
УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ, 2019, том 139, № 4, с. 315–325

315

АССОРТАТИВНОЕ СКРЕЩИВАНИЕ В ГИБРИДНЫХ ЗОНАХ 
ОБЫКНОВЕННОЙ БУРОЗУБКИ, Sorex araneus L. (Soricidae, Soricomorpha)
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Приводится количественная оценка ассортативности скрещиваний (R) как показателя “reinforce-
ment” в 12 гибридных зонах между хромосомными расами обыкновенной бурозубки Sorex araneus L.
Рассматривается эффект Валунда в гибридной популяции и возможности его уменьшения. В ги-
бридных зонах с гетерозиготами CIV, CV и RIV индекс R изменяется в пределах 0.23–0.59, а в ги-
бридных зонах с более сложными гетерозиготами (RVI, СIХ–СХI) превышает 0.82. Поток генов в
гибридной зоне прерывается при R > 0.99. Ассортативное скрещивание не только уменьшает поток
генов, но и поддерживает стабильность генотипов в гибридных популяциях.
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ВВЕДЕНИЕ
В концепции географического видообразова-

ния необходимым условием считают длительную
изоляцию популяций, а географические изоляты
рассматривают в качестве новых зарождающихся
видов. В случае вторичного контакта ранее изо-
лированных популяций между ними возникают
разнообразные зоны аллопатрической гибриди-
зации (Mayr, 1963). Использование этого термина
полезно, когда надо подчеркнуть, что гибридная
зона возникла в результате подобного вторичного
контакта. Современные географические изоляты
известны, как правило, на периферии видового
ареала, в то время как зоны аллопатрической ги-
бридизации могут обнаруживаться в любой части
ареала вида. Их расположение определяется про-
шлой рефугиальной структурой вида.

В зонах аллопатрической гибридизации воз-
можен reinforcement – усиление постзиготиче-
ской изоляции в результате появления презиго-
тических барьеров (Coyne, Orr, 2004). Поэтому
именно зоны аллопатрической гибридизации
рассматривают в качестве ключевых объектов для
исследования процессов видообразования (Jig-
gins, Mallet, 2000; Shurtliff, 2013). Но инструмен-
тов для изучения презиготической изоляции в ги-
бридных зонах млекопитающих немного. Это
традиционные методы оценки поведенческой

изоляции, когда сравнивают контактирующие
формы in vitro на особях, взятых из зон аллопат-
рии и гибридизации. Например, так была показа-
на частичная этологическая изоляция в зонах ал-
лопатрической гибридизации домовых мышей
Mus m. musculus и M. m. domesticus (Bímová et al.,
2011) и филогрупп обыкновенной полевки Micro-
tus arvalis (Beysard et al., 2015). Подобные прямые
методы оценки этологической изоляции контак-
тирующих форм ограничены видами, с которыми
удобно работать in vitro.

Хромосомный полиморфизм обыкновенной
бурозубки Sorex araneus L. привлекает внимание
цитогенетиков с 1970-х гг. и активно исследуется
последние 30 лет. На всем огромном протяжении
ареала этого палеарктического вида в настоящее
время описано более 70 хромосомных рас, участ-
ков ареала с одинаковым набором Робертсонов-
ских (Rb) транслокаций или без них (Щипанов,
Павлова, 2016а). Гибридные зоны между хромо-
сомными расами обыкновенной бурозубки начали
изучать с 1980-х гг., им посвящено много работ и
несколько обзоров (Щипанов и др., 2009; Щипа-
нов, Павлова, 2016б; Wόjcik et al., 2002). При этом
совершенно неизученной остается презиготиче-
ская изоляция из-за трудностей прямой оценки
этологической изоляции бурозубок in vitro. Кроме
того, презиготическая изоляция у обыкновенной
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бурозубки может быть следствием конкуренции
гамет при множественных копуляциях, хорошо из-
вестных у этого вида (Dehnel, 1952).

Неоднократно отмечалось, что для количе-
ственной оценки презиготической изоляции
in vivo в зонах вторичного контакта и гибридиза-
ции популяций можно использовать дефицит ге-
терозигот, то есть отклонения найденных частот
аллозимов или аллелей от ожидаемых в предпо-
ложении случайного скрещивания по Харди–
Вайнбергу (Jiggins, Mallet, 2000). В гибридных зо-
нах обыкновенной бурозубки и многих других ви-
дов индекс инбридинга (FIS) может быть одним из
немногих доступных в настоящее время показате-
лей презиготической изоляции. На дефицит гете-
розигот по гаплоидным наборам хромосом в ги-
бридных зонах обыкновенной бурозубки неодно-
кратно обращали внимание (Щипанов и др., 2008;
Орлов и др., 2012, 2013а,б; Черепанова и др., 2018;
Bulatova et al., 2011), но приложение этого показа-
теля к сравнительным исследованиям гибридных
зон вызывает много вопросов. Прежде всего,
остается неясным, как влияет подразделенность
гибридной популяции на дефицит гетерозигот
(эффект Валунда). Случаи использования ассор-
тативного скрещивания в микроэволюционных
исследованиях единичны (Bearhop et al., 2005).

Статья посвящена применению количествен-
ных показателей ассортативности скрещиваний и
дефицита гетерозигот с учетом подразделенности
популяций для оценки презиготической изоля-
ции контактирующих хромосомных рас обыкно-
венной бурозубки.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материалом для статьи послужили опублико-

ванные данные о распределении бурозубок гомо-

зиготных и гетерозиготных по гаплоидным набо-
рам хромосом с различными Rb-транслокациям в
12 гибридных зонах обыкновенной бурозубки, в
том числе трех ранее описанных с участием авто-
ров этой статьи (рис. 1).

В статистических расчетах мы исходили из одно-
локусной модели с кодоминантным типом наследо-
вания. Расчеты основывались на матрицах геноти-
пов особей. Из численности особей с различными
генотипами были рассчитаны основные параметры
генетической изменчивости выборок, в том числе:
наблюдаемые частоты генотипов (Р0, H0, Q0), ожи-
даемые частоты генотипов (РЕ, HЕ, QЕ) в предпо-
ложении случайного скрещивания по Харди–
Вайнбергу, достоверность их различий (крите-
рий χ2), частоты гаплоидных наборов хромосом
(p и q), индексы: ассортативности скрещиваний R
и инбридинга FIS = 1 – H0/HE (Weir, Cockerham,
1984). Чтобы наглядно показать зависимость най-
денных и ожидаемых генотипических частот, мы
используем вариансу частот аллеля Vq. Наблюдае-
мые частоты гомозигот, по сравнению с ожидае-
мыми, повышены на величину вариансы Vq (Р0 =
= p2 + Vq; Q0 = q2 + Vq), а наблюдаемые частоты ге-
терозигот понижены на удвоенную величину ва-
риансы (H0 = 2pq – 2Vq).

Степень положительной ассортативности
скрещиваний описывают пропорциями ассорта-
тивных (R) и случайных (Т) скрещиваний, при
этом R + T = 1 (Crow, Felsenstein, 1968; Crow,
Kimura, 1970; Hedrick, 1983). Индекс R рассчитан по
потомству трех типов скрещиваний (Р × Р, Р × Н и
Н × Н), которые определяют величину доли гомо-
зигот Р1 в следующем поколении:

P1 = Rp2/(1 – Q0) + Тр2 (Hedrick, 1983: форму-
ла 5.24). Эта формула была разработана для слу-
чаев частичного ассортативного скрещивания

Рис. 1. Карта зон контакта между хромосомными расами обыкновенной бурозубки. Номера гибридных зон соответ-
ствуют таблице.
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между доминантными и рецессивными генотипа-
ми. Мы использовали эту формулу, поскольку
при кодоминантном наследовании доля гомози-
гот Р1 в следующем поколении также определяет-
ся величиной потомства в приведенных выше
трех типах скрещиваний. При этом мы исходили
из предположения, что длительно существующие
гибридные популяции находятся в равновесии и
P1 = P0. Индекс R рассчитан с точностью до 0.01 (в
отдельных случаях до 0.001) при наименьшей
сумме квадратов отклонений долей найденных и
ожидаемых генотипов в следующем поколении Р1.

Обработка генетических данных проведена в
пакете GenAlEx (Peakall, Smouse, 2006), FSTAT
2.9.3.2, корреляционный анализ проведен в паке-
те Statistica 6.0. Для оценки вероятности отличия
FIS от 0 было применено стандартное отклонение
методом складного ножа, и вычислен 95%-ный
доверительный интервал путем проведения бут-
стреп-анализа (15000 реплик). Генетические по-
казатели, характеризующие выборки из гибрид-
ных популяций, приведены в таблице.

ПОЛОЖИТЕЛЬНОЕ АССОРТАТИВНОЕ 
СКРЕЩИВАНИЕ В ГИБРИДНЫХ ЗОНАХ

У всех изученных самцов обыкновенной буро-
зубки – комплексных гетерозигот, в мейозе I кото-
рых образуются мультиваленты (цепи из 4–11 хро-
мосом, СIV–CХI, или кольца из 4, 6 хромосом,
RIV, RVI), отмечались развитые семенники и
сперматозоиды в семенных канальцах. Описаны
особи с рекомбинантными кариотипами, что
свидетельствует о плодовитости гибридов перво-
го поколения (F1) и возвратных скрещиваниях
(Bulatova et al., 2011). Тем не менее, по данным ис-
следования мейоза гибридов, частота образова-
ния унивалентов в диакинезе и нерасхождений в
метафазе I растет по мере усложнения конфигу-
раций спаривания хромосом от простых гетеро-
зигот (тривалентов, CIII) к тетравалентам, CIV, и
мультивалентам (Jadwiszczak, Banaszek, 2006;
Borodin, 2008). Иногда у комплексных гетерози-
гот отмечается повышенная смертность половых
клеток в гаметогенезе и уменьшение веса семен-
ников, что не связано с нарушениями в метафазе I
мейоза (Narain, Fredga, 1998; Jadwiszczak, Ban-
aszek, 2006). Таким образом, пониженная плодо-
витость комплексных гетерозигот, в отличие от
простых гетерозигот, весьма вероятна (Borodin,
2008), хотя оценить ее количественно в настоя-
щее время невозможно.

Естественно ожидать, что, в случае понижен-
ной плодовитости гибридов в зонах контакта ра-
нее изолированных форм, отбор будет формиро-
вать ассортативное скрещивание и reinforcement
вплоть до полной репродуктивной изоляции кон-
тактирующих форм (Noor, 1995; Coyne, Orr,

2004). По этой причине гибриды с явными нару-
шениями плодовитости не известны в природных
популяциях млекопитающих. Показатель ассор-
тативности скрещиваний или оплодотворений
может рассматриваться как важный компонент
reinforcement. В гибридных зонах между хромо-
сомными расами будет уменьшаться частота
скрещиваний между расами и, соответственно,
увеличиваться внутри рас.

Как следствие ассортативности скрещиваний
в гибридной популяции возникает дефицит гете-
розигот и избыток гомозигот по сравнению со
случайным скрещиванием по Харди–Вайнбергу.
Ассортативное скрещивание сходно с инбридин-
гом в том отношении, что изменяет частоты гено-
типов, но не аллелей (Hedrick, 1983). Подобно ин-
дексу инбридинга, ассортативное скрещивание
характеризует степень инбредности популяции и
не тождественно с другими показателями rein-
forcement, например с показателем этологиче-
ской изоляции. Параметры R и FIS в исследован-
ных гибридных популяциях (таблица) по нашим
данным связаны очень сильной прямой связью,
r = 0.909 (уровень значимости p < 0.001).

Поскольку у бурозубок происходит ежегодная
смена поколений, то наблюдаемые в данном поко-
лении неравновесные частоты генотипов (P0, H0, Q0)
должны повториться на следующий год в следую-
щем поколении (P1, H1, Q1). В качестве примера
рассмотрим возможное влияние ассортативного
скрещивания на частоты генотипов в гибридной
зоне хромосомных рас Западная Двина/Москва
(таблица, зона 8). Мы выбрали эту исследован-
ную нами ранее гибридную зону (Орлов и др.,
2012), чтобы показать, что для такого анализа
пригодны даже небольшие выборки (менее 50
особей), но собранные на малых участках гибрид-
ной популяции, около 0.25 км2, в наибольшей
степени приближенной к панмиксным. Ожидае-
мые при случайном скрещивании доли генотипов
можно наглядно показать на решетке Пеннета
(рис. 2). При случайных скрещиваниях в этой ги-
бридной популяции частоты генотипов значи-
тельно изменятся в следующем поколении и
останутся такими в последующих поколениях
(закон Харди–Вайнберга). В данной гибридной
зоне неравновесные частоты генотипов будут со-
храняться из поколения в поколение только в том
случае, если 84.9% случайных скрещиваний или
оплодотворений Мо × Wd будут замещены неслу-
чайными Мо × Мо и Wd × Wd (R = 0.849). Тогда ча-
стоты каждой гомозиготы увеличатся на вариансу
частоты аллеля Vq = 0.127 (Р1 = РE + Vq и Q1 = QE +
+ Vq), а частоты гетерозигот уменьшатся на 2Vq (H1 =
= HE – 2Vq) до значений близких к Р0 и H0 в исход-
ном поколении родителей.

Расчеты частот генотипов в панмиксных попу-
ляциях при положительном ассортативном скре-
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ОРЛОВ и др.

щивании исходят из уравнения последовательно-
сти гармонического ряда. Общее выражение для
Hn после n поколений ассортативного скрещива-
ния имеет вид: Hn = H0/(1 + nq) (Li, 1976). Следо-
вательно, предельная величина Hn при неограни-
ченном возрастании числа поколений ассорта-
тивного скрещивания стремится к 0 (полная
изоляция контактирующих форм), однако ско-
рость снижения доли гетерозигот замедляется по-
сле нескольких начальных поколений, и доля ге-
терозигот может стабилизироваться при опреде-
ленных значениях R (Crow, Kimura, 1970; Hedrick,
1983). Таким образом, количественные показате-
ли ассортативности скрещиваний могут исполь-
зоваться для оценки презиготической изоляции.

В случае частичных ассортативных скрещива-
ний в популяции с двухаллельными генотипами и
примерно равными долями Р и Q гетерозигот-
ность достигает равновесных значений Н = 0.39
при R = 0.5 и Н = 0.2 при R = 0.9 всего через 20 по-
колений (Hedrick, 1983). Лишь в трех исследован-
ных гибридных зонах значения q наиболее близки
к 0.5: в зоне контакта рас Popielno/Ł~gucki Młyn,

Западная Двина/Москва и Печора/Кириллов, и
значения Н и R достаточно хорошо совпадают с
приведенными теоретическими расчетами (таб-
лица, зоны 2, 8, 10). Стабильность гибридных зон
обыкновенной бурозубки на протяжении десяти-
летий показана для трех гибридных зон с ком-
плексными гетерозиготами (Yannic et al., 2009;
Bulatova et al., 2011; Polyakov et al., 2011) и одной –
с простыми гетерозиготами (Jones, Searle, 2003). О
вероятности равновесных значений частот гено-
типов можно судить по длительности существо-
вания зон контакта хромосомных рас на протяже-
нии всего голоцена – 10 тыс. лет.

ВЛИЯНИЕ ПОДРАЗДЕЛЕННОСТИ 
ГИБРИДНЫХ ЗОН НА ДЕФИЦИТ 

ГЕТЕРОЗИГОТ

В использовании показателей ассортативно-
сти скрещивания наиболее сложной остается за-
дача минимизации эффекта Валунда. Анализ
подразделенности гибридных популяций обык-
новенной бурозубки возможен, поскольку этот

Рис. 2. Найденная частота генотипов в гибридной популяции хромосомных рас Западная Двина (Wd)/Москва (Мо)
(таблица, зона 8) и ожидаемые частоты при условии случайного скрещивания и их коррекция ассортативным скрещи-
ванием (Vq) при R = 0.85. Окрашены области скрещиваний между исходными расами, светлыми оставлены области
возвратных скрещиваний и скрещиваний между гибридами.
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вид уже много десятилетий служит модельным
объектом для популяционно-экологических ис-
следований млекопитающих. Структура гибрид-
ных зон, глубина проникновения одной хромо-
сомной расы на территорию другой, зависит не
только от успешности скрещиваний и плодовито-
сти гибридов, но и от изменения типов расселе-
ния на границе локальных популяций, соотноше-
ния в популяциях оседлых особей и нерезиден-
тов, особенностей социальных взаимодействий
рас, например частоты дружелюбных тактильных
контактов у нерезидентов, и др. (Щипанов и др.,
2008а,б).

В гибридной популяции сохраняется граница
первоначального контакта расселявшихся хромо-
сомных рас, граница гибридных субпопуляций.
Эта граница заметна по преобладанию в выбор-
ках одной из контактирующих рас. Гибридные
субпопуляции отличаются частотами гомозигот и
поддерживаются уменьшением и изменением ти-
па миграционного потока на границе локальных
популяций (Щипанов и др., 2008а). Субпопуля-
ции также могут оказаться подразделенными. С
учетом размеров индивидуальных участков сам-
цов в период размножения, средних и максималь-
ных (1579 м) известных дистанций при повторных
отловах бурозубок, можно полагать, что особь
способна передавать свои гены на участке радиу-
сом не менее 2000 м от места рождения (Щипанов
и др., 2008б). Поэтому можно считать частоту ал-
леля постоянной на 3–4 км трансекты в пределах
гибридной субпопуляции. Рассмотрим подразде-
ленность гибридной популяции на примере не-
скольких гибридных зон.

Из 12 проанализированных гибридных зон с
комплексными гетерозиготами только для четы-
рех имеются данные по всей ширине гибридной
зоны (таблица, зоны 4а,б, 7а,б, 9а,б, 12). Еще в
трех гибридных зонах исследованы, вероятнее все-
го, центральные участки (таблица, зоны 5а,б, 8, 10),
и два из них крайне узкие, 0.65 и 0.5 км. В осталь-
ных пяти гибридных зонах исследованы краевые
участки, во всяком случае, в них резко преоблада-
ет одна раса.

Ширина гибридной зоны рас Hällefors/Uppsala
с гетерозиготами RIV достигает 21 км. Эту ги-
бридную зону разделяет р. Kolbäcksan шириной
50 м (Narain, Fredga, 1996). Такая река не может
служить существенной преградой при расселении
бурозубок, но на ее восточном берегу преоблада-
ют в выборках бурозубки расы Uppsala, а на запад-
ном – бурозубки расы Hällefors. Бурозубки расы
Uppsala обнаружены на западном берегу не более
чем в 2 км, а гетерозиготы встречаются и в 11–15 км
от реки. На восточном берегу бурозубки расы
Hällefors проникают в популяцию Uppsala мень-
ше чем на 1 км, а гетерозиготы встречаются на
удалении и в 6–10 км от реки.

Участки гибридных зон с двумя гомозиготами
и гетерозиготами можно выделить как гибридные
субпопуляции Hällefors и Uppsala. Их небольшая
ширина указывает на отсутствие подразделенно-
сти и эффекта Валунда, и в обеих субпопуляциях
отмечен небольшой дефицит гетерозигот (табли-
ца, зоны 4а,б). Гетерозиготы проникают дальше
гомозигот, вероятно, потому что более сходны по
социальным взаимодействиям с обеими расами.
Те участки гибридной зоны, где встречается толь-
ко одна раса и гетерозиготы, также можно выде-
лить в особые субпопуляции, но в них индекс ин-
бридинга не отличается от нуля. Если объединить
все выборки этой гибридной зоны, то индекс ин-
бридинга неожиданно увеличится в 5 раз. Столь
сильный эффект Валунда связан со значительной
шириной и гетерогенностью этой гибридной зоны.

В гибридной зоне Селигер/Москва с макси-
мально сложными гетерозиготами (CXI) глубина
проникновения гомозиготных и гетерозиготных
особей не отличается, обе расы и гетерозиготы
встречаются с 4-го по 8-й км трансекты, причем на
4–5-м км преобладает раса Москва, а на 6–8-м –
раса Селигер (Bulatova et al., 2011: табл. 3). Следо-
вательно, область совместного распространения
рас этой гибридной зоны даже несколько шире,
чем в зоне с более простыми гетерозиготами
Hällefors/Uppsala. Последняя расположена в об-
ласти Скандинавского ледникового щита, поэто-
му могла сформироваться позже.

Дефицит гетерозигот в гибридной субпопуля-
ции с преобладанием расы Москва (субпопуля-
ция Москва) больше, чем на участке с преоблада-
нием расы Селигер (субпопуляция Селигер)
(таблица, зоны 9а,б). Обобщенный показатель
индекса инбридинга по всей гибридной зоне бли-
зок к субпопуляции Москва, следовательно, эф-
фект Валунда невелик.

Ширина зоны, в которой совместно встреча-
ются хромосомные расы Новосибирск и Томск и
сложные гетерозиготы CIX, достигает 7 км. На от-
резке трансекты длиной 4 км преобладает по чис-
ленности раса Новосибирск, а на отрезке 3 км –
раса Томск (Polyakov et al., 2011: табл. S2). Индекс
инбридинга заметно больше в той части гибрид-
ной зоны, где преобладает раса Томск (субпопу-
ляция Томск) (таблица, зоны 7а,б). Обобщенный
индекс инбридинга по всей гибридной зоне бли-
зок к субпопуляции Томск, следовательно, и в
этой гибридной зоне эффект Валунда невелик.

В крайне узкой гибридной зоне рас Drn-
holec/Białowieża шириной всего 0.65 км имеется
небольшая физическая преграда – железнодорож-
ная насыпь (Szałaj et al., 1996). С одной стороны на-
сыпи в популяции преобладает раса Białowieża, а с
другой – раса Drnholec. В субпопуляции с преоб-
ладанием расы Białowieża дефицит гетерозигот
несомненен (таблица, зона 5б). Напротив, в той



322

УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ  том 139  № 4  2019

ОРЛОВ и др.

части гибридной зоны, где преобладает раса Drn-
holec (субпопуляция Drnholec), дефицита гетеро-
зигот нет, что удивительно при столь сложных
комплексных гетерозиготах CX. При объедине-
нии в расчетах всех выборок этой гибридной зо-
ны индекс инбридинга резко возрастает на 60%
по сравнению с субпопуляцией Białowieża.

Приведенные данные показывают, что для ми-
нимизации эффекта Валунда достаточно рассчи-
тать индекс инбридинга отдельно в каждой ги-
бридной субпопуляции. Как в широких, так и в
узких гибридных зонах даже небольшие физиче-
ские преграды могут служить границей субпопу-
ляций. Гибридные зоны не симметричны, субпо-
пуляции отличаются по размерам и дефициту ге-
терозигот. Хотя структура гибридных зон влияет
на расчеты дефицита гетерозигот, но причиной
его возникновения может быть только ассорта-
тивное скрещивание.

ОЦЕНКА ПРЕЗИГОТИЧЕСКОЙ ИЗОЛЯЦИИ 
ХРОМОСОМНЫХ РАС

Ширина гибридных зон с простыми гетерози-
готами (CIII) достигает десятков и сотен кило-
метров, в них не отмечается дефицита гетерозигот
(Borisov et al., 2014), следовательно, между такими
расами нет и презиготической изоляции.

В сравнении гибридных зон с комплексными
гетерозиготами надо исходить из сходства и раз-
личия их субпопуляций. Различия субпопуляций
отмечены во всех трех гибридных популяциях,
для которых имеются данные по всей ширине ги-
бридной зоны (таблица, рис. 3, зоны 4а,б, 7а,б, 9а,б).
Природа этих различий еще не изучена, но может

объясняться разными возможностями расселе-
ния гетерозигот и гомозигот в гибридной популя-
ции и различиями реципрокных скрещиваний. В
двух гибридных зонах, Hällefors/Uppsala и Пен-
за/Нерусса, показаны участки гибридной попу-
ляции с одной гомозиготой и гетерозиготами, что
может объясняться только более успешным рас-
селением гетерозигот. Вероятнее всего, с этим свя-
заны и значительные различия субпопуляций в ги-
бридной зоне Drnholec/Białowieża (рис. 3, зона 5).

С учетом высказанных выше соображений о
влиянии подразделенности гибридной зоны на
величину дефицита гетерозигот можно оценить
ассортативное скрещивание различных хромо-
сомных рас. Из данных таблицы заметна связь
между величиной ассортативного скрещивания
(R) и усложнением комплексных гетерозигот. В
четырех гибридных зонах с более простыми гете-
розиготами CIV, CV и RIV индекс R изменяется в
пределах 0.23–0.59 (таблица, рис. 3, зоны 1–4), а
в остальных гибридных зонах с более сложными
гетерозиготами (RVI, СIХ–СХI) – превышает
0.82.

При ассортативном скрещивании сокращение
доли гетерозигот (2Vq) происходит за счет гибри-
дов первого поколения, F1 (рис. 2), что должно
вызывать значительную презиготическую изоля-
цию контактирующих хромосомных рас. Сокра-
щение доли F1 (2Vq) при ассортативном скрещива-
нии наглядно показано на рис. 4 (таблица, зоны 8,
12). В гибридных зонах хромосомных рас Запад-
ная Двина/Москва и Западная Двина/Селигер с
индексами ассортативного скрещивания (R) 0.85
и 0.95 соответственно (таблица, зоны 8, 11) поток
генов не прерывается (Григорьева и др., 2015), но
достоверно сокращается, судя по морфометриче-
ским различиям челюстного аппарата контакти-
рующих рас (Орлов и др., 2013б).

Полная генетическая изоляция хромосомной
расы Vaud и S. antinorii достигается при таких же
гетерозиготах (CXI, CVII), как и в других генети-
чески не изолированных хромосомных расах
(Yannic et al., 2009). Рассчитанная нами доля ас-
сортативных скрещиваний 0.995 оказывается до-
статочной для прекращения потока генов между
хромосомной расой Vaud и S. antinorii (таблица,
зона 12). В этой гибридной зоне известным
максимальным значениям ассортативности скре-
щиваний соответствует и максимальный дефицит
гетерозигот, показателем чего является высокий
FIS. Таким образом, нам впервые удалось пока-
зать, что поток генов в гибридной зоне прерывает
именно ассортативное скрещивание, а не какой-
то особый тип генетической изоляции (Baker,
Bradley, 2006), отличающийся от репродуктивной
изоляции.

Рис. 3. Коэффициенты ассортативного скрещивания
(R) в двух группах гибридных популяций, отличаю-
щихся типами гетерозигот: 1–4 с гетерозиготами RIV,
CIV, CV; 5–12 c гетерозиготами RVI, CIX–CXI. Лини-
ями соединены значения R в субпопуляциях одной
гибридной зоны. Номера гибридных зон соответству-
ют таблице.
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ВОЗМОЖНА ЛИ СТАБИЛИЗАЦИЯ 
ГИБРИДНЫХ ЗОН БЕЗ АССОРТАТИВНОГО 

СКРЕЩИВАНИЯ?
В качестве одного из объяснений феномена уз-

ких гибридных зон c дефицитом гетерозигот ча-
сто упоминают гипотезу напряженной гибридной
зоны (Barton, Hewitt, 1985), согласно которой ги-
бридная зона может оставаться стабильной сколь
угодно долгое время в результате баланса между
пониженной плодовитостью гибридов и мигра-
цией особей из ареалов исходных форм.

В настоящее время приходится сомневаться в
том, что формирование гибридной популяции
происходит без влияния отбора. Хорошо извест-
но, что в классической модели с постоянной при-
способленностью двухаллельных генотипов их
устойчивое равновесие возможно только при по-
вышенной приспособленности гетерозигот и не-
возможно – при пониженной (на коротких вре-
менных интервалах без вмешательства отбора)
(Hedrick, 1983). Поэтому и в открытых гибридных
популяциях в природе миграция исходных форм
может поддерживать только нестабильное равно-
весие, тем более при известных резких колебани-
ях численности популяций в природе. При пони-
женной плодовитости гетерозигот и случайности
скрещиваний уменьшается не только доля Н
(H0 < HЕ), но и доля Q (Q0 < QЕ). Поэтому без вме-
шательства отбора, ассортативного скрещива-
ния, неизбежно исчезновение одной из контак-
тирующих форм. Похожие случаи описывают как
поглощение в процессе гибридизации. Напротив,
во всех исследованных гибридных зонах обыкно-

венной бурозубки с заметным дефицитом гетеро-
зигот найденные доли Р и Q всегда больше ожида-
емых при условии случайности скрещиваний
(таблица). Поэтому с полной уверенностью мож-
но утверждать, что стабильность генотипов в ги-
бридных популяциях (в том числе стабильный де-
фицит гетерозигот) и сохранение в гибридной зоне
обеих рас невозможно объяснить исключительно
пониженной приспособленностью гетерозигот в
сочетании с миграцией гомозигот в гибридную зо-
ну. Именно ассортативное скрещивание может
быть фактором, способным не только вызвать де-
фицит гетерозигот, но в то же время увеличивать
и сохранять в гибридной популяции обе доли го-
мозигот. В гипотезе напряженной гибридной зо-
ны не учитывались хорошо известное в настоя-
щее время усиление презиготической изоляции –
reinforcement – и прекращение гибридизации на
заключительном этапе видообразования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В анализе гибридных популяций мы исходили
из того, что ассортативное скрещивание форми-
руется отбором, направленным против гетерози-
гот с пониженной приспособленностью. Дефи-
цит гетерозигот стабилизируется в соответствии с
достигнутым уровнем ассортативного скрещива-
ния, поэтому оба показателя (R и FIS) связаны вы-
соким уровнем корреляции. Мы показали, что
для минимизации эффекта Валунда при сравне-
нии гибридных зон с комплексными гетерозиго-
тами необходимо исходить из сходства и разли-
чия их субпопуляций.

Нам впервые удалось показать связь между ве-
личиной ассортативного скрещивания и услож-
нением комплексных гетерозигот, а также то, что
поток генов в гибридной зоне прерывает именно
ассортативное скрещивание. Ассортативное скре-
щивание не только уменьшает поток генов, но и
поддерживает стабильность генотипов в гибрид-
ных популяциях.

Многие вопросы использования ассортатив-
ного скрещивания для анализа reinforcement в ги-
бридных зонах остаются неизученными. Обыкно-
венная бурозубка может стать удобным объектом
для исследования reinforcement с использованием
количественной оценки ассортативности скре-
щиваний в десятках зон контакта хромосомных
рас, находящихся на разных этапах процесса ви-
дообразования.

КОНФЛИКТ ИНТЕРЕСОВ

Авторы заявляют об отсутствии конфликта интересов.

Рис. 4. Частоты генотипов в двух гибридных популя-
циях обыкновенной бурозубки: Западная Двина
(Wd)/Москва (Мо) (таблица, зона 8) и S. antino-
rii/Vaud (таблица, зона 12). Черные столбики – най-
денные частоты, белые столбики – ожидаемые часто-
ты в следующем поколении при условии случайного
скрещивания хромосомных рас и их коррекция ас-
сортативным скрещиванием (Vq).
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СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ

Все применимые международные, национальные
и/или институциональные принципы ухода и исполь-
зования животных были соблюдены.
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The article is devoted to the quantitative assessment of assortative mating (R) as the indicator of “reinforce-
ment” in 12 hybrid zones between chromosome races of the common shrew, Sorex araneus L. The effect of
Wahlund in the hybrid population and the possibility of its reduction are considered. In hybrid zones with
heterozygotes CIV, CV and RIV index R varies within 0.23–0.59, and in hybrid zones with more complex
heterozygotes (RVI, CIX–CXI) exceeds 0.82. Gene flow in the hybrid zone is interrupted at R > 0.99. Assor-
tative mating not only reduces gene f low, but also maintains genotype stability in hybrid populations.

Keywords: reinforcement, heterozygote deficit, assortative mating, hybrid zones, chromosomal races, com-
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