
УСПЕХИ СОВРЕМЕННОЙ БИОЛОГИИ, 2023, том 143, № 1, с. 52–67

52

НАПРАВЛЕННАЯ ЭВОЛЮЦИЯ КАРИОТИПА ОБЫКНОВЕННОЙ 
БУРОЗУБКИ Sorex araneus (Mammalia)

© 2023 г.   В. Н. Орлов1, И. А. Крищук2, Е. В. Черепанова1, *, Ю. М. Борисов1

1Институт проблем экологии и эволюции им. А.Н. Северцова РАН, Москва, Россия
2Научно-практический центр по биоресурсам, Национальная академия наук Беларуси, Минск, Беларусь

*e-mail: elyacherena.16@gmail.com
Поступила в редакцию 19.04.2022 г.

После доработки 17.07.2022 г.
Принята к публикации 22.09.2022 г.

Предложена модель направленной эволюции кариотипа S. araneus L. в процессах замены десяти пар
акроцентрических хромосом пятью парами метацентрических. Направленность эволюции карио-
типа возникает из-за неспособности Rb-cоединений с плечами неполной (монобрахиальной) гомо-
логии распространяться в одной популяции. Поэтому Rb-соединение, в силу каких-то случайных
событий первым появившееся в популяции, в значительной мере определяет дальнейшую эволю-
цию кариотипа этой популяции. После третьей замены акроцентрических хромосом метацентриче-
скими, замена оставшихся 6 пар акроцентриков допускает образование не более трех кариотипов с
пятью диагностическими метацентриками, которые возможно предсказать, независимо от того, в
результате каких перестроек возникают метацентрические хромосомы (Rb-соединения или WART).
Направленность кариотипической эволюции значительно повышает вероятность параллельного
формирования кариотипов в тех случаях, когда эволюция начинается одинаковыми метацентрика-
ми в географически удаленных популяциях. Примером параллельной эволюции, начавшейся с мета-
центрика gk, могут служить идентичные кариотипы новой расы Могилев из Беларуси и расы Томск из
Западной Сибири. В эволюции хромосомных рас Восточной Европы показаны гибридогенные процес-
сы слияния кариотипов рас восточноевропейской (EEKG) и западноевропейской групп (WEKG).
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ВВЕДЕНИЕ

Начиная с первых обобщений по хромосомам
позвоночных Р. Маттея (R. Matthey) в 1940–50 гг.,
отмечалось накопление хромосомных перестроек
в эволюции родов и семейств млекопитающих, в
том числе, предположительно, и Робертсоновских
(Rb) центрических соединений акроцентрических
хромосом (Воронцов, 1958). С появлением методов
дифференциальной окраски хромосом в начале
1970-х гг. стали накапливаться сведения об уча-
стии Rb-соединений наряду с другими хромосом-
ными перестройками в эволюции кариотипов мле-
копитающих (Орлов, 1974; Иваницкая, 1983; Hsu,
Benirschke, 1967–1977; Cytotaxonomy…, 1973; Zima,
Král, 1984).

В реконструкции эволюции кариотипов обыч-
но выделяют предковый кариотип для рода или се-
мейства и сопоставляют его с кариотипами ныне
живущих видов. При этом иногда обнаруживается
постепенное накопление одного типа хромосом-
ных перестроек, и достаточно сложно выяснить,

имеется ли в таком накоплении определенная эво-
люционная направленность.

В сравнительной кариологии млекопитающих
термин “направленность” (сanalization) накопле-
ния хромосомных перестроек использовался толь-
ко один раз в гипотетической модели эволюции в
направлении к оптимальному кариотипу в новой
для вида адаптивной зоне под новым селективным
давлением (Bickham, Baker, 1979). Но уже в следу-
ющей работе авторы указали на отсутствие каких-
либо данных, подтверждающих эту интересную
гипотезу (Baker, Bickham, 1980).

Особенности хромосомной изменчивости обык-
новенной бурозубки S. araneus L. были обобщены в
коллективной монографии (Shrews…, 2019), которая
подвела итоги более чем 30-летнего периода сов-
местных междисциплинарных исследований хро-
мосомного полиморфизма обыкновенной бурозуб-
ки в Евразии, инициированных Международным
комитетом по цитогенетике Sorex araneus, ISACC. В
настоящее время опубликованы описания 76 хро-
мосомных рас этого вида (Bulatova et al., 2019).

УДК 575.576.316
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Сравнительный анализ кариотипов видов рода
бурозубок Sorex L. давно привел к обоснованному
выводу об исходных акроцентрических хромосо-
мах и накоплении Rb-cоединений в кариотипах
видов этого рода (Wójcik, Searle, 1988; Volobouev,
1989; Volobouev, Catzeflis, 1989; Biltueva et al., 2000;
Wójcik et. al., 2002). Но в хорошо изученной системе
хромосомного полиморфизма бурозубок р. Sorex, и
обыкновенной бурозубки в частности, направлен-
ность процессов замены акроцентрических хромо-
сом на метацентрические ранее не отмечалась.

Вопросы направленной эволюции видов и внут-
ривидовых форм привлекают внимание биологов-
эволюционистов с начала ХХ в. (Вавилов, 1920;
Берг, 1922). На направленность эволюционного
процесса указывает “закон гомологических рядов”
Н.И. Вавилова (1920). Развивая эту часть теории
направленной эволюции, Р.Л. Берг (1993) объяс-
нила направленность тем, что существуют “огра-
ничения, налагающие запрет на движение по всем
остальным направлениям”, “эволюция – движе-
ние по разрешенным путям” (с. 223). Если “за-
прет” означает понижение приспособленности, то
он связан с движущим отбором по И.И. Шмальгау-
зену (1969). Достаточно сложно выявить генети-
ческие факторы, ограничивающие направления
эволюции и вызывающие параллелизм и конвер-
генцию в эволюции внутривидовых форм и видов.

В системе хромосомного полиморфизма обык-
новенной бурозубки хорошо известно одно важ-
ное ограничение в распространении Rb-мутаций
в популяциях. В одной популяции не распростра-
няются Rb-соединения с плечами неполной (мо-
нобрахиальной) гомологии (например, hi и hn). В
мейозе I таких гетерозигот возникают квадрива-
ленты или более сложные мультиваленты. Нерас-
хождение хромосом приводит к появлению не-
сбалансированных гамет, в результате плодови-
тость гетерозигот снижается (Fedyk et al., 2019) и
одна из кариоморф исчезает из популяции. Изо-
лирующий эффект хромосом монобрахиальной
гомологии рассматривается как важная состав-
ляющая часть генетической изоляции (White, 1978;
Capanna, 1982; Baker, Bickham, 1986; Wójcik et al.,
2002; Capanna, Castiglia, 2004; Garagna et al., 2014;
Shrews…, 2019). Все предложенные до сих пор
модели хромосомного видообразования основаны
именно на изолирующем эффекте хромосом моно-
брахиальной гомологии, но могут ли хромосомы
монобрахиальной гомологии не только создавать
эффект изоляции, но и вызывать определенную на-
правленность эволюции кариотипа вида?

Следствием направленности кариотипической
эволюции может быть возникновение идентичных
или сходных хромосомных рас в различных частях
ареала вида. Первые удивительно сходные хромо-
сомные расы (Новосибирск в Западной Сибири и
Białowieża в бассейне Вислы) были описаны в

1970-х гг. (Král, Radjabli, 1974; Fredga, Nawrin, 1977),
но с тех пор не удавалось реконструировать эво-
люцию кариотипов подобных рас, чтобы доказать
их параллельное формирование.

В статье представлено описание новой хромо-
сомной расы из Беларуси с кариотипом, идентич-
ным с расой Томск из Западной Сибири, приводят-
ся доказательства параллельной эволюции этих рас
и предложена модель направленной эволюции ка-
риотипов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Изучены кариотипы 15 бурозубок (9 самок и
6 самцов), отловленных в июле 2014 г. и сентябре
2015 г. в трех пунктах в междуречье Днепра и Со-
жи восточнее города Могилев (рис. 1). Бурозубки
населяют перемежающиеся лесные и луговые био-
топы и антропогенные ландшафты.

Хромосомные препараты были приготовлены
из клеток костного мозга и селезенки согласно
стандартной методике (Ford, Hamerton, 1956). Ми-
тотические хромосомы идентифицировали с помо-
щью обработки трипсином с последующим окра-
шиванием раствором Гимза (Seabright, 1971; Král,
Radjabli, 1974). Кариотип каждого экземпляра опре-
деляли в соответствии со стандартной номенклату-
рой хромосом S. araneus (Searle et al., 2010).

В стандартной номенклатуре хромосом обык-
новенной бурозубки каждое плечо в метацентри-
ческой хромосоме и (или) гомологичный этому
плечу акроцентрик обозначают строчной буквой
латинского алфавита в соответствии с размерами
(а – самый крупный элемент). К стабильной части
кариотипа относят половые хромосомы cамок XX
(de, de) и самцов X (de), Y1 (s), Y2(d) и три пары
метацентрических аутосом (af, bc и tu). Четвертая
пара метацентрических аутосом (jl), встречается
во всех популяциях вида и служит диагностиче-
ским признаком кариотипа обыкновенной буро-
зубки, отличающим ее от близких видов. В неко-
торых популяциях изредка встречаются акроцен-
трические хромосомы j и l.

Полиморфная часть кариотипа вида представ-
лена акроцентриками (максимально 10 пар: g, h, i,
k, m, n, o, p, q, r) и (или) метацентриками, возник-
шими результате различных Rb-соединений (мак-
симально 5 пар). Акроцентрики и метацентрики
полиморфной части кариотипа называют диагно-
стическими для хромосомных рас (race-specific).
В настоящее время в популяциях обыкновенной
бурозубки известны 37 диагностических метацен-
триков (Bulatova et al., 2019). В кариотипах попу-
ляций число аутосом варьирует от 18 (5 пар диагно-
стических метацентриков) до 28 (10 пар акроцен-
триков) со всеми возможными промежуточными
значениями.
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ОРЛОВ и др.

На ареале обыкновенной бурозубки выделяют
хромосомные расы – группы географически смеж-
ных или недавно изолированных популяций, кото-
рые имеют общий по происхождению набор ак-
роцентрических и метацентрических хромосом
(Hausser et al., 1994). В тексте статьи для хромосом-
ных рас, включенных в последний обзор хромосом-
ных рас обыкновенной бурозубки (Bulatova et al.,
2019), ссылки на первоописания рас не приводятся.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Кариотип новой хромосомной расы Могилев

Все исследованные особи имели кариотипы,
типичные для обыкновенной бурозубки, в том
числе половые хромосомы самца XY1Y2 (рис. 2).

Из аутосом четыре крупных метацентрика af, bc,
hi и jl, а также мелкий tu мономорфные. Три диа-
гностических метацентрика g/k, m/n и q/r поли-
морфные, но в самой северной выборке 3 (Дри-
бин) все Rb-соединения фиксированы (табл. 1).
Имеются также две пары акроцентриков, о и р.

Ниже приведено описание новой расы в соот-
ветствии с правилами ISACC:

Название: Могилев [Mogilev] (Mg).
Кариотип: ХХ/ХY1Y2, af, bc, g/k, hi, jl, m/n, o, p,

q/r, tu.
Типовое местонахождение: Дрибин, Могилев-

ская обл., Беларусь.
Ареал: междуречье Днепра и Сожи, Могилев-

ская обл., Беларусь, 54°12′00′′; 30°49′00′′. Расстоя-
ния между крайними пунктами отлова 65 км. Ка-

Рис. 1. Пункты отлова бурозубок (обозначены звездочками) и ареалы хромосомных рас: Октябрьский (Ok), Светло-
горск (Sv), Борисов (Bs), Лепель (Le), Гомель (Gm) (обведены пунктиром из точек) и рас Białowieża (Bi), Kiev (Ki), Не-
русса (Ne) и Западная Двина (Wd) (обведены пунктиром из черточек). Распространение хромосомных рас (по Borisov
et al., 2017 и Kryshchuk et al., 2021). 1, 2, 3 – локалитеты новой хромосомной расы Могилев (номера соответствуют табл. 1).
Тонким светлым пунктиром показаны государственные границы.
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риотип новой расы Могилев (g/k, hi, m/n, q/r, o, p)
оказался идентичен расе Томск (gk, hi, mn, qr, o,
p). Эта раса населяет обширную территорию меж-
дуречья Оби и Енисея и распространена на пра-
вом восточном берегу Енисея. Гипотеза проис-
хождения расы Могилев будет рассмотрена в раз-
деле “Происхождение сходных, но географически
удаленных хромосомных рас”.

Модель направленной эволюции кариотипов
Во Введении мы отмечали, что сравнительный

анализ кариотипов видов рода Sorex давно привел
к обоснованному выводу о накоплении метацен-
трических хромосом в исходно акроцентрических
кариотипах видов этого рода. Все многообразие
хромосомных рас обыкновенной бурозубки так-
же возникло в результате постепенного накопле-
ния в популяциях Rb-соединений.

Кариотип с 10 парами акроцентрических аутосом
и четырьмя парами метацентрических (2n = 28) рас-
сматривают в качестве исходного, предкового для

всех хромосомных рас обыкновенной бурозубки, в
котором акроцентрические хромосомы постепенно
замещались метацентрическими (Volobouev, Catzef-
lis, 1989; Wójcik et al., 2002; Bulatova et al., 2019). На
такое направление эволюции кариотипа указыва-
ют известные процессы распространения Rb-
cоединений в современных популяциях обыкно-
венной бурозубки с акроцентрическими хромосо-
мами.

Процесс последовательного замещения 10 пар
акроцентрических хромосом пятью парами мета-
центрических в эволюции обыкновенной буро-
зубки мы называем “Робертсоновской (Rb) цепью”.
Эта цепь состоит из пяти последовательных замен
акроцентрических хромосом метацентрическими
или пяти этапов. В формировании Rb-цепи не име-
ет значения, в результате каких хромосомных пе-
рестроек возникают Rb-соединения, а также по-
являются ли они в данной популяции или рас-
пространяются из соседних популяций.

Направленность эволюции кариотипа возни-
кает из-за неспособности Rb-cоединений с плеча-
ми неполной (монобрахиальной) гомологии рас-
пространяться в одной популяции. Поэтому Rb-со-
единение в силу каких-то случайных событий
первым появившееся в популяции, в значитель-
ной мере определяет дальнейшую эволюцию ка-
риотипа этой популяции. На каждом этапе Rb-цепи
сохраняется возможность дивергенции, которая
уменьшается в направлении от первой до третьей
замены акроцентриков.

После третьей замены акроцентрических хро-
мосом метацентрическими, замена 4 пар остав-
шихся акроцентриков допускает образование не
более трех кариотипов с пятью диагностически-
ми метацентриками, поэтому цепь имеет форму
трезубца. Эти конечные кариотипы можно пред-

Рис. 2. G-окрашенный кариотип самца (2n = 23) но-
вой хромосомной расы Могилев (Дрибин, Могилев-
ская обл.).
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Таблица 1. Кариотипические варианты новой хромосомной расы Могилев в междуречье Днепра и Сожи, Моги-
левская обл., Беларусь (номера пунктов соответствуют карте, рис. 1)

№ Пункты Широта; долгота n 2n Диагностические хромосомы

1 Cидоровичи 53°40′55′′; 30°23′1′′ 2 23 g/k, hi, mn, o, p, q, r
1 24 g/k, hi, m/n, o, p, q, r
1 24 g/k, hi, m, n, o, p, q/r

2 Чаусы 53°50′42′′; 30°40′1′′ 1 21 gk, hi, mn, o, p, q/r
1 22 g/k, hi, mn, o, p, q/r
1 23 gk, hi, m/n, o, p, q, r
1 24 g/k, hi, m/n, o, p, q, r

3 Дрибин
(Типовое
местонахождение
новой расы)

54°12′00′′; 30°49′00′′ 1 21 gk, hi, mn, o, p, q/r
1 20 gk, hi, mn, o, p, qr
2 21 gk, hi, mn, o, p, q/r
1 21 gk, hi, mn, o, p, q/r
1 22 gk, hi, mn, o, p, q, r
1 22 gk, hi, mn, o, p, q, r
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сказать, независимо от того, в результате каких
перестроек возникают метацентрические хромо-
сомы (Rb-соединения или WART).

Ранее, термин “цепь” и “цепные процессы”
(сhain processes) замещения акроцентрических хро-
мосом метацентрическими использовал М. Уайт,
постулируя роль Rb-соединений в защите от разру-
шения коадаптированных комплексов генов в моде-
ли симпатрического видообразования (White, 1978).

Последовательность случайных событий воз-
никновения и распространения Rb-мутаций в
популяциях имеет сходство с “цепью Маркова”
(Орлов и др., 2008). В математике цепью Маркова
называют последовательности случайных собы-
тий, где вероятность наступления каждого собы-
тия зависит только от состояния, достигнутого в
предыдущем событии. Математический аппарат,
получивший название цепей Маркова, был разра-
ботан математиком А.А. Марковым (старшим) в ра-
боте 1906 г. и широко используется в прикладной
математике и информатике (Meyn, Tweedie, 1993).

Наша реконструкция эволюции кариотипов
основана на сопоставлении хромосомных рас с
исходными, промежуточными и конечными карио-
типами, как это и принято в кариологии обыкно-
венной бурозубки (Searle, 1984; Wójcik, 1993). В ре-
конструкции филогенетических связей хромо-
сомных рас мы используем не только сходство, но и
общепринятый в эволюционной биологии прин-
цип общности происхождения. Например, общ-
ность происхождения хромосомных рас, сходных
по двум–трем диагностическим метацентрикам из
пяти, можно подтвердить сохранившимися хромо-
сомными расами с двумя–тремя такими метацен-
триками. “Общность происхождения и есть та
скрытая связь, которую бессознательно ищут на-
туралисты … поэтому … расположение группы
внутри каждого класса …должно быть строго ге-
неалогическим” (Дарвин, 1987, с. 304).

Возможность разделения метацентрической
хромосомы на две телоцентрические несомненна,
но нет каких-либо конкретных данных о влиянии
мутации fission на процессы накопления метацен-
трических хромосом в кариотипах обыкновенной
бурозубки. Получены данные, подтверждающие
разделения метацентрика jl (Жданова и др., 2009;
Searle et al., 2010), следовательно, возможна и
роль таких процессов в поддержании полимор-
физма jl/j, l в популяциях обыкновенной бурозуб-
ки. Возникновения новых акроцентриков из мета-
центриков (мутация fission), так же как и новых ме-
тацентриков (мутация WART), возможны в мейозе I
комплексных гетерозигот в гибридных зонах (Sear-
le, 1988; Fedyk et al., 2019). Обнаружена гетерозигота
g/m в мономорфной хромосомной расе Москва
вблизи узкой гибридной зоны Москва/Селигер
(Bulatova et al., 2000), следовательно, мутация fission
способна распространяться из гибридных зон.

В настоящее время известны многие популя-
ции обыкновенной бурозубки с 6–10 парами ак-
роцентриков в кариотипах. В то же время отсутству-
ют данные, позволяющие говорить о вторичном
возникновении таких популяций (из популяций с
метацентрическими хромосомами). В бассейне
Днепра на территории Беларуси описаны популя-
ции обыкновенной бурозубки, возникшие в про-
цессах гибридизации популяций с 10 парами диа-
гностических акроцентриков и рас с метацентри-
ческими хромосомами, расы Bobruysk (h/i), Turov
(h/k) (Mishta et al., 2000), Cветлогорск (h/i, k/o),
Борисов (g/m, h/k, n/o, q/r), Октябрьский (h/n, i/k),
Гомель (hi, k/r, m/n) (Borisov et al., 2010, 2014, 2016,
2017). Метацентрические хромосомы заимствованы
в таких гибридных кариотипах из рас Białowieża,
Kiev, Нерусса и Западная Двина. На частотах карио-
типов приведены доказательства именно гибридно-
го, а не какого-либо иного происхождения таких
полиморфных популяций (Kryshchuk et al., 2021).
Подобный “реверс” кариотипической эволюции
не приводит к равновесию fusion/fission процес-
сов, напротив, такие процессы гибридизации ве-
дут к исчезновению акроцентрических рас.

В обсуждении предложенной модели направ-
ленной эволюции кариотипа обыкновенной буро-
зубки крайне важен вопрос о времени формирова-
ния современных хромосомных рас. По вопросу о
времени формирования хромосомных рас в лите-
ратуре встречаются разные мнения. По митохон-
дриальным маркерам не обнаружено значительной
молекулярной диверсификации хромосомных рас
(Ratkiewicz et al., 2002; Andersson et al., 2005). Поэто-
му в современной кариологической литературе ча-
сто встречается утверждение о “молодости” хромо-
сомных рас обыкновенной бурозубки; их формиро-
вание относят к голоцену (последним 10 тыс. л.). Но
сходство хромосомных рас по митохондриаль-
ным маркерам может быть следствием значитель-
ной проницаемости гибридных зон для нейтраль-
ных молекулярных мутаций (Horn et al., 2012).

В то же время разными авторами неодно-
кратно отмечалась роль малых популяций лед-
никовых рефугиумов в эволюции хромосомных
рас обыкновенной бурозубки как для европей-
ских (Орлов и др., 2007, 2008; Searle, 1984; Brün-
ner et al., 2002; Orlov et al., 2007), так и сибирских
популяций (Поляков и др., 2001). Такой подход зна-
чительно увеличивает время формирования хромо-
сомных рас, поскольку последнее оледенение,
Валдайское, охватывает значительный интервал
времени (приблизительно 100–10 тыс. л. н.).

Оценивая время формирования хромосомных
рас, следует помнить о надежно установленном
палеонтологическом возрасте обыкновенной буро-
зубки (как морфологического вида, включая все
близкие хромосомные виды), известной в Евро-
пе на протяжении всего плейстоцена, послед-
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них 2 млн л. Отделение предковой формы S. araneus
(sensu lato) от общего ствола с S. daphaenodon Thos.
произошло 2.0 (2.97–1.19) млн л. н. по филогео-
графическим данным, а обособление S. araneus L.
и S. granarius Miller от других близких видов (S. coro-
natus Millet, S. satunini Ogn. и S. antinorii Bon.) –
0.99 (1.46–0.58) млн л. н. Почти одновременно да-
тируется обособление S. araneus и S. granarius –
0.80 (1.19–0.46) (Mackiewicz et al., 2017). В задачи
настоящей статьи не входит обсуждение крайне
сложных вопросов возникновения близких хро-
мосомных видов в группе S. araneus (sensu lato),
важно лишь подчеркнуть, что хромосомная эво-
люция в этой группе продолжалась на протяже-
нии двух миллионов лет.

Хромосомная эволюция S. araneus несомненно
началась одновременно с другими близкими ей ви-
дами, формировавшимися в плейстоцене. У обык-
новенной бурозубки имеются общие диагности-
ческие метацентрики хромосомных рас с S. coro-
natus – gr, kq, mp, c S. satunini – ik, c S. antinorii – gi,
всего пять общих метацентриков, что составляет
14% известных Rb-соединений у обыкновенной бу-
розубки. Поэтому существует и точка зрения о фор-
мировании кариотипической изменчивости обык-
новенной бурозубки на протяжении всего плейсто-
цена (Орлов и др., 2017).

В традиционной классификации хромосомных
рас обыкновенной бурозубки используют первые
замены в Rb-цепях, общие для определенной груп-
пы хромосомных рас, в качестве показателя их фи-
логенетического родства. Западноевропейскую ка-
риотипическую группу (WEKG, western European
karyotypic group) выделяют по диагностическим
метацентрикам hi и gm (Searle, 1984; Searle, Wójcik,
1998), первым двум заменам акроцентрических хро-
мосом на метацентрические. Хромосомные расы
этой группы распространены в континентальной
Европе, Великобритании, Скандинавии и даже в
Восточной Сибири. Расы североевропейской ка-
риотипической группы (NEKG, northern Europe-
an karyotypic group) с диагностическими метацен-
триками ip и hn (Wojcik, 1993; Fredga, 1996), первыми
заменившими акроцентрические хромосомы, рас-
пространены в Фенноскандии, на востоке Во-
сточно-Европейской равнины и на Урале. Восточ-
ноевропейская кариотипическая группа (EEKG,
eastern European karyotypic group) (Searle, 1984) была
выделена по итогам первого десятилетия изучения
хромосомных рас и пересматривалась по мере опи-
сания новых хромосомных рас. Для этой явно поли-
филетической группы невозможно предложить ка-
кой-либо общий кариотипический критерий, но
первые диагностические метацентрики в этой груп-
пе также возникали с участием наиболее крупных
акроцентриков – g и h. К группе EEKG можно отне-
сти расы Восточно-Европейской равнины (от Вис-
лы до Урала) и Западной Сибири, не входящие в
монофилетические группы WEKG и NEKG.

Направленная эволюция кариотипов 
в западноевропейской кариотипической группе

Накопление диагностических метацентриков
в группе WEKG начиналось с участием Rb-соеди-
нений наиболее крупных диагностических акро-
центриков, g и h. Два метацентрика, gm и hi, об-
щие для хромосомных рас WEKG, указывают на
диверсификацию одной плейстоценовой хромо-
сомной расы. Сохранились две реликтовые хро-
мосомные расы с метацентриками hi, gm – Carlit и
Ulm. Эволюция этих рас остановилась в плейсто-
ценовых рефугиумах на этапе двух Rb-соедине-
ний (рис. 3). В популяции с 10 парами акроцен-
трических хромосом способно распространять-
ся Rb-соединение любой пары акроцентриков.
Несколько ограничены возможности распростра-
нения в популяции второго и особенно третьего Rb-
соединений, которые не должны быть соединения-
ми монобрахиальной гомологии, соответственно, с
первым или с первыми двумя соединениями. В по-
пуляциях с двумя метацентриками gm и hi могут
распространяться только 14 определенных Rb-со-
единений, в том числе четыре соединения с отно-
сительно крупным акроцентриком k (ko, kp, kq,
kr) и 10 – c мелкими акроцентриками, n, o, p, q, r
(no, np, nq, nr, op, oq, or, pq, pr, qr). Таким образом,
усиливающая направленность эволюции карио-
типа становится заметной на этапе распростране-
ния в популяциях третьего Rb-соединения.

Успешная реконструкция эволюционных пре-
образований кариотипов в WEKG оказалась воз-
можной благодаря сохранившимся популяциям с
тремя метацентриками. Рис. 3 дает представление
не только о накоплении хромосомных перестроек
в популяциях, но и о вероятной последовательно-
сти их включения в кариотип. В современных по-
пуляциях Западной Европы сохранились три ва-
рианта хромосомных рас с третьим метацентри-
ком (ko, kq и kr) и остановившихся в своей
эволюции на этом этапе. Поэтому очень вероятно,
что метацентрик kp был третьим в цепи с конеч-
ным кариотипом расы Uppsala (рис. 3). Можно
лишь предложить, что третьим соединением во
всех хромосомных расах группы WEKG оказыва-
лось соединение с акроцентриком k, поскольку
это самый крупный акроцентрик среди 6 остав-
шихся в кариотипе gm, hi (k, n, o, p, q, r). Неодно-
кратно отмечалось участие в Rb-соединениях, в
первую очередь, более крупных акроцентрических
хромосом, относящихся как к стабильной, так и к
изменчивой части кариотипа (Volobouev, 1989; Wó-
jcik et al., 2002).

Дальнейшая эволюция кариотипов, включение
четвертого и пятого Rb-соединений, оказывается
строго предопределенной и может быть предска-
зана. Например, в кариотипе с третьим Rb-cоеди-
нением ko остаются четыре акроцентрика: n, q, p,
r. Следовательно в таких популяциях могут рас-
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пространяться только 6 Rb-cоединений (nq, np,
nr, pq, qr, pr) с образованием всего трех конечных
Rb-цепей и трех конечных кариотипов с метацен-
триками: (np, qr), (nr, pq) и (pr, nq). Любые другие
варианты метацентриков оказываются хромосо-
мами непарной гомологии по отношению к пер-
вым трем метацентрикам. В современных попу-
ляциях сохранились 8 хромосомных рас всех трех
возможных конечных Rb-цепей hi, gm, ko (рис. 3).

Аналогично шла эволюция Rb-цепей с мета-
центриками kq, kr и kp на четвертом–пятом эта-
пах. В популяциях с диагностическими метацен-
триками hi, gm, kq известны хромосомные расы
двух из трех конечных Rb-цепей, а с метацентри-
ками hi, gm, kr и hi, gm, kp – только в одной из трех
возможных конечных Rb-цепей, но в плейстоце-
не могли существовать хромосомные расы и дру-

гих Rb-цепей, неизвестные в современных попу-
ляциях (рис. 3).

Таким образом, исходя из модели направлен-
ной эволюции кариотипов в эволюции монофи-
летической группы WEKG, возможно возникно-
вение только 12 конечных Rb-цепей (кариотипов
хромосомных рас) (рис. 3). Кариотипы семи Rb-
цепей сохранились в современных популяциях
обыкновенной бурозубки, а пять цепей либо ока-
зались нереализованными в эволюции этого ви-
да, либо популяции с такими кариотипами вы-
мерли в плейстоцене.

В системе хромосомного полиморфизма обык-
новенной бурозубки часто отмечаются ретикуляр-
ные процессы. Например, в хромосомных расах
Москва и Кириллов, не связанных общим проис-
хождением, имеются метацентрики no (рис. 3).

Рис. 3. Rb-цепи и филогенетические линии хромосомных рас WEKG. Конечные Rb-цепи обозначены Rb-соединени-
ями первых трех этапов и римскими цифрами. Рамками выделены филогенетические линии одной цепи. Хромосом-
ные расы приведены по (Bulatova et al., 2019).
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Общие метацентрики в разных хромосомных ра-
сах можно отобразить с использованием “сетево-
го подхода” (network approach) (White et al., 2010,
2019). Но в этой методике регистрируются только
перемещения метацентриков, и возникает впечат-
ление о хаотическом, непредсказуемом их переме-
щении. В модели направленной эволюции группы
WEKG возможность включения общих метацен-
триков в разные Rb-цепи при четвертой или пя-
той заменах акроцентрических хромосом на ме-
тацентрические (в кариотипах хромосомных рас)
оказывается следствием третьей замены – вклю-
чения Rb-соединений монобрахиальной гомоло-
гии с общим плечом k (рис. 4). Но “ниша” для ме-
тацентрика – это только потенциальная возмож-
ность включения метацентрика, которая хотя и
реализуется во многих случаях, но не всегда. На-
пример, в расах Drnholec (цепь gm, hi, ko) и Vaud
(цепь gm, hi, kr) метацентрик pq не заменил акро-
центрики p и q.

Если предположить, что вся эволюция хромо-
сомных рас происходила в их современных ареа-
лах, то известные ретикулярные процессы в попу-
ляциях (White et al., 2010, 2019) окажутся вообще
необъяснимыми и невозможными.

Приведенная реконструкция эволюции хро-
мосомных рас группы WEKG основана на дарви-
новском принципе родства и полностью отличается
от реконструкции филогенетических взаимоотно-
шений видов р. Sorex c использованием методов
Байеса (BA) и максимальной парсимонии (Mack-
iewicz et al., 2017) или сетевого подхода (White
et al., 2010, 2019).

В одинаковых кариотипических цепях Rb-со-
единения могли возникать разными способами, и

разные филогенетические линии популяций мо-
гут приводить к одинаковым кариотипическим
цепям. Было высказано предположение, что
среди хромосомных рас Великобритании раса
Wirral возникла в гибридной зоне рас Oxford и
Aberdeen вследствие реципрокных транслока-
ций в мейозе гибридов с возникновением мета-
центрика pr и отбора перестроенных кариотипов,
названного Дж. Сирлом “зональным формирова-
нием рас” (Searle, 1988). Напротив, метацентрик pr
расы Åkarp из Швеции мог возникнуть иным спо-
собом, например, в результате центрических со-
единений акроцентриков и тогда в одной цепи
рас hi, gm, ko III возможны разные филогенетиче-
ские линии (рис. 3).

Гибридное слияние кариотипов хромосомных рас 
восточноевропейской и западноевропейской 

кариотипических групп

Из двадцати конечных Rb-цепей группы EEKG
по сохранившимся расам возможно реконструи-
ровать только одну цепь хромосомных рас: Zuvin-
tas–Goldap–Tallinn (рис. 5) с ареалами в Прибал-
тике от Гданьского до Финского заливов.

Реконструкция формирования кариотипов
остальных рас возможна только по общим мета-
центрикам в кариотипах. Так же, как и в расах
WEKG, кариотипическая диверсификация во-
сточноевропейских хромосомных рас начиналась
с участием Rb-соединений наиболее крупных ди-
агностических акроцентриков g или h. В 14 Rb-це-
пях среди первых появляются метацентрики моно-
брахиальной гомологии с участием акроцентрика g
(gi, gk, go, gp, gr), что указывает на полифилетиче-
ское формирование кариотипов в группе EEKG.
В 10 Rb-цепях среди первых отмечены метацен-
трики hk и hn, а в пяти цепях соединения с акро-
центриком g появляются на более поздних эта-
пах формирования цепей или отсутствуют (в
расе С.-Петербург) (рис. 5).

Редкая сохранность хромосомных рас на вто-
ром–третьем этапах Rb-цепей группы EEKG (в
отличие от рас WEKG) связана с одной особенно-
стью эволюции кариотипов, на которую до сих
пор кариологи не обращали внимания. В 9 хромо-
сомных расах кариотипическая эволюция начи-
налась двумя метацентриками, характерными толь-
ко для группы EEKG, и полностью завершалась
тремя метацентриками в каждой расе из какой-то
одной расы WEKG (рис. 5 и 6).

Судя по кариотипам современных хромосом-
ных рас EEKG, с ними могли контактировать в
плейстоцене хромосомные расы семи кариотипи-
ческих цепей WEKG, известных в современных
популяциях или предсказанных, исходя из моде-
ли направленной эволюции (рис. 3). В пяти хро-
мосомных расах группы EEKG (Печора, Манту-

Рис. 4. Ретикулярная эволюция в группе хромосом-
ных рас WEKG. Рамкой выделены метацентрики, ко-
торые входят в конечные кариотипы двух или трех
Rb-цепей, отличающихся соединениями монобрахи-
альной гомологии на третьем этапе (см. рис. 3).
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Рис. 5. Rb-цепи и филогенетические линии хромосомных рас EEKG. Жирным шрифтом выделены метацентрики
группы WEKG. Знаком “Х” показан этап Rb-цепи, на котором завершалась кариотипическая эволюция включением
Rb-cоединений из 7 определенных Rb-цепей группы WEKG (см. рис. 3).
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Рис. 6. Гомология диагностических метацентриков 10 восточноевропейских хромосомных рас (группа EEKG) и 7 Rb-
цепей западноевропейских рас (группа WEKG) из современных популяций, либо предсказанных, исходя из модели
направленной эволюции. Жирным шрифтом выделены хромосомные расы EEKG (см. рис. 3).
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рово, Молога, Пенза, Нерусса) сохранились ме-
тацентрики двух Rb-цепей hi, gm, kq I и hi, gm, kr I
группы WEKG, многие хромосомные расы кото-
рых известны в Западной и Восточной Европе
(рис. 5 и 6). В двух хромосомных расах, Псков и
Ягры, сохранились метацентрики Rb-цепей hi,
gm, kq II и hi, gm, kp I, современные хромосомные
расы которых известны только в Западной Европе
(Sidensjö, Uppsala) (рис. 5 и 6). В кариотипах рас Ле-
пель, Западная Двина и Канин остались метацен-
трики еще трех Rb-цепей WEKG, предсказанных
моделью направленной эволюции (hi, gm, kp II, hi,
gm, kp III и hi, gm, kq III) (рис. 5 и 6), поэтому не
исключено, что расы этих цепей вымерли в плей-
стоцене.

В этой реконструкции формирования восточ-
ноевропейских рас много предположений, как и в
любой реконструкции прошлой эволюции попу-
ляций и таксонов. Но то, что в кариотипе расы
Мантурово обнаруживаются три метацентрика ра-
сы Кириллов, а в расах Молога и Нерусса – по три
метацентрика расы Москва (рис. 6) невозможно
объяснить накоплением случайных Rb-мутаций.

Безусловно, подобные гибридогенные процессы
невозможны в современных ареалах хромосомных
рас. Но включение в кариотипы шести хромосом-
ных рас Восточной Европы сразу трех метацентри-
ков в каждую из определенных рас WEKG, которых
нет в современных популяциях Восточной Европы,
не имеет иного объяснения кроме предположения,
что в прошлом в Восточной Европе существовали и
другие хромосомные расы из группы WEKG, кроме
двух сохранившихся в настоящее время.

В эволюции климата Земли за последние
420 тыс. л. отмечено пять глобальных потеплений
и четыре глобальных похолодания (оледенений)
(Petit et al., 1999), а за последний миллион лет обык-
новенная бурозубка пережила не менее десятка
подобных изменений климата. Поскольку оледе-
нения различались по охваченной площади и
продолжительности, то изменялось и расположе-
ние рефугиумов, а, следовательно, и ареалы хро-
мосомных рас в каждое последующее теплое меж-
ледниковье.

С высокой вероятностью можно предположить,
что хромосомные расы WEKG расселились в Во-
сточной Европе в одно из теплых межледниковий
после особенно обширного оледенения, сократив-
шего ареалы популяции местных рас. Ко времени
расселения в Восточной Европе расы WEKG завер-
шили кариотипическую эволюцию включением
пяти пар диагностических метацентриков, в то
время как расы группы EEKG находились на на-
чальном этапе накопления Rb-соединений, со-
храняя до шести пар акроцентриков в кариотипе.

Распространение Rb-соединений в популяциях
с акроцентрическими хромосомами могло про-
изойти относительно быстро, за время одного теп-

лого межледниковья, и не оставить промежуточных
форм. Поэтому начавшаяся самостоятельная карио-
типическая эволюция многих популяций EEKG бы-
ла прервана распространением в популяциях Rb-со-
единений западноевропейских хромосомных рас.

В современных популяциях обыкновенной бу-
розубки с акроцентрическими хромосомами из-
вестны совершенно аналогичные процессы рас-
пространения Rb-соединений в бассейнах Вислы
(Wójcik, 1993; Fedyk et al., 2000) и Днепра (Borisov
et al., 2017; Kryshchuk et al., 2021) и в Скандинавии
(Fredga, 2007).

Направленная эволюция кариотипов 
cевероевропейской кариотипической группы

По составу диагностических метацентриков эта
группа не отличается от рас восточноевропейской
группы, поэтому ее можно рассматривать как мо-
нофилетическую группу в составе EEKG. Сохра-
нилась только одна островная раса, Lemland, с
единственным диагностическим метацентриком
ip, выжившая после расширения акватории Бал-
тийского моря в голоцене (рис. 7). Сходство осталь-
ных рас этой группы по двум метацентрикам ip и
hn указывает на то, что в плейстоцене могла суще-
ствовать раса с двумя метацентриками, от кото-
рой и началась кариотипическая диверсифика-
ция популяций.

Реконструировать часть Rb-цепей группы
NEKG позволяет сохранившаяся раса с тремя ме-
тацентриками Ammarnäs (hn, ip, kq), эволюция
которой остановилась в плейстоценовых рефуги-
умах (рис. 7). Включение в кариотип популяций с
метацентриками ip и hn третьего метацентрика kq
сужает свободную нишу для метацентриков до че-
тырех акроцентриков g, m, o, r. Эту нишу могут за-
нять хромосомные расы не более чем трех конеч-
ных Rb-цепей, из которых в настоящее время из-
вестны расы двух цепей. К одной относятся расы
Hattsjö и Abisko, ко второй – раса Пояконда (рис. 7).
Хромосомные расы Карелии еще недостаточно
изучены и не исключено, что существует раса из
третьей конечной цепи (ip, hn, kq III). Rb-соеди-
нение gm могло быть получено расами Hattsjö и
Abisko от современных скандинавских рас груп-
пы WEKG (Fredga, 1996, 2007). Судя по тому, что
в расе Abisko имеется метацентрик or, все запад-
ноевропейские Rb-соединения так же могли быть
получены в плейстоцене от вымершей хромосом-
ной расы кариотипической цепи hi, gm, kq III
(WEKG) (рис. 3).

Реконструкция Rb-цепей остальных шести
хромосомных рас основана на трех общих мета-
центриках в кариотипах: ip, hn, go. В этой группе
рас реализованы все три типа возможных конеч-
ных Rb-цепей (рис. 7). Следовательно, в соответ-
ствии с предложенной моделью направленной эво-
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люции кариотипов в эволюции монофилетической
группы NEKG возможно возникновение только
шести конечных Rb-цепей с шестью конечными
кариотипами.

Происхождение сходных, но географически 
удаленных хромосомных рас

Расы группы WEKG. В Западной и Централь-
ной Европе известны географически изолирован-
ные хромосомные расы с тремя диагностически-
ми метацентриками gm, hi, ko (расы Öland, Hermit-
age, Laska и Kiev). Современные изолированные
ареалы этих рас могли остаться от обширной хро-
мосомной расы, существовавшей в плейстоцене
или в начале голоцена, до возникновения совре-
менной акватории Северного и Балтийского мо-
рей. Также вероятно, что реликтовые ареалы рас
Rügen (hi, gm, kq) и Mooswald, Bretolet (hi, gm, kr)
(рис. 3) также могли быть значительно обширнее
современных.

Можно предположить независимое, параллель-
ное, формирование кариотипов таких географиче-

ски удаленных рас, как расы Sjaelland (Дания) и Ки-
риллов (Сев.-Вост. Европа) или Vaud (Зап. Альпы)
и Москва (Вост. Европа) (рис. 3). Но именно в За-
падной Европе обнаруживаются начальные эта-
пы формирования этих рас, популяции с тремя
диагностическими метацентриками (gm, hi, kq –
раса Rugen; gm, hi, kr – расы Bretolet и Mooswald).
Именно в Западной Европе был центр возникно-
вения большой современной группы WEKG. По-
этому более вероятно, что у таких географически
удаленных хромосомных рас имелся общий центр
происхождения в Западной Европе, и современ-
ная географическая изоляция таких идентичных
рас оказывается результатом разрыва ареала, а не
параллельной эволюции.

Удивительное совпадение кариотипов хромо-
сомных рас Зима из Восточной Сибири и Åkarp из
Швеции пока объяснить невозможно. Не исключе-
на возможность независимой эволюции рас группы
WEKG в Западной Европе и в Восточной Сибири
(Pavlova et al., 2017). Модель направленной эво-
люции кариотипов повышает вероятность такого
предположения, но доказать его удастся, если бу-

Рис. 7. Rb-цепи и филогенетические линии хромосомных рас NEKG (см. рис. 3 и 5). Жирным шрифтом выделены
метацентрики группы NEKG.
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дут обнаружены другие расы группы WEKG в Во-
сточной Сибири.

Расы группы EEKG. Судя по общим метацен-
трикам в кариотипах географически удаленных
рас Białowieża и Cелигер эти расы дивергировали
от одной восточноевропейской популяции с ка-
риотипом из трех пар диагностических метацен-
триков go, hn, ik и четырех пар акроцентриков, m,
p, q, r. В такой популяции возможно распростра-
нение только шести Rb-cоединений, mp, mq, mr,
pq, pr и qr. Любые другие Rb-соединения окажутся
соединениями непарной гомологии, поэтому в
дальнейшей кариотипической эволюции возможно
образование не более трех конечных кариотипов,
go, hn, ik, mq, pr; go, hn, ik, mp, qr и go, hn, ik, mr, pq. В
кариотипах хромосомных рас Białowieża и Cелигер
реализованы два из трех возможных кариотипов
(рис. 5). Следовательно, эти расы родственны
между собой в такой же степени, как и любые дру-
гие, в эволюции которых обнаруживается пред-
ковая хромосомная раса с тремя метацентрика-
ми, то есть относящиеся к одной Rb-цепи gm, hi,
kq, например, расы WEKG Кириллов (север Ев-
ропейской России) и Sidensjö (Швеция) (рис. 3).

Сходство рас Новосибирск и Białowieża по
трем диагностическим метацентрикам было от-
мечено еще при описании последней (Fredga,
Nawrin, 1977). Формально по числу общих мета-
центриков эти расы сходны в такой же степени,
как и расы Białowieża и Cелигер, но их родство
весьма отдаленно. В эволюции этих рас не было
общей хромосомной расы с тремя метацентрика-
ми, они принадлежат к разным кариотипическим
цепям (рис. 5), как, например, расы Arendal (Нор-
вегия) и Кириллов (рис. 3). Общий метацентрик
mp рас Białowieża и Новосибирск не связан с фи-
логенетическим родством этих рас, так же как об-
щий метацентрик no в расах Москва и Кириллов
(см. выше). Как отмечалось выше, в кариотипах
хромосомных рас из разных Rb-цепей могут воз-
никать одинаковые “ниши” для метацентриков, то
есть сочетания акроцентриков, поэтому формаль-
ное сходство хромосомных рас не всегда правильно
отражает их родство.

Ареал расы Могилев образует восточную часть
обширного ареала полиморфных популяций
(рис. 1). Эти популяции формировались в голо-
цене в процессах гибридизации популяций с 10 па-
рами акроцентрических хромосом, сохранившихся
в рефугиуме бассейна Днепра, и четырех хромо-
сомных рас с метацентрическими хромосомами –
Białowieża, Kiev, Западная Двина и Нерусса – рассе-
лявшихся каждая из своего рефугиума в Централь-
ной Европе (рис. 1) (Borisov et al., 2017; Kryshchuk
et al., 2021).

В последнее оледенение рефугиумы хромо-
сомных рас могли сохраняться по всему совре-
менному ареалу вида, а не только в Южной Ев-

ропе. На максимуме последнего оледенения
(24–17 тыс. л. н.) обыкновенная бурозубка отме-
чена в десятках местонахождений тундро-лесостеп-
ного териокомплекса млекопитающих от Франции
до Урала, но малая доля костных находок этого
вида в местонахождениях (Маркова, Пузаченко,
2008) указывает на мозаичное (рефугиальное)
распространение вида.

Так же, как и в других полиморфных расах бас-
сейна Днепра, кариотип расы Могилев формиро-
вался в процессах расселения Rb-соединений из
окружающих популяций. В непосредственной бли-
зости от ареала расы Могилев распространены по-
лиморфные популяции рас Западная Двина (g/m,
h/k, i/p, n/o, q/r), Борисов (g/m, h/k, i, n/o, p, q/r),
Светлогорск (g, m, h/i, k/o, n, p, q, r), Гомель (g, hi,
k/r, m/n, o, p, q) и Нерусса (g/o, hi, k/r, m/n, p/q)
(рис. 1) (Bulatova et al., 2000; Borisov et al., 2010,
2016, 2017; Kryshchuk et al., 2021). Cледовательно,
ареал расы Могилев окружают полиморфные по-
пуляции с 10 Rb-соединениями (gm, go, hi, hk, ip,
kr, mn, no, pq, qr), но в предковые популяции этой
расы проникли три соединения из окружающих
популяций (hi, mn, qr). Именно эти метацентрики
проникли в популяции данной расы потому, что
остальные метацентрики gm, go, kr и hk оказались
соединениями непарной гомологии с gk. Следова-
тельно, соединение gk раньше других появилось в
предковых популяциях расы Могилев и в значи-
тельной мере предопределило ее дальнейшую карио-
типическую эволюцию. Возможно, это соединение
имелось в кариотипе популяции из рефугиума.

Метацентрик gk впервые был найден в евро-
пейских популяциях обыкновенной бурозубки, а
ранее он был известен в пяти хромосомных расах
обыкновенной бурозубки Западной и Восточной
Сибири (Bulatova et al., 2019). В хромосомных ра-
сах Восточной Сибири сохранились возможные
этапы формирования расы Томск: Иркутск (gk,
hi), Алтай (gk, hi, mn), Томск (gk, hi, mn, qr). По-
следнее Rb-соединение – qr – раса Томск полу-
чила из расы Новосибирск (Polyakov et al., 1996).
Идентичные кариотипы рас Могилев и Томск
формировались разными путями, но в обоих слу-
чаях именно Rb-cоединение gk было первым, и за-
прет на распространение Rb-соединений непарной
с ним гомологии привел к случайному сходству рас
Могилев и Томск. Не исключено, что метацентрик
gk мог возникать независимо в популяциях Евро-
пы и Восточной Сибири.

Расы группы NEKG. Ареал группы рас с хромо-
сомами hn, ip, go разделен на два изолированных
участка, с тремя расами в восточной части Фен-
носкандии и тремя расами на Восточно-Европей-
ской равнине и Урале (рис. 7). Ареалы идентич-
ных по кариотипам рас Kuhmo и Сок, а также Ilo-
mantsi и Юрюзань удалены более чем на тысячу
километров, и этот разрыв заполняют современные
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расы WEKG (Москва, Кириллов) и EEKG (Молога,
Мантурово) (карта хромосомных рас (Shchipanov,
Pavlova, 2017)).

Разрыв ареалов рас группы NEKG мог возник-
нуть на одном из этапов плейстоцена после особен-
но холодного ледниковья. В последующее теплое
межледниковье этот разрыв был заселен расами
групп WEKG и EEKG. Возможность сохранения
популяций обыкновенной бурозубки в рефуги-
умах ледниковья даже в области ледникового щи-
та Фенноскандии вполне вероятна (Орлов и др.,
2007), поскольку критическим фактором для выжи-
вания популяций обыкновенной бурозубки оказы-
вается влажность, а не низкие температуры (Shchi-
panov, Pavlova, 2017), и костные остатки этого вида
обнаруживаются во многих местонахождениях
максимума последнего ледниковья (Маркова, Пу-
заченко, 2008).

Rb-соединения западноевропейских рас рас-
пространялись не только в популяциях EEKG, но
и NEKG (рис. 7). В популяциях североевропей-
ской группы распространялись Rb-cоединения
gm, kr, kq и or, которые не были соединениями не-
парной гомологии с первыми метацентриками в
кариотипах NEKG (hn, ip) и которые известны в
современных популяциях WEKG. Но соединение
qr в расе Серов могло быть получено только из ра-
сы конечной цепи hi, gm, kp III (WEKG) (рис. 3).
Современные хромосомные расы этой цепи неиз-
вестны, но могли существовать в соответствии с
предложенной моделью эволюции кариотипов.
Три диагностических Rb-cоединения расы За-
падная Двина так же могли быть получены только
от плейстоценовой расы именно этой цепи (рис. 6).
Вполне вероятно, что разрыв ареалов хромосом-
ных рас группы NEKG, расселение в Восточной
Европе хромосомных рас группы WEKG и рас-
пространение западноевропейских Rb-соедине-
ний в популяциях хромосомных рас EEKG и
NEKG произошли на одном этапе плейстоцено-
вой эволюции обыкновенной бурозубки. В этом
случае завершение кариотипической эволюции
идентичных рас Kuhmo – Сок (ip, hn, go, mr, kq) и
Ilomantsi – Юрюзань (ip, hn, go, mq, kr) произошло
независимо после разрыва ареалов. Поэтому с не-
которой вероятностью их можно рассматривать
как пример параллельной эволюции в разных фи-
логенетических линиях (рис. 7).

Применима ли модель направленной эволюции 
к полиморфным популяциям западноевропейской 

домовой мыши?
Среди европейских млекопитающих накопле-

ние Rb-соединений детально изучено также в по-
пуляциях западноевропейской домовой мыши.
Полагают, что предковым для этой формы был
кариотип с диплоидным числом 2n = 40 при 38 те-
лоцентрических аутосомах. Полная Rb-цепь со-

стоит из 9 замен акроцентрических хромосом на
метацентрические, например, в расе CD при 2n =
= 22 (Capanna et al., 1977).

Домовая мышь расселилась в Западной Евро-
пе всего 3000 л. н. (Cucchi et al., 2005). В качестве
причин быстрой кариотипической эволюции
этого вида указывают структуру популяций, моле-
кулярные особенности перицентромерных райо-
нов хромосом и участие не только Rb-соедине-
ний, но и транслокаций целых плеч хромосом
(WART) (Garagna et al., 2014).

Следует отметить, что организация перицен-
тромерных структур телоцентриков M. m. domesti-
cus и акроцентриков S. araneus неодинакова. В
первом случае это минисателлитные последова-
тельности, специфичные для перицентромерных
районов (Garagna et al., 2014), а во втором – ин-
терстициальные теломерные повторяющиеся по-
следовательности (ITS) в перицентромерных райо-
нах хромосом (Жданова и др., 2009).

Модель направленной эволюции кариотипов
применима к любым случаям накопления Rb-со-
единений в популяциях, но чем длиннее цепь,
тем менее выраженным оказывается эффект на-
правленной эволюции. Если у обыкновенной бу-
розубки все возможные конечные кариотипы в
Rb-цепях можно предсказать с третьей замены
акроцентрических хромосом на метацентриче-
ские, то у домовой мыши – только с седьмой за-
мены. Быстрое накопление Rb-cоединений в малых
изолированных популяциях (демах) при большом
числе возможных вариантов попарных соединений
акроцентриков, достигающем у домовой мыши
171 (Сapanna et al., 1977), ведет к утрате многих
промежуточных кариологических форм. В совре-
менных популяциях подвида domesticus известны
как начальные, так и конечные этапы цепей, но со-
хранилось слишком мало промежуточных форм для
их реконструкции. Поэтому реконструкция Rb-це-
пей у домовой мыши в настоящее время вряд ли
возможна.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

На примерах относительно простых процес-
сов эволюции формы хромосом у обыкновенной
бурозубки показано, что запрет распростране-
ния в одной популяции Rb-соединений монобра-
хиальной гомологии формирует направленность
эволюции кариотипов популяций в процессах
замены 10 пар акроцентрических хромосом на
5 пар метацентрических. Этот запрет вызван по-
ниженной приспособленностью гетерозигот по
метацентрическим хромосомам монобрахиаль-
ной гомологии, следовательно, направленность
эволюции кариотипа обусловлена естественным
отбором, именно селектогенез служит причиной
ортогенеза. Подтверждается гипотеза Р.Л. Берг
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(1993) о том, что в эволюции существуют “огра-
ничения, налагающие запрет на движение по
всем остальным направлениям”.

Если первые две замены акроцентрических
хромосом на метацентрические лишь ограничи-
вают дальнейшую эволюцию кариотипа, то тре-
тья замена полностью предопределяет возникно-
вение трех конечных кариотипов, что позволяет
предсказывать вероятное существование еще не
обнаруженных или вымерших хромосомных рас
подобно формам в “гомологических рядах” куль-
турных и дикорастущих злаков по Н.И. Вавилову.

Кариотипические цепи отображают только по-
следовательность включения метацентрических
хромосом в кариотип, поэтому в одной кариоти-
пической цепи возможны две и более филогене-
тических линий, идентичных по кариотипам.

Реконструкция эволюции кариотипа новой хро-
мосомной расы Могилев показала, что формирова-
ние идентичных кариотипов этой расы в бассейне
Днепра и расы Томск в Западной Сибири проис-
ходило параллельно. В процессе направленной
эволюции могут независимо возникать сходные
или идентичные хромосомные расы. Такие ра-
сы аналогичны “градам” (grades) таксонов по
Дж. Хаксли (Huxley, 1958), предложенным для обо-
значения конечных таксонов в родственных, но не-
зависимо эволюционировавших линиях, достиг-
ших одного адаптивного или структурного уровня.

Постепенная эволюция кариотипических це-
пей, последовательность замен акроцентрических
хромосом на метацентрические, может быть на-
рушена гибридным слиянием кариотипов двух
хромосомных рас с образованием новой хромо-
сомной расы. Такие процессы известны в совре-
менных популяциях (Fredga, 2007; Borisov et al.,
2017) и прослеживаются в плейстоценовых попу-
ляциях обыкновенной бурозубки.
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A model of channelized evolution of the S. araneus L. karyotype in the processes of replacement of ten pairs
of acrocentric chromosomes by five pairs of metacentric chromosomes has been proposed. The channelized
evolution of the karyotype arises due to the inability of Rb fusions with incomplete (monobrachial) homology
to spread in the same population. Therefore, an Rb fusion, due to some random event first appearing in a
population, largely determines the further evolution of the karyotype of that population. After the third re-
placement of acrocentric chromosomes by metacentric ones, the replacement of the remaining 6 pairs of
acrocentrics allows the formation of no more than three karyotypes with five diagnostic metacentrics, which
can be predicted, regardless of which rearrangements result in metacentric chromosomes (Rb fusion or
WART). The channelized karyotypic evolution greatly increases the likelihood of parallel karyotype forma-
tion, in cases where evolution begins with identical metacentrics in geographically distant populations. An ex-
ample of parallel evolution that began with the gk metacentric is the identical karyotypes of the new Mogilev
race from Belarus and the Tomsk race from Western Siberia. The evolution of Eastern European chromosom-
al races shows hybrid fusion processes between the karyotypes of the East European karyotypic group
(EEKG) and the West European karyotypic group (WEKG).

Keywords: centric (Rb) fusions, chromosomal race, Rb chains, phylogenetic lineages


