы, крупнейшему в наборе субметацентрику дано буквенное обозначение).
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skaya et al., 2011) (табл. 2, рис. 4). Использование
методов дифференциальной окраски хромосом
(G-banding) позволило уточнить механизмы гео-
графической изменчивости кариотипа у этого вида
(Kovalskaya et al., 2011). Было показано, что межпо-
пуляционная изменчивость кариотипа у Sicista sp. 1
определяется тремя типами хромосомных пере-
строек: тандемное слияние (ТТ), Rb транслокация и
перицентрическая инверсия (ПИ) при дефиците
гетерозигот по хромосомным перестройкам (ТТ,
ПИ) в совокупной выборке (Kovalskaya et al., 2011):
только две из восьми особей оказались гетерози-
готами по ТТ и ПИ. Исследованная нами поли-
морфная выборка из северной части ареала вида
(Воскресенский р-н Саратовской обл.), включа-
ющая 6 выше упомянутых вариантов кариотипа
(2n = 24, NFa = 44; 2n = 24, NFa = 43; 2n = 22,
NFa = 39; 2n = 22, NFa = 40; 2n = 23, NFa = 40; 2n =
= 23, NFa = 41), напротив, характеризуется пре-
имуществом гетерозигот по двум структурным
хромосомным перестройкам (ТТ, ПИ), опреде-
ливших генетическое разнообразие исследован-

ной популяции данного представителя мышовок
группы subtilis (рис. 5, табл. 1). Известно, что ПИ
проявляют себя в мейозе у гетерозигот путем “за-
пирания кроссинговера”, что может играть важ-
ную роль в адаптации популяции к тем или иным
условиям среды (Хвостова, Богданов, 1975; Bonvi-
cino et al., 2001). Этот же феномен (подавление
кроссинговера) может проявляться и у гетерози-
гот по достаточно редким для млекопитающих
хромосомным перестройкам, ТТ (Раджабли, Гра-
фодатский, 1977; Elder, 1980; Elder, Hsu, 1988;
Иваницкая, 1990; Huang et al., 2006; Kartavtseva et al.,
2008; Картавцева и др., 2021; Galindo et al., 2021).
Так, например, было показано, что гетерозигот-
ность по ТТ приводит к нарушению коньюгации
хромосом в мейозе и их последующему расхожде-
нию с образованием при коньюгации в профазе 1
мейоза не бивалента, а квадривалента. С одной
стороны, это может приводить к понижению пло-
довитости у гетерозигот, а с другой стороны, из-за
затруднений с плотной коньюгацией вблизи точек
разрывов к подавлению кроссинговера в трансло-

Рис. 3. Схема хромосомных перестроек в популяции Sicista sp 1 из Саратовского Правобережья: (а) – тандемное сли-
яние хромосом №№ 4 и 10; (б) – перицентрическая инверсия в хромосоме № 6. Точками отмечено положение цен-
тромер.

(а) (б)

10

4 T
TT ПИ №6
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цированных участках, что на генетическом уровне в
дальнейшем может определять адаптивные свой-
ства популяции (Хвостова, Богданов, 1975).

Преимущество гетерозигот является одним из
механизмов, поддерживающих разнообразие (Ти-
мофеев-Ресовский и др., 1977; Patton et al., 1980), и
внутрипопуляционный полиморфизм в данном
случае может быть охарактеризован как сбаланси-
рованный. Стабильность такого внутрипопуляци-
онного полиморфизма поддерживается балансиро-
ванным или гетерозиготным отбором. При этом
следует отметить, что существование хромосомного
полиморфизма можно объяснить не только дей-
ствием отбора, но и неселективными факторами:
в малых демах это генетический дрейф (Kimura,
1985).

Проведенное нами на основе хромосомного
анализа исследование генетической структуры
популяции Sicista sp. 1 из северной части ареала
вида, указывает на ее своеобразие, заключающееся
в наличии множественного хромосомного поли-
морфизма (ТТ, ПИ), тогда как все другие популя-
ции вида (при фрагментарности выборок) характе-
ризуются мономорфизмом (Kovalskaya et al., 2011),
или же наличием только одной хромосомной пе-
рестройки: Rb-транслокации, обнаруженной в
популяции из правобережья р. Медведица (Анис-
кин и др., 2003; Kovalskaya et al., 2011). При этом
следует отметить, что межпопуляционная хромо-
сомная изменчивость у Sicista sp. 1 определяется
тем же спектром хромосомных мутаций (Rb, ПИ,

ТТ), которые выявляются на внутрипопуляцион-
ном уровне. Обнаруженная нами значительная
внутрипопуляционная хромосомная изменчи-
вость и отмеченная ранее на внутри- и межпопу-
ляционном уровнях вариабельность кариотипа у
этого представителя Sicista группы subtilis (Анис-
кин и др., 2003; Kovalskaya et al., 2011), по-видимо-
му, имеют исторические причины, связанные с
пульсацией ландшафта и климата в регионе ис-
следования. Так, по молекулярным данным отде-
ление от общего ствола предка мышовок группы
subtilis датируется рубежом плиоцена и плейсто-
цена, а диверсификация аллопатрических форм
группы происходила во второй половине средне-
го плейстоцена (примерно 400–250 тыс. лет на-
зад) (Lebedev et al., 2019). Что касается истории
исследуемого узко ареального вида, населяющего
участки степи и пустыни в междуречье среднего
Дона, Медведицы, Арчеды и Волги, то, по край-
ней мере, для Арчединско-Донских и Алексеев-
ских песков, откуда известны находки вида, уста-
новлена связь с отложениями древнего Дона и его
притоков и движением ледников в ледниковые
периоды Днепровского и Московского оледене-
ния (Богучарсков, Князев, 2012), а для Нижнего
Поволжья по данным споро-пыльцевого анализа
показана неоднократная смена растительных поя-
сов в плейстоцене в результате трансгрессий Кас-
пия (Москвитин, 1962). Очевидно, что эти и другие
события плейстоцена, связанные с чередованием
процессов изоляции и расселения, а также возмож-

Рис. 4. Область распространения Sicista sp. 1, очерченная по результатам хромосомного типирования: 1 – пункт соб-
ственных сборов; 2–7–места находок, известные по литературным данным (Ковальская и др., 2000; Анискин и др.,
2003; Kovalskaya et al., 2011). Номера находок соответствуют нумерации в табл. 2.
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ной гибридизации предковых форм, повлияли на
формирование значительной внутривидовой хро-
мосомной изменчивости этого вида, отмеченной
как на меж-, так и на внутрипопуляционном
уровнях.

Высокий уровень внутривидовой хромосомной
изменчивости у исследованного нами узко ареаль-
ного представителя Sicista группы subtilis коррели-
рует с биогеографической гипотезой (Geographic
Range Hypothesis) (Bonvicino et al., 2001; Hooper,
Price, 2015 – цит. по Martinez et al., 2017), согласно
которой у видов с ограниченным распространени-
ем отбор и генетический дрейф благоприятствуют
более быстрой фиксации хромосомных перестроек
и в конечном счете, благоприятствуют фиксации
локальных адаптивных характеристик.

Хромосомный полиморфизм был выявлен и у
других узко ареальных представителей Sicista группы
subtilis из бассейна среднего Дона: у видов-двойни-
ков, относящихся по результатам секвенирования

двух генов (cytb, COI) мт ДНК к одной с Sicista sp. 1
филогруппе (cimlanica): Sicista sp. 2, S. cimlanica (Leb-
edev et al., 2019). Этот результат согласуется с “зако-
ном гомологических рядов наследственной измен-
чивости”, в соответствии с которым у филогене-
тически близких форм проявляется параллелизм
изменчивости, уменьшающийся с увеличением
степени филогенетической дивергенции (Вави-
лов, 1920). Напомним, что остальные, входящие в
состав Sicista группы subtilis виды: S. nordmanni (на-
селяет южные степи Восточной Европы), S. severt-
zovi (известен только из типового местообитания),
S. trizona (обитатель степных участков юго-запад-
ной Европы) характеризуются мономорфными
кариотипами. Исключение представляет евро-
азийский широко ареальный политипический
вид Sicista subtilis s. str., у которого был выявлен
полиморфизм и географическая изменчивость
кариотипа, связанные с вариабельностью морфо-
логии трех пар аутосом (№№ 6, 8, 10), механиз-

Рис. 5. Соотношение (в %) в совокупной выборке (n=13) кариологически изученной популяции Sicista sp. 1 из Сара-
товского Правобережья: (а) – гетерозиготных (54%), гомозиготных (31%) по тандемной транслокации (ТТ) особей и
обладающих исходным 24-хромосомным кариотипом (15%); (б) – вариантов кариотипа, связанных с вариабельно-
стью морфологии пары № 6 (ПИ): гетерозигот по варианту А-М (54%), гомозигот по варианту А-А (15%), гомозигот
по варианту (М-М) (31%).
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мом которых являются ПИ (Соколов и др., 1986;
Баскевич и др., 2010; Kovalskaya et al., 2011). Сравни-
вая исследованный нами случай внутрипопуляци-
онного хромосомного полиморфизма у Sicista sp. 1 с
кариологически полиморфными популяциями
других представителей группы, следует отметить,
что особенностью изученной нами выборки явля-
ется множественный характер выявленных хромо-
сомных перестроек и преимущество гетерозигот
по ним. Такой характер генетической структуры
данной популяции вероятно определяет ее адаптив-
ность к конкретным условиям среды. Очевидно,
что на данном этапе такая система сбалансирован-
ного хромосомного полиморфизма не может слу-
жить в качестве материала для хромосомной эволю-
ции (Гилева, 1990), что отличает ее от кариологиче-
ски полиморфных популяций большинства других
видов Sicista группы subtilis (Соколов и др., 1986;
Баскевич и др., 2011; Kovalskaya et al., 2011).
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Multiple Chromosomal Polymorphism in Birch Mice of the Subtilis Group
(Rodentia, Dipodoidea, Sicista) from Saratov Right Bank

M. I. Baskevich1, # and M. L. Oparin1

1 Severtsov Institute of Ecology and Evolution, Russian Academy of Sciences, Leninsky prosp., 33, Moscow, 119071 Russia
#e-mail: mbaskevich@mail.ru

Cytogenetic analysis (routine, G-, C-, AgNOR-chromosome banding) allowed to obtain new data on chro-
mosomal polymorphism in the population (n = 13) of Sicista sp. 1, representative of the Sicista subtilis group
from the Saratov Region, right bank of Volga River. It was shown that in the studied polymorphic population
of a species from the northern part of the species' range (Voskresensky district of the Saratov region) the dip-
loid number of chromosomes varies from 2n = 22 to 2n = 24, and the number of autosome arms from
NFa = 39 to NFa = 44, and the sample includes the following 6 karyotype variants: with 2n = 24, NFa = 44;
2n = 24, NFa = 43; 2n = 23, NFa = 40; 2n = 23, NFa = 41; 2n = 22, NFa = 39; 2n = 22, NFa = 40. Based on
G-banding method, the determined intrapopulation chromosomal polymorphism in Sicista sp. 1 was defined
by two chromosomal rearrangements: tandem translocation involving two biarmed autosomes No 4 and 10
and a pericentric inversion of pair No 6. In the studied sample (n = 13), a stable advantage of heterozygotes
was revealed for both structural chromosomal mutations and the chromosomal polymorphism is character-
ized as balanced or heterozygous. The potential role of the identified polymorphism in chromosomal evolu-
tion and adaptive strategy of the species is discussed.

Keywords: speciation, karyotype, variability, chromosomal rearrangements, polymorphism, population,
Sicista, mammals
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