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Tuco-tucos, South American rodents of the genus 
Ctenomys represent an interesting model of speciation. 
Their strict territorial and solitary life under the earth, 
vast but highly fragmented habitats, low migration 
activity were the causes of their very fast radiation. 
About 60 species of this genus have been described. 
They are found in a variety of habitats, from the 
mountains of the Andes to the coastal dunes of 
the Atlantic, from humid steppes of Pampas to dry 
deserts of Chaco. Tuco-tucos have a very high level 
of chromosomal polymorphism and polytypism 
based on Robertsonian and whole-arm reciprocal 
translocations and inversions, and can therefore 
be used to test different versions of chromosomal 
speciation hypothesis. The classic version of this hypo-
thesis emphasizes the sterility of the hybrids, due to 
incorrect or incomplete chromosome synapsis in 
heterozygotes for rearrangements, germ cells death, 
chromosome nondisjunction and the generation 
of unbalanced gametes. The modern version of chro-
mosomal speciation hypothesis suggests that the 
reduction of gene flow across chromosomal hybrid 
zones is due to the suppression of recombination 
in hybrids around the break points of rearrangements 
distinguishing the parental species. Field studies have 
not revealed strong negative effects of chromosomal 
heterozygosity on the fitness of the carriers. These 
results cast doubt on the validity of the classic version 
of the hypothesis. Analysis of chromosome behavior 
in the meiotic prophase in the chromosomal hetero-
zygotes revealed significant changes in the frequency 
and distribution of recombination: crossingover 
suppression around the breakpoint and chiasma 
distalization. These changes can modulate the flow 
of genes between chromosomal races and amplify 
the divergence which has arisen due to spatial isola-
tion. These data confirm the recombinational model 
of chromosomal speciation.
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Южноамериканские грызуны рода туко-туко (Ctenomys) представ-
ляют собой интересную модель видообразования. Их строгая 
территориальность и одиночный образ жизни под землей, 
сильно фрагментированные ареалы, низкая миграционная 
активность послужили причинами их очень быстрой радиации. 
В настоящее время описано около 60 видов этого рода. Его пред-
ставителей обнаруживают в самых разных местообитаниях, 
от гор в Андах до прибрежных дюн Атлантики, от влажных степей 
Пампы до пустынь Чако. Туко-туко отличаются очень высоким 
уровнем хромосомного полиморфизма и политипизма на основе 
робертсоновских и полно-плечевых реципрокных транслокаций 
и инверсий и поэтому могут быть использованы для тестирования 
разных версий гипотезы хромосомного видообразования. Класси-
ческая версия этой гипотезы делает акцент на стерильности гиб-
ридов, обусловленной неправильным или неполным синапсисом 
хромосом у гетерозигот по перестройкам, гибелью зародышевых 
клеток, неправильной сегрегацией хромосом и генерацией 
несба лансированных гамет. В рамках современной версии хро-
мо сомного видообразования предполагается, что сокращение 
потока генов через хромосомные гибридные зоны обусловлено 
подавлением рекомбинации у гибридов вокруг точек разрыва 
перестроек, различающих родительские виды. Полевые исследо-
вания не выявили сильных негативных эффектов хромосомной 
гетерозиготности на приспособленность. Эти результаты поста-
вили под сомнение валидность классической версии гипотезы. 
Анализ поведения хромосом в профазе мейоза у гетерозигот 
по перестройкам выявил у них значимые изменения в частоте 
и распределении рекомбинации: супрессию кроссинговера 
в районе точек разрыва и дистализацию хиазм. Эти изменения 
могут модулировать поток генов между хромосомными расами 
и усиливать дивергенцию, возникшую за счет пространственной 
изоляции. Эти данные подтверждают рекомбинационную модель 
хромосомного видообразования. 

Ключевые слова: видообразование; туко-туко; хромосомы; 
иммунолокализация; мейоз; рекомбинация.
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Процессы, которые ведут к появлению новых ви-
дов – видообразованию, играют центральную роль 
в эволюции биоразнообразия. Особенно интересны 

и сложны для исследования самые ранние стадии видо­
образования. На этих этапах трудно определить, когда, где 
и почему та или иная популяция или группа популяций 
становится независимой эволюционной линией, в какой 
период и на какой территории та или иная линия отделя-
ется от остальных популяций своего вида и выходит на 
уникальную эволюционную траекторию и какие факторы 
играют решающую роль в этом процессе. Самыми инфор-
мативными для решения такого рода вопросов являются 
случаи относительно недавнего видообразования, когда 
границы видов размыты и сложно разграничить статус 
локальных популяций, их принадлежность одному или 
разным видам. 

Для изучения путей и механизмов видообразования 
особый интерес представляет отряд грызунов, поскольку 
они составляют около половины всех видов млекопита-
ющих, описанных на сегодняшний день (Wilson, Reeder, 
2005). В данной статье мы рассмотрим особенности 
видообразования у южноамериканских грызунов рода 
туко­туко (Ctenomys) (рис. 1), единственного рода в се-
мействе Ctenomyidae (Hystricognathi, Rodentia), обратив 
особое внимание на роль хромосомных перестроек в этом 
процессе. 

Распространение и образ жизни  
рода Ctenomys
Туко­туко – полностью подземные обитатели. Они про-
водят большую часть своего времени под землей, незави-
симо от типа среды обитания и местоположения (рис. 2). 
Норы обеспечивают туко­туко однородной средой, где 
температура и влажность остаются постоянными при лю-
бых внешних условиях (Reig et al., 1990; Busch et al., 2000).

Представители рода Ctenomys населяют всю южную 
часть Южной Америки, включая Бразилию, Боливию, 
Перу, Парагвай, Уругвай, Чили и Аргентину. Их обнару-
живают в самых разных местообитаниях, от Централь-
ноандской Пуны на высоте 4 000 м над уровнем моря до 
прибрежных дюн Атлантики, от влажных степей Пампы 
до пустынь Чако и Монте (рис. 3). 

Туко­туко встречаются в природе в фрагментированных 
средах и имеют ограниченную способность к расселению 
(Busch et al., 2000). Они, как правило, образуют небольшие 
популяции (демы) с низкой генетической изменчивостью 
внутри групп и высокой межпопуляционной дивергенцией 
(Wlasiuk et al., 2003). Большинство видов одиночные с вы-
раженным территориальным поведением. Каждая особь 
живет в индивидуальной, строго охраняемой системе нор. 
Исключение составляют только самки и их потомство 
некоторое время после отъема. Известно всего два соци-
альных вида туко­туко. У С. peruanus самцы одиночные, 
а самки образуют колонии. У С. sociabilis от двух до шести 
взрослых самок и взрослый самец совместно населяют 
систему нор, участвуют в фуражировке, копке и охране 
нор. У этого вида описана система тревожной сигнализа-
ции в ответ на проникновение хищников (Pearson, Christie, 
1985; Lacey et al., 1997; Lacey, Wieczorek, 2004). Такой 
образ жизни ведет к сильной генетической и простран-

ственной структурированности популяций туко­туко, 
значительной внутри­ и межвидовой дивергенции за счет 
дрейфа генов (Reig et al., 1990; Lessa, Cook, 1998; Lessa, 
2000; Slamovits et al., 2001; Mora et al., 2006).

Эволюционная история и современная 
дивергенция рода Ctenomys
В палеонтологической летописи представители семей-
ства Ctenomyidae впервые появляются в конце миоцена. 
В конце плиоцена они демонстрируют отчетливое уве-
личение разнообразия, за которым следует вымирание 
всех родов за исключением рода Ctenomys. В плейстоцене 
наблюдается интенсивный кладогенез и значительная 
диверсификация туко­туко (Reig et al., 1990; Verzi, 2008; 
Verzi et al., 2010). 

Поскольку род Ctenomys появился в конце плиоцена, 
его нынешнее видовое разнообразие может быть объяс-
нено только очень высокими темпами видообразования 
(Reguero et al., 2007; Verzi et al., 2010; Parada et al., 2011). 
На основе молекулярных данных возраст рода Ctenomys 
оценивается как 3,7 млн лет (Castillo et al., 2005). Это 
хорошо согласуется с палеонтологическими данными, 
которые свидетельствует о том, что расхождение между 
Ctenomyidae и Octodontidae произошло не ранее чем 
9 млн лет назад (Verzi, 1999, 2002; Verzi et al., 2010). 

Род Ctenomys включает в себя около 60 видов и, таким 
образом, представляет собой наиболее богатую видами 
группу среди подземных грызунов (Reig et al., 1990; Lessa, 
Cook, 1998; Castillo et al., 2005; Woods, Kilpatrick, 2005). 
Некоторые формы рода Ctenomys до сих пор не имеют 
формального описания. Многие номинальные виды были 
охарактеризованы по одному или нескольким образцам. 
Эта классификация была основана главным образом на 
анализе морфологических признаков, таких как особен-
ности морфологии черепа, окраски меха и размера тела. 
Со временем для классификации стали использовать 
особенности кариотипов (Reig, Kiblisky, 1969), морфо-
логию сперматозоидов (Feito, Gallardo, 1982), частоты 
аллозимных локусов (Sage et al., 1986) и молекулярных 
маркеров (Lessa, Cook, 1998; Mascheretti et al., 2000; 
Giménez et al., 2002; Castillo et al., 2005; Mirol et al., 2010; 
Parada et al., 2011). 

В пределах рода Ctenomys на основе биогеографиче-
ских, морфологических и молекулярных характеристик 
выделяют несколько отчетливых филогенетических линий 
(Reig et al., 1990). Первые попытки определить филоге-
нетические отношения между различными линиями на 
основе анализа последовательностей митохондриального 
цитохрома b не увенчались успехом (Lessa, Cook, 1998; 
Mascheretti et al., 2000). Область неопределенности ле-
жит в основе данной клады. Филогения имеет форму 
звезды, что указывает на взрывное видообразование 
и почти одновременное появление нескольких крупных 
филогенетических линий (Lessa, Cook, 1998). Недавно 
А. Парада и сотрудники (Parada et al., 2011) исследовали 
филогенетические связи 38 видов и 12 неописанных 
форм туко­туко, используя 83 полные последователь-
ности митохондриального цитохрома b. Они нашли во-
семь относительно хорошо поддерживаемых видовых 
групп: boliviensis, magellanicus, frater, opimus, torquatus, 
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Fig. 1. Tuco-tuco C. dorbignyi, Corrientes, Argentina. 
Photo by M.J. Gomez Fernandez.

Fig. 2. Tuco-tuco С. flamarioni in its typical habitat, Rio Grande do Sul, 
Brazil. 
Photo by C. Timm (Cláudio Timm http://flickr.com/photos/32674493@
N04/5346736979. This image is licensed under the Creative Commons 
Attribution-Share Alike 2.0 Generic).

Fig. 3. Type localities of some species of genus Ctenomys, According 
to the data from http://vertebrates.si.edu/msw/mswcfapp/msw/ (last 
accessed 06.07.2016). 
1 – C. leucodon, 2 – C. steinbachi, 3 – C. opimus, 4 – C. brasiliensis, 5 – C. dorsalis, 
6 – C. sylvanus, 7 – C. fulvus, 8 – C. argentinus, 9 – C. tuconax, 10 – C. dorbignyi, 
11 – C. flamarioni, 12 – C. roigi, 13 – C. minutus, 14 – C. perrensi, 15 – C. torquatus, 
16 – C. azarae, 17 – C. bergi, 18 – C. tucumanus, 19 – C. mendocinus, 20 – C. rion-
egrensis, 21 – C. pundti, 22 – C. pearsoni, 23 – C. australis, 24 – C. talarum,  
25 – C. porteousi, 26 – C. sociabilis, 27 – C. haigi, 28 – C. colburni, 29 – C. magel-
lanicus.  
The map is created using the service Google Карты ©. Map data © 2016, 
Google Imagery © 2016 NASA, Terra Metrics. The map is available at https://
www.google.com/maps/d/viewer?mid=1ofYXIPZO0d8e6byUMi7vkdrjM40

tucumanus, mendocinus и talarum, которые были названы 
по имени самых старых видов в каждой группе. Отноше-
ния внутри большинства видовых групп, за исключением 
двух последних, имели слабую поддержку. Эти результаты 
подтверждают предыдущие выводы о высоких темпах 
диверсификации в основе клады туко­туко, хотя причина 
этой диверсификации остается неясной. 

Экстраординарная скорость видообразования среди 
туко­туко, по­видимому, обусловлена совместным дей-
ствием многих факторов. К ним относят сильно фрагмен-
тированные ареалы, жесткую пространственную изоля-
цию локальных популяций, ограниченную подвижность 
и низкий уровень миграций, низкую эффективную чис-
ленность популяций, строгую территориальность одних 
видов и ригидную систему социально­структурированных 
брачных связей (Reig et al., 1990). Одним из важнейших 
факторов быстрого видообразования многие авторы счи-
тают высокую внутри­ и межвидовую кариотипическую 
гетерогенность (Ortells, 1995). 

Кариотипическая изменчивость  
рода Ctenomys
Туко­туко образуют одну из самых кариотипически 
разнообразных клад млекопитающих, известных к на-
стоящему времени. Их диплоидные хромосомные числа 
варьируют в диапазоне от 2n = 10 у С. steinbachi до 2n = 70 
у С. dorbignyi и C. pearsoni (Kiblisky et al., 1977; Gallardo, 
1991; Reig et al., 1992; Ortells, 1995; Argüelles et al., 2001). 

Большинство видов имеет стабильный видоспеци-
фичный кариотип. Однако существуют группы видов 
с одинаковым числом хромосом. Так, 2n = 48 обнаруже-
но у С. mendocinus, С. porteousi, С. australis, С. azarae, 
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С. flamarioni (Massarini et al., 1991; Freitas, 1994; Massarini, 
Freitas, 2005), 2n = 26 – у C. opimus, C. fulvus и C. ro bustus 
(Gallardo, 1979). С другой стороны, группа видов ”perrensi” 

весьма гетерогенна по кариотипам. Диплоидное число 
хромосом в этой группе варьирует от 40 до 70. Измен-
чивость кариотипа у туко­туко обусловлена фиксацией 
различных хромосомных перестроек: робертсоновских 
транслокаций, перицентрических инверсий и изменений 
гетерохроматина (добавления или делеции С­позитивного 
материала) (Reig, Kiblisky, 1969; Cook et al., 1990; Ortells et 
al., 1990; Giménez et al., 2002; Novello, Villar, 2006). Более 
того, хромосомный полиморфизм наблюдается и внутри 
многих видов туко­туко (Massarini et al., 2002; Freitas, 
2007; Caraballo et al., 2012; Lopes et al., 2013). Такое ши-
рокое кариотипическое разнообразие послужило основой 
для предположений, что именно оно и стало причиной 
быстрого видообразования у туко­туко. 

Хромосомные перестройки  
и видообразование в роде Ctenomys
Гипотеза хромосомного видообразования предполага-
ет, что фиксация различных хромосомных перестроек 
в различных локальных популяциях одного вида может 
способствовать видообразованию. Традиционная вер-
сия этой гипотезы делала акцент на стерильности или 
снижении плодовитости гибридов, которые могли быть 
вызваны неправильным или неполным синапсисом хро-
мосом, участвующих в перестройках, которые, в свою 
очередь, могли приводить к гибели зародышевых клеток 
или неправильной сегрегации хромосом и генерации не-
сбалансированных гамет (White, 1968, 1969, 1977, 1978; 
King, 1987, 1995). Современная версия гипотезы хромо-
сомного видообразования делает акцент не на стериль-
ность или сниженную приспособленность гетерозигот, 
а на подавление рекомбинации вокруг точек разрыва 
перестроек у гетерозигот, которое, в свою очередь, ведет 
к сокращению потока генов через хромосомные гибрид-
ные зоны (Rieseberg, 2001; Livingstone, Rieseberg, 2004; 
Faria, Navarro, 2010; Jackson, 2011).

Эта гипотеза была проверена на различных видах рас-
тений и животных. В исследованиях на млекопитающих 
продемонстрировано снижение приспособленности ги-
бридов между кариотипически различными популяциями 
или подвидами (Axenovich et al., 1998; Rogatcheva et al., 
1998; Castiglia, Capanna, 1999, 2000; Capanna, Castiglia, 
2004; Borodin et al., 2006; Castiglia, 2014). Однако следует 
отметить, что в тех случаях, когда был проведен деталь-
ный генетический анализ, было надежно показано, что 
гибридная стерильность определялась генетической не-
совместимостью, а не хромосомной гетерозиготностью 
(Mercer et al., 1992; Axenovich et al., 1998; Borodin et al., 
2006; Bhattacharyya et al., 2013). Эти результаты можно 
рассматривать как аргументы против классического ва-
рианта гипотезы хромосомного видообразования. В то 
же время получены свидетельства в пользу современной 
версии этой гипотезы. Существенные изменения в реком-
бинации наблюдались у мышей и землероек – носителей 
простых и сложных гетерозигот по робертсоновским 
транслокациям по сравнению с гомозиготами (Searle, 
1986, 1993; Wallace et al., 1992; Bidau et al., 2001; Dumas, 

Britton­Davidian, 2002; Borodin et al., 2008; Merico et al., 
2013; Dumas et al., 2015).

Несмотря на очевидную привлекательность гипотезы 
о том, что хромосомный полиморфизм, широко распро-
страненный среди туко­туко, является причиной быстрого 
видообразования в этом роде, предпринято на удивление 
мало попыток проверить эту гипотезу и выяснить роль, 
которую хромосомные перестройки могут играть в ге-
нетическом структурировании популяций и видов рода 
Ctenomys. Детальное исследование вклада хромосомной 
дивергенции в генетическую дифференциацию природ-
ных популяций было проведено на С. minutus. Этот вид 
населяет узкую прибрежную равнину на юге Бразилии, 
которая имеет сложную геологическую историю. Она 
разделена сейчас и разделялась в разные периоды в про-
шлом несколькими потенциальными географическими 
барьерами (рис. 3, 13). Кариотип C. minutus весьма по-
лиморфен. На сегодня описано 45 различных кариотипов. 
Диплоидное число варьирует в диапазоне от 42 до 50, 
а число плеч аутосом – от 68 до 80. Внутри вида выделя-
ется восемь парапатрически распределенных хромосом-
ных рас, которые образуют шесть гибридных зон, в них 
и наблюдается самое высокое разнообразие кариотипов 
(Freitas, 1997; Gava, Freitas, 2002, 2003; Freygang et al., 
2004; Castilho et al., 2012). При этом 2n = 50 находится на 
северном и южном концах ареала, постепенно уменьшаясь 
к середине распределения до 2n = 42 за счет робертсонов-
ских и тандемных слияний / разделений и одной перицен-
трической инверсии. А. Гава и Т. Фрейтас (Gava, Freitas, 
2002, 2003), исследуя одну из гибридных зон, не обна-
ружили ни стерильности хромосомных гетерозигот, ни 
явного снижения их приспособленности у C. minutus. 
Широкое филогеографическое исследование данного 
вида не выявило существенного вклада цитогенетических 
характеристик локальных популяций на их генетическую 
подразделенность (Lopes et al., 2013). В исследованиях на 
C. pearsoni также не найдено стерильности или снижения 
приспособленности у гетерозигот по хромосомным пере-
стройкам (Tomasco et al., 2007). Таким образом, результаты 
полевых наблюдений поставили под сомнение валидность 
классической версии гипотезы, которая базировалась 
на предположении о стерильности или негативном гете-
розисе по приспособленности у структурных гетерозигот. 

В этом контексте особую актуальность приобрели ис-
следования эффектов гетерозиготности по хромосомным 
перестройкам на поведение хромосом в мейозе у туко­
туко. Нам известны две работы такого рода (Lanzone et 
al., 2007; Basheva et al., 2014). С. Ланзоне с коллегами 
(Lanzone et al., 2007) проверяли предположение о том, 
что гибриды между разными хромосомными расами 
C. perrensi (рис. 3, 14), различающимися по хромосомным 
перестройкам, могут обладать сниженной плодовитостью 
из­за нарушений в спаривании хромосом. В большин-
стве сперматоцитов у гетерозигот по робертсоновским 
транслокациям они обнаружили нормальный синапсис 
гомологичных хромосом. В редких случаях у гетерозигот 
по нескольким транслокациям наблюдался частичный 
асинапсис в прицентромерных районах. Число хиазм 
у простых робертсоновских гетерозигот, полученных из 
природных популяций видовой группы С. perrensi, не 
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отличалось от числа, определенного у нормальных гомо-
зигот по акроцентрическим хромосомам. Авторы пришли 
к выводу, что накопление робертсоновских транслокаций 
в локальных популяциях не является причиной диверген-
ции в группе видов С. perrensi. 

Этот вывод подтверждается низкой молекулярной 
дифференциацией и наличием указаний на поток генов 
между различными популяциями С. perrensi, имеющими 
вариацию в числе хромосом от 42 до 70. При этом оказа-
лось, что парапатрические популяции, различающиеся по 

числу хромосом, демонстрируют большее генетическое 
сходство, чем аллопатрические популяции, идентичные 
по кариотипам (Giménez et al., 2002; Mirol et al., 2010; 
Fernández et al., 2012).

Вторая работа по изучению эффектов гетерозиготности 
по хромосомным перестройкам на поведение хромосом в 
мейозе была выполнена на С. talarum (Basheva et al., 2014). 
Этот вид встречается вдоль побережья провинции Буэнос­
Айрес в Аргентине (рис. 3, 24) и также характеризуется 
изменчивостью кариотипа за счет серии робертсоновских 
и полно­плечевых транслокаций (Reig, Kiblisky, 1969; 
Massarini et al., 1991, 2002; Ortells, 1995). В отличие от 
видов и популяций группы C. perrensi, упомянутых выше, 
поток генов между некоторыми популяциями C. talarum, 
по­видимому, ограничен, о чем свидетельствует анализ 
молекулярных маркеров (Mora et al., 2013). 

Е.А. Башева и коллеги (Basheva et al., 2014) исследовали 
синапсис, рекомбинацию и мейотическую инактивацию 
транскрипции хромосом в мужском мейозе у простых 
и сложных гетерозигот по робертсоновским и полно-
плечевым реципрокным транслокациям, выделенных из 
трех природных популяций С. talarum с использованием 
иммунолокализации белков боковых элементов синапто-
немного комплекса (SYCP3), зрелых рекомбинационных 
узелков (MLH1) и фосфорилированного гистона (γH2A.X) 
(рис. 4). 

В большинстве клеток у структурных гетерозигот 
С. talarum исследователи наблюдали асинапсис вокруг 
точек разрыва перестроек. Аналогичное нарушение об-
наружено у С. рerrensi, гетерозиготных по нескольким 
робертсоновским транслокациям. Хотя частота клеток 
с асинапсисом имела тенденцию к снижению по мере 
прогрессии пахитены, даже на ее поздних стадиях более 
половины сперматоцитов с квадривалентами имели неспа-
ренные районы. Однако относительный размер неспарен-
ных районов синаптонемного комплекса был небольшим. 
Асинапсис был ограничен короткими плечами акроцен-
триков и прицентромерными районами метацентриков. 

Fig. 4. Immunolocalization of SYCP3 and γH2A.X in spread spermatocytes of С. talarum heterozygous for two Robertsonian translocations with 
monobrachial homology: а, early pachytene; b, middle; c, late. 
Arrows indicate quadrivalent A1/RbA1B3/RbB2B3/B3, XY, sex bivalent. Scale bar 5 µm. From (Basheva et al., 2014), with permission from Springer © 2014.
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Fig. 5. Immunolocalization of SYCP3 and MLH1 in spread spermatocytes 
of С. talarum, heterozygous for two Robertsonian translocations with 
monobrachial homology. 
Photo by Е.A. Basheva. Rectangles indicate synaptic configurations of 
quadrivalents A1/RbA1B3/RbB2B3/B3 and their schematic representations. 
Scale bar 5 µm.

SYCP3
MLH1
Centromere



Chromosomes and speciation in tuco-tuco 
(Ctenomys, Hystricognathi, Rodentia)

A.A. Torgasheva, E.A. Basheva  
M.J. Gomez Fernandez, P. Mirol, P.M. Borodin

2016
20 • 4

413Evolution and speciation

Фосфорилированный γH2A.X почти полностью исчезал 
из районов асинапсиса к концу пахитены.

Обширный асинапсис в пахитене может вызвать мейо-
тический сайленсинг неспаренного хроматина и привести 
к остановке мейоза из­за подавления транскрипции важ-
нейших мейотических генов (Baarends et al., 2005; Turner 
et al., 2005). Однако исследования на мышах (Burgoyne et 
al., 2009; Manterola et al., 2009; Page et al., 2012) показа-
ли, что контрольные механизмы (checkpoint) пахитены 
могут игнорировать ограниченную степень асинапсиса. 
Мы полагаем, что незначительный и преходящий аси-
напсис в прицентромерных регионах мультивалентов 
у структурных гетерозигот С. talarum (Basheva et al., 2014) 
и С. per rensi (Lanzone et al., 2007) вряд ли может вызвать 
гибель зародышевых клеток и уменьшить плодовитость 
гетерозигот. 

Иммунолокализация белка MLH1 позволила Е.А. Ба-
шевой с коллегами (Basheva et al., 2014) визуализировать 
сайты рекомбинации (рис. 5). Используя этот подход, 
исследователи обнаружили достоверное снижение час­
тоты рекомбинации в прицентромерных областях три­ 
и мультивалентов. Они также наблюдали тенденцию 
к снижению количества кроссоверов на плечо от акроцен-
трических гомозигот к гетерозиготам и метацентрическим 
гомозиготам и дистализацию распределения кроссоверов 
у гетерозигот и метацентрических гомозигот по сравне-
нию с акроцентрическими гомозиготами (Basheva et al., 
2014).

Эти эффекты могут играть существенную роль в огра-
ничении потока генов через гибридные зоны между 
разными хромосомными расами C. talarum двумя раз-
личными способами. С одной стороны, подавление ре-
комбинации вокруг центромеры может консервировать 
неравновесие по сцеплению между аллелями, располо-
женными в перицентромерной области, и способствовать 
дальнейшей дивергенции генетического содержания 
родительских хромосом. С другой стороны, уменьшение 
количества кроссоверов в определенных плечах мультива-
лентов может увеличить частоту нерасхождения хромосом 
в метафазе I мейоза, которая и так высока у сложных 
гетерозигот с монобрахиальной гомологией. Это, в свою 
очередь, может снизить плодовитость хромосомных гете-
розигот и ограничить поток генов между кариотипически 
различными популяциями.

Заключение
Виды и локальные популяции туко­туко представляют со-
бой крайне интересную модель для исследования процес-
са видообразования и его механизмов. Сочетание эколо-
гических, молекулярно­генетических и цитогенетических 
подходов позволило выявить генетическую подразделен-
ность локальных популяций, часто не совпадающую ни 
с видовыми границами, ни с границами хромосомных рас. 
До сих пор не обнаружено существенных эффектов хро-
мосомных перестроек на фертильность их гетерозиготных 
носителей. Это ставит под сомнение валидность гипотезы 
хромосомного видообразования в ее классической форме 
для объяснения высоких ско ростей видообразования 
в роде Ctenomys. Высокая час тота фиксации различных 
хромосомных перестроек в локальных популяциях 

туко­туко обусловлена очень низкой эффективной чис-
ленностью демов и редкостью миграции. Исследования 
поведения хромосом в мейозе у структурных гетерозигот 
показывают, что альтернативная фиксация хромосомных 
перестроек может локально менять частоту и распре-
деление рекомбинационных событий по геному. Таким 
образом, хромосомные перестройки не могут выступать 
в роли пускового механизма видообразования у туко­туко, 
но могут ускорять этот процесс, модулируя интенсивность 
потока генов в определенных районах генома. 
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