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Сделана попытка внутривидовой и межвидовой гибридизации лесных мышей. Комплексный 
кариологический анализ помесных пар и их гибридов выявил особенности распределения структурного 
гетерохроматина, четкие различия в числе и расположении ЯОР. В лабораторных условиях межвидовые 
гибриды лесных мышей между S. fulvipectus, S. рonticus и S. uralensis не получены. Отмечалась 
асимметрия в отношениях между особями этих видов по двигательной и исследовательской активности, 
по нейтральному и агрессивному поведению. Кариологический анализ различных географически 
изолированных популяций M. аrvalis Большого и Малого Кавказа Азербайджана выявил неоднородность 
этого вида по расположению ЯОР и количеству структурного гетерохроматина. Изучение мейоза у 
гибридных самцов на стадиях диакинез-метафазы I и метафазы II нарушений не выявлено. Отсутствие 
конъюгации между половыми хромосомами не превышало 0,4%. Отмечалось наличие сперматозоидов у 
гибридов F2.  
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An attempt of hybridization of three species of forest mice (Sylvaemus 

uralensis, S. fulvipectus, S. ponticus) and different geographic populations of 
common vole (Microtus arvalis) in Azerbaijan 

G.N.Kuliev 
 

An attempt has been made to conduct interspecies and intraspecies hybridization of forest mice. Complex 
karyological analysis of hybridized pairs and hybrids has revealed peculiarities of distribution of structure 
heterochromatin, clear differences in number and location of NOR. In laboratory conditions it was not possible to 
get intraspecies hybrids of forest mice S. fulvipectus, S. рonticus and S. uralensis. Asymmetry in relations 
between individuals of these species by motor and study activities, neutral and aggressive behavior has been 
noticed. Karyological analysis of different geographically isolated population of M. arvalis from Greater and Lesser 
Caucasus of Azerbaijan has revealed inhomogeneity of this species by location of NOR and amount of structure 
heterochromatin. Violations in meiosis of hybrid males on the stages of diakinesis-metaphase I and metaphase II 
have not been discovered. Absence of conjugation between sexual chromosomes did not prevail 0.4%.  
 
Key words: species, forest mice, common vole, hybridization, heterochromatin, chromosomes.  

  
Введение 
Для решения вопросов о видовой самостоятельности отдельных форм грызунов и их 

таксономического ранга с большим успехом в совокупности с другими методами используется метод 
экспериментальной гибридизации. Ценность и перспективность исследований по гибридизации не 
вызывает сомнения, так как они не только позволяют выявить природу межпопуляционных различий, 
оценить степень генетической закрепленности ряда морфофизиологических и экологических 
особенностей, но и помогают познать и рассмотреть начальные стадии видообразования. Это один из 
частных методов в исследовании большого комплекса изолирующих механизмов. Как известно, 
репродуктивная изоляция может возникнуть не только между симпатрическими формами, но и между 
формами, длительное время разобщенными в пространстве (Мейер и др., 1996). В этом случае 
генетическую разобщенность форм при их аллопатрии можно установить только опытным путем, в 
том числе с помощью экспериментальной гибридизации.  

По степени репродуктивной изоляции можно оценить степень филогенетической близости 
видов в пределах подрода и даже рода. Согласно «аллопатрической» теории изолирующие 
механизмы являются продуктом генетической дивергенции (Майр, 1974; Айяла, 1981). Межвидовые 
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гибриды, образующиеся в зоне перекрывания видов, по «симпатрической» теории Т. Добжанского 
(Dobzhansky, 1951), будут элиминироваться в результате отбора, направленного против их 
образования.  

На территории Азербайджана перекрываются ареалы сходных по морфологии, кариологии и 
поведению видов: S. fulvipectus, S. рonticus и S. uralensis. Поэтому вопрос межвидовой гибридизации 
особенно интересен, так как по синтетической теории эволюции репродуктивная изоляция между 
близкородственными видами лежит в основе видообразования.  

Выдвинутая В.Г.Гептнером (1940) гипотеза о гибридизации лесных мышей на Кавказе была 
подтверждена данными Н.И.Лариной (1961) по гибридам лесных мышей, полученными в 
лабораторных условиях. Эти результаты рассматривались как пример «симпатрического» 
видообразования на основе гибридизации. Долгое время считалось, что именно межвидовая 
гибридизация у лесных мышей приводит к высокому морфологическому разнообразию, а также 
способствовала происхождению S. fulvipectus. 

Целью нашего сообщения было обобщение собственных данных по изучению различных 
механизмов изоляции и интеграции у грызунов. Объектом исследования послужили 
близкородственные виды лесных мышей, находящиеся на разных стадиях дивергенции и 
обыкновенные полевки Microtus arvalis группы «obscurus». Была проведена внутривидовая и 
межвидовая гибридизация лесных мышей. Исследования велись комплексно с использованием ряда 
методик. В данной работе мы ограничились результатами кариологического анализа помесных пар и 
их гибридов. Соответствующий подход был применен и к представителю рода Microtus – M. arvalis. 
Интерес к этому виду был связан с обнаруженными нами ранее отличиями (морфологическими и 
кариологическими) между особями из районов Большого и Малого Кавказа Азербайджана. В этом 
случае экспериментальная гибридизация проводилась между географически изолированными 
популяциями обыкновенной полевки.  

 
Объекты и методы исследования 
Материал собирался в 1995–2007 годах на Большом (Исмайлинский, Огузский, Шамахинский р-

ны, Пиркули) и Малом (Кедабекский р-н и Гёйгёльский р-н, с. Чайкенд) Кавказе. Проанализированы 52 
лесные мыши и 33 обыкновенные полевки. Характеристика материала дана в табл. 1 и 2. Животные 
отлавливались живоловками типа «Геро». Содержание и разведение осуществляли в сетчатых 
террариумах размерами 603030 см. Кормовой рацион в зимнее время состоял из зерна, семян, 
различных овощей, яблок, зеленой травы. Температура в виварии поддерживалась  в пределах от 
+14 до +25ºС. Световой день составлял от 9 до 12 часов. 

Пары лесных мышей составлялись как из особей одной популяции, так и из животных разных 
видов симпатричных и аллопатричных популяций.  

 
 Таблица 1. 

Характеристика материала при скрещивании лесных мышей разных видов 
 

Районы Скрещиваемые виды Число составленных пар Гибриды F1 и F2 

Исмайлинский 

S. uralensis ♀  S. рonticus ♂ 
S. рonticus ♀  S. uralensis ♂ 
S. uralensis ♀ S. uralensis ♂ 
S. рonticus ♀  S. рonticus ♂

2 
2 
1 
2 

- 
- 

F1 и F2 
F1 и F2 

Огузский 

S. fuvipectus ♀  S. uralensis ♂ 
S. uralensis ♀  S. fulvipectus ♂ 

S. fulvipectus ♀  S. fulvipectus ♂ 
S. uralensis ♀   S. uralensis ♂ 

2 
2 
1 
1 

- 
- 

F1 и F2 
F1 и F2 

Шамахинский 

S. uralensis ♀  S. рonticus ♂ 
S. рonticus ♀  S. uralensis ♂ 
S. uralensis ♀  S. uralensis ♂ 
S. рonticus ♀  S. рonticus ♂ 

2 
2 
2 
3 

- 
- 

F1 и F2 
F1 и F2 
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Проведено 9 вариантов скрещиваний как внутри, так и между популяциями M. arvalis, 
обитающими на Большом (Шамахинский р-н, Пиркули) и Малом (Кедабекский р-н и Гёйгёльский р-н, с. 
Чайкенд) Кавказе.  

Основные методы исследования – сравнительно-кариологический и метод экспериментальной 
гибридизации (Ford, Hamerton, 1956; Sumner, 1972; Meredith, 1969; Howell, Black, 1980). Одновременно 
проводились наблюдения по поведению животных в различных вариантах скрещиваний. 

 Таблица 2. 
Характеристика материала при скрещивании обыкновенных полевок из популяций 

Большого и Малого Кавказа Азербайджана 
 
№ Варианты скрещиваний Число опытов Генеративное состояние потомства (F1 и F2)
1 Кедабекские ♀  Пиркулинские ♂ 2 F1 плодовиты, F2 стерильны 
2 Пиркулинские ♀  Кедабекские ♂ 4 F1 плодовиты, F2 стерильны 
3 Чайкендские ♀  Пиркулинские ♂ 3 F1 плодовиты, F2 стерильны 
4 Пиркулинские ♀  Чайкендские ♂ 3 F1 плодовиты, F2 стерильны 
5 Кедабекские ♀  Чайкендские ♂ 2 F1 плодовиты, F2 стерильны 
6 Чайкендские ♀  Кедабекские ♂ 2 F1 плодовиты, F2 стерильны 
7 Кедабекские ♀  Кедабекские ♂ 5 F1 и F2 плодовиты 

8 Пиркулинские ♀  Пиркулинские ♂ 8 F1 и F2 плодовиты 

9 Чайкендские ♀  Чайкенские ♂ 4 F1 и F2 плодовиты 
 

Результаты и обсуждение 
Проведенные опыты с обыкновенной полевкой показали, что она способна размножаться при 

обычном рационе и обычных условиях содержания. Нормально размножались как помесные пары, 
так и пары, сформированные из гибридов первого поколения. Об отсутствии нарушений половой 
атрракции при гибридизации можно было судить по времени, прошедшему от момента формирования 
пары до рождения первого помета. Этот показатель для исходных форм, помесных пар и гибридов 
составил 16–25 дней. Как видно из табл. 3, при скрещивании особей M. arvalis (первые 3 варианта) из 
одной и той же популяции в размножении, как правило, участвовало не менее 75% самок. Количество 
детенышей, приходящихся на 1 самку, зависело от сезона года, в среднем – 4,6 щенка. Потомство 
было жизнеспособным, нормально развивалось и в последующем размножалось.  

 
 Таблица 3. 

Характеристика интенсивности размножения M. arvalis в разных вариантах 
внутривидового скрещивания 
 

№ Варианты скрещиваний Число пар 
Размножающиеся пары 
Абсол. 

величина 
% 

1 Кедабекские ♀  Кедабекские ♂ 5 4 80,0 
2 Пиркулинские ♀  Пиркулинские ♂ 8 7 87,5 
3 Чайкендские ♀  Чайкендские ♂ 4 3 75,0 
4 Кедабекские ♀  Пиркулинские ♂ 2 1 50 
5 Пиркулинские ♀  Кедабекские ♂ 4 1 25 
6 Чайкендские ♀  Пиркулинские ♂ 3 2 66,6 
7 Пиркулинские ♀  Чайкендские ♂ 3 1 33,3 
8 Кедабекские ♀  Чайкендские ♂ 2 1 50 
9 Чайкендские ♀  Кедабекские ♂ 3 1 33,3 

 
В результате кариологического анализа установлено, что особи из Кедабекской популяции 

обыкновенных полевок имеют 11–12 пар хромосом с центромерными блоками структурного 
геретохроматина (в 5–6 парах метацентрических и 6 парах акроцентрических хромосом). 
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Ядрышкообразующие районы (ЯОР) располагаются в 4 парах: в 2 крупных метацентриках и 2 средних 
акроцентриках. Особи из Пиркулинской популяции центромерные блоки гетерохроматина имели в 6 
парах метацентриков и в 5 парах акроцентриков. ЯОР выявлялись только в двух средних 
акроцентирческих хромосомах и отсутствовали у крупных метацентриков гибридных особей. Y-
хромосома в обеих популяциях имела акроцентическую форму и интенсивно окрашивалась на 
гетерохроматин. Структурный гетерохроматин у обыкновенных полевок из Чайкендской популяции 
выявлялся в 5 метацентрических и 7 акроцентрических хромосомах. Y-хромосома, представленная 
мелким метацентриком, была полностью гетерохроматизирована. 

Межпопуляционные скрещивания (6 вариантов) M. arvalis из разных географически 
изолированных популяций показали, что гибридизация осуществлялась положительно во всех 
проведенных опытах. Показатели интенсивности размножения несколько ниже, чем при 
внутрипопуляционном скрещивании. Число участвующих в размножении самок составляло от 25 до 
66,6%. Количество детенышей на одну самку было ниже и составило 2,1–2,5 щенка. Гибриды первого 
поколения (F1) нормально развивались и оказались плодовитыми только при скрещиваниях самок 
Пиркулинской и Чайкендской популяций с самцами Кедабекской популяции. При этом отмечались 
низкие показатели интенсивности размножения (25 и 33,3%). Смертность молодых щенков 
составляла более 65%. Большинство детенышей не доживали до 10–15 дней. Гибриды F2 в 
вариантах Пиркулинские ♀  Кедабекские ♂ и Чайкендские ♀  Кедабекские ♂ оказались 
стерильными. Из-за недостаточности имеющегося в нашем распоряжении материала статистическая 
обработка не была проведена. 

У гибридных особей, полученных при скрещивании самок из Пиркулинской популяции и самцов 
из Кедабекской популяции, гетерохроматин выявлялся в 12 парах хромосом. У средней по величине 
акроцентрической пары гетерохроматиновый блок (почти на все плечо) был только у одного гомолога. 
Y-хромосома у самцов была полностью гетерохроматиновой и имела акроцентрическую форму. 
Ядрышкообразующие районы выявлялись в 4 парах хромосом. Во второй крупной паре ЯОР 
обнаруживались только лишь у одного гомолога, а в средних акроцентрических парах – у обоих. Еще 
у одной мелкой акроцентрической пары аутосом в одном из гомологов выявлялся хорошо 
окрашенный ядрышкообразуюший район (рис. 1 и 2). 
 

 
 

Рис. 1. ЯОР у гибрида самки M. arvalis (Пиркулинские ♀  Кедабекские ♂) 
 
Анализ мейотических препаратов у гибридных самцов F1 и F2 на стадиях диакинез-метафаза I 

и метафаза II не выявил нарушений в мейотической конфигурации хромосом. Лишь в единичных 
случаях регистрировалось отсутствие конъюгации между половыми хромосомами (0,4%). В целом 
процесс сперматогенеза протекал нормально. Наличие сперматозоидов и устойчивость мейотических 
конфигураций показывают, что гибридные самцы должны размножаться. 

Наличие небольших, но устойчивых различий в локализации и количестве ЯОР, а также в 
характере гетерохроматизации у M. arvalis могут расцениваться как явные индикаторы 
внутрихромосомных перестроек, которые могут приводить к генетической изоляции. Наши данные по 
изменчивости кариотипов у гибридных полевок недостаточны для определенных выводов, однако их 
можно расценивать как первую ступень в изучении закономерностей наследственных признаков 
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путем гибридизации, которые в дальнейшем могут помочь точно идентифицировать перестройки, 
ответственные за кариотипические различия в группе «оbscurus». 
 

 
 

Рис. 2. Структурный гетерохроматин у гибридного самца M. arvalis (Пиркулинские ♀  
Кедабекские ♂) 
 

Исследования на лесных мышах показали, что при ссаживании животных разных видов 
происходят значительные изменения в характере их поведения по сравнению с внутривидовым 
тестированием. В частности, у самцов S. uralensis в паре с другими видами снижалась двигательная и 
исследовательская активность. Что касается оборонительного поведения и агрессивности, то они не 
изменялись, оставаясь на уровне внутривидовых контактов. У самок этого же этого вида наблюдается 
возрастание числа нейтральных контактов, двигательная и исследовательская активность. Это 
свидетельствует об асимметрии в отношениях между особями исследуемых видов.  

Межвидовая гибридизация вышеуказанных видов лесных мышей во всех сочетаниях не дала 
положительного результата. Одновидовые пары в тех же экспериментальных условиях успешно 
размножались, принося жизнеспособное потомство. Средняя величина выводка составляла для 
S. uralensis – 4,2 детеныша, S. рonticus – 5,1, S. fulvipectus – 4,8. Кариологический анализ 
одновидовых пар из разных районов выявил незначительный полиморфизм по числу ЯОР, 
количеству и расположению структурного гетерохроматина. Так, S. uralensis из Пиркулинской 
популяции имела ЯОР в прицентромерных участках 3 хромосом и в 6 хромосомах в теломерных 
зонах. У особей из Огузского и Исмайлинского районов обнаруживали ЯОР в 2 центромерных и 4 
теломерных участках хромосом, что свидетельствует о полиморфизме внутри этого вида. 
Представители S. fulvipectus в основном имели от 6 до 10 ЯОР только в прицентромерной зоне 
хромосом. Полиморфизм отмечен по количеству и расположению гетерохроматина. У особей из 
Пиркулинской популяции гетерохроматин обнаруживается в виде очень мелких слабо окрашиваемых 
блоков в средних и мелких хромосомах, а в 2-х парах – теломерные блоки. Х-хромосома имела 
интерстициальный блок в дистальной части плеча. Животные из Огузского и Исмайлинского районов 
обладали средними, хорошо окрашенными гетерохроматиновыми блоками в центромерных районах и 
в 4-х хромосомах выявлялся теломерный слабо выраженный гетерохроматин. S. рonticus, как 
правило, имела 8–12 ЯОР в теломерных районах. Центромерный гетерохроматин выявлялся во всех 
крупных, средних и некоторых мелких аутосомах. В 3–4 парах мелких аутосом его не обнаруживали, а 
2 пары имели теломерно локализованный гетерохроматин. В одной (14) паре присутствовал 
центромерный и теломерный гетерохроматин. 

Таким образом, выявленные особенности распределения структурного гетерохроматина, 
четкие различия в числе и расположении ЯОР, отрицательные результаты по межвидовой 
гибридизации определенно свидетельствуют о реальном цитогенетическом хиатусе между лесными 
мышами. Исследованные формы представляют собой хорошо дифференцированные и 
репродуктивно изолированные виды: S. fulvipectus, S. рonticus и S. uralensis. 
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Хромосомный полиморфизм – явление, широко распространенное среди многих животных. Так, 
сравнительное изучение ЯОР 7 видов крыс рода Rаttus выявило связь локализации в хромосомах 
ядрышкообразующих районов с дифференциацией видов и видоспецифичность их локализации 
(Yosida, 1979; Бекасова, 1984; Баскевич и др., 2007). Полиморфизм по расположению и количеству 
структурного гетерохроматина играет важную роль и в эволюции кариотипа песчанок (роды Gerbillus и 
Meriones) (Коробицина, Картавцева, 1984). Существуют разные взгляды на роль хромосомного 
полиморфизма в микроэволюционных процессах. Одни исследователи предполагают возможность 
симпатрического видообразования у млекопитающих (Matthey, 1952), другие указывают на 
географический способ дифференцировки и видообразования (Орлов, Козловский, 1970). Однако 
серьезную роль при этом играет гибридизация, так как закрепление форм с кариотипами разной 
структуры происходит благодаря действию различных механизмов, включая мейотический драйв, 
обеспечивающий фиксацию одних и элиминацию других перестроек (Elisaphenko et al., 1998; 
Nesterova et al., 1998; Баклушинская, 2007). Поэтому исследования по экспериментальной 
гибридизации будут способствовать выяснению роли хромосомных перестроек в репродуктивной 
изоляции у слабо дивергировавших видов, а также для микроэволюционного процесса в целом. 

 
Заключение 
Кариологический анализ M. arvalis различных популяций Большого и Малого Кавказа 

Азербайджана выявил неоднородность этого вида. Цитогенетические исследования 
межпопуляционных гибридов показали различия как в расположении ядрышкообразующих районов, 
так и в количестве структурного гетерохроматина. При изучении мейоза у гибридных самцов на 
стадиях диакинез-метафазы I и метафазы II нарушений не выявлено. Отсутствие коньюгации между 
половыми хромосомами не превышало 0,4%. Наличие сперматозоидов и устойчивость мейотических 
конфигураций свидетельствуют о способности гибридов F2 размножаться. Однако в наших опытах 
потомства от них не получено. Возможно, это результат изменений в локализации ЯОР и 
количественных изменений структурного гетерохроматина.  

Попытки получить межвидовые гибриды лесных мышей: S. fulvipectus, S. рonticus и S. uralensis 
в лабораторных условиях не дали положительного результата. Была отмечена асимметрия в 
отношениях между особями этих видов по двигательной и исследовательской активности, по 
нейтральному и агрессивному поведению. Результаты исследования кариологического материала 
согласуются с таксономической дифференциацией лесных мышей на Кавказе, предложенной 
А.И.Козловским (Козловский и др., 1990) и В.Н.Воронцовым с соавторами (1992) на основе 
аллозимных маркеров, биохимической, кариологической и морфологической диагностик. Наши 
данные подтверждают, что одной из причин цитогенетического хиатуса лесных мышей в 
Азербайджане являются взаимосвязанные изменения в локализации и количестве структурного 
гетерохроматина и ядрышкообразующих районов. 
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