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Резюме. Флуоресцентная гибридизация in situ (FISH)
теломерной ДНК-пробы (TTAGG)n с хромосомами сап-
порской кобылки, P. sapporensis, и саранчовых семейства
Pamphagidae показала, что у видов, обладающих neo-XY#/
neo-XX$ определением пола теломерные повторённые
последовательности локализованы только в теломерных
и субтеломерных районах длинных и коротких плеч хро-
мосом. Анализ локализации этого маркёра в кариотипах
исследованных видов показал, что в месте транслокации
первоначальной акроцентрической Х-хромосомы и од-
ной из акроцентрических аутосом кластер теломерных
последовательностей отсутствует. Этот результат под-
тверждает, что транслокация Х-хромосомы и аутосомы
произошла в данном случае с утратой мелких вторых
плеч акроцентрических хромосом, участвующих в хро-
мосомной перестройке. Таким образом, в исследуемой
модели ключевым моментом дифференциации Y-хромо-
сомы стала центромерная транслокация, приведшая к ут-
рате структурной гомологии между аутосомным плечом
neo-X и neo-Y хромосомой.

Abstract. Fluorescence in situ hybridization (FISH) of
(TTAGG)n telomeric repeats with the chromosomes of grass-
hoppers have a neo-XY/neo-XX sex chromosome determina-
tion was analyzed. Telomeric repeats were located on the
ends of chromosome arms only. No hybridization signal with
this probe in the region of autosome-X-chromosome fusion.

Probably it is the result of deletion of euchromatic part of the
autosome came into the translocation with the X chromo-
some. It seems the deletion is primary reason of loss a
homology between autosome part of the neo-X chromosome
and the neo-Y chromosome.

Половые хромосомы играют уникальную роль
во многих биологических процессах и явлениях и,
прежде всего, в определении пола. По современным
представлениям половые хромосомы возникли из
пары аутосом. Ключевым моментом этого превра-
щения было подавление рекомбинации в данной
паре, возникшее, вероятно, вследствие инверсий в
небольшом участке хромосомы. Блокирование ре-
комбинации стало распространяться далее по хро-
мосоме, пока не заняло почти всю её длину. Это
привело к тому, что прото-Y-хромосома начала на-
капливать мутации и деградировать. На заключитель-
ном этапе эволюции этой гоносомы для неё стано-
вятся характерны специфические черты, резко
отличающие её от других хромосом набора, такие
как обеднённость генами и присутствие значитель-
ных гетерохроматиновых районов [Charlesworth et
al., 2005; Traut et al., 2007].

Широкое разнообразие систем цитологического
определения пола у насекомых [Blackman, 1995] по-
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зволяет предполагать, что они могут быть универ-
сальной моделью для понимания структурных и фун-
кциональных аспектов происхождения и эволюции
половых хромосом. Однако, за исключением неко-
торых видов рода Drosophila, эти процессы у насе-
комых не исследованы. Пожалуй, следует согласить-
ся с мнением Вальтера Траута с коллегами [Traut et
al., 2007] о том, что результаты молекулярно-генети-
ческих исследований половых хромосом у
Drosophila просто экстраполируются на тот или иной
феномен, затрагивающий структурную эволюцию
половых хромосом у других насекомых.

Исходный механизм определения пола у прямок-
рылых насекомых представлен одной Х-хромосомой
у самцов и двумя Х-хромосомами у самок (Х0##/
XX$$) [White, 1973]. Вместе с тем известно более
100 случаев спонтанного возникновения иных типов
хромосомного определения пола. Чаще это проис-
ходит в результате взаимной транслокации исходно
акроцентрической Х-хромосомы и акроцентричес-
кой аутосомы. При этом вторая аутосома из пары у
самца становится гетерохромосомой (Y-хромосо-
мой), формируя neo-XY#/ neo-XX$ механизм оп-
ределения пола [Hewitt, John, 1972; White, 1973; Mesa
et al., 2001; Castillo et al., 2010; Bidau et al., 2011].
Исключительно редко бывает, чтобы группа видов,
принадлежащих к одному роду или группе близких
родов (трибе) саранчовых, обладала бы изменённым
на основе описанной выше транслокации типом оп-
ределения пола. Это наблюдение привело к заключе-
нию, что de novo возникшие системы определения
пола обрекают виды прямокрылых насекомых на
короткую эволюционную судьбу, не приводя к ди-
вергенции на основе возникшей хромосомной му-
тации, затрагивающей половые хромосомы [Mesa et
al., 2001]. Исключением из этого правила долгое вре-
мя были только южноамериканские представители
саранчовых подсемейства Melanoplinae [Castillo et
al., 2010]. Нами найдены другие примеры возникно-
вения de novo XY/XX гетерогаметного пола, причём
один из них — саппорская кобылка Podisma
sapporensis Shir. (семейство Acrididae), распростра-
нённая на островах Сахалин, Кунашир и Хоккайдо,
демонстрирует популяционный полиморфизм по
типу определения пола. Эта модель отражает исход-
ный этап формирования XY/XX гетерогаметного
пола, при котором Y-хромосома не отличается от
своего гомолога [Bugrov et al., 2001]. Другой при-
мер — саранчовые семейства Pamphagidae, в кото-
ром виды рода Asiotmethis Uv. (подсемейство
Thrinchinae) и представители трибы Nocarodeini (под-
семейство Pamphaginae) также имеют XY/XX меха-
низм определения пола. Однако в этом случае иссле-
дованные виды отражают разные стадии
гетероморфизации первоначальных гомологов, вы-
раженной в миниатиризации и гетерохроматиниза-
ции neo-Y хромосомы [Bugrov, 1996; Bugrov,
Warchalowska-Śliwa, 1997; Bugrov, Grozeva, 1998].

Независимо от путей эволюции Y-хромосомы в
описанных выше моделях, ключевым моментом при

формировании XY/XX механизма была взаимная
транслокация хромосом. Классическими цитогене-
тическими методами не удаётся выяснить природу
этой транслокации из-за отсутствия специфических
маркёров линейной дифференциации хромосом,
вступивших в транслокацию.

В настоящей работе впервые сделана попытка
использовать молекулярно-цитогенетические мето-
ды для поиска дополнительных маркёров линейной
дифференциации хромосом, участвующих в фор-
мировании редкого для саранчовых neo-XY#/neo-
XX$ механизма определения пола. Целью такого
методического приёма стало определение типа
транслокации исходно акроцентрических Х-хромо-
сомы и аутосомы. Для достижения этой цели мы
использовали флуоресцентную in situ гибридизацию
(FISH) теломерного повтора (TTAGG)n с хромосо-
мами некоторых видов саранчовых с Х0 и XY меха-
низмами определения пола. Выбор молекулярного
маркёра обусловлен тем, что теломерные повторы,
находящиеся в терминальных районах хромосом иг-
рают важную роль в поддержании целостности хро-
мосом, и могут быть маркёрами различных хромо-
сомных перестроек [Жданова и др., 2007].

Материалы и методы
В настоящей работе исследованы ранее не извес-

тные особенности локализации теломерных повто-
ров у саранчовых с X0#/XX$ и neo-XY#/neo-XX$
механизмом определения пола. Из них три вида от-
носятся к семейству Pamphagidae, отловленные в
разных регионах: Asiotmethis muricatus (Pallas, 1771)
(Казахстан, определение пола X0#/XX$), Asiotmethis
turritus (Fischer von Waldheim, 1833) (Армения, neo-
XY#/neo-XX$ механизм определения пола) и
Oronothrotes furvus Mishchenko, 1951 (Турция, neo-
XY#/neo-XX$ механизм определения пола). Саппор-
ская кобылка Podisma sapporensis Shir. (семейство
Acrididae) представлена neo-XY#/neo-XX$ популя-
цией с острова Хоккайдо.

У отловленных самцов выделялись семенники,
из которых были приготовлены сухие давленые пре-
параты по стандартному методу. Воздушно-сухие
хромосомные препараты из O. furvus были сделаны
из суспензии клеток эмбриональных тканей. Флуо-
ресцентную гибридизацию нуклеиновых кислот in
situ (FISH) проводили в соответствии с протоколом
Пинкеля [Pinkel at al., 1986]. В качестве ДНК-пробы
был использваны теломерные повторы, полученые
методом нематричного синтеза по стандартному
протоколу [Ijdo et al., 1991]. В качестве праймера
использовались олигонуклеотиды Tel 1
(TAACCTAACCTAACCTAACC) и Tel 2
(TTAGGTTAGGTTAGGTTAGG). Микроскопический
анализ был проведён в Центре микроскопических
исследований СО РАН на микроскопе AXIOSKOP 2
Plus (Zeiss, Германия). Для регистрации и обработ-
ки микроизображений использовали CCD-камеру и
программное обеспечение «ISIS3» фирмы
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METASYSTEMS GmbH и AxioVision GmbH (Герма-
ния).

Результаты и обсуждение
Самцы A. muricatus имеют стандартный для

Pamphagidae кариотип, состоящий из 18 акроцентри-
ческих аутосом и одной акроцентрической Х-хромо-
сомы (2n# = 18 + X0) (рис. 1а). У двух других видов
этого семейства A. turritus и O. furvus кариотип сам-

цов включает 16 акроцентричеких аутосом, метацент-
рическую Х-хромосому и акроцентрическую Y-хро-
мосому (2n# = 16 + neo-X + neo-Y) (рис. 1б, в). Кари-
отип саппорской кобылки P. sapporensis представлен
20 акроцентрическими аутосомами, метацентричес-
кой Х-хромосомой и акроцентрической Y-хромосо-
мой (2n# = 20 + neo-X + neo-Y) (рис. 1г).

Флуоресцентная гибридизация in situ (FISH) тело-
мерной ДНК-пробы (TTAGG)n с хромосомами ис-
следованных видов показала, что теломерные повто-

Ðèñ. 1. FISH òåëîìåðíîé ÄÍÊ-ïðîáû (TTAGG)n (êðàñíûé ñèãíàë) ñ õðîìîñîìàìè ñàðàí÷îâûõ: à — Asiotmethis muricatus,
ìåòàôàçà I ìåéîçà; á — Asiotmethis turritus, ìåòàôàçà I ìåéîçà; â — Oronothrotes furvus, ìåòàôàçà êëåòêè ýìáðèîíà, ã — Podisma
sapporensis, ìåòàôàçà I ìåéîçà. Òîíêèìè ñòðåëêàìè îáîçíà÷åíû êëàñòåðû òåëîìåðíûõ ïîâòîðîâ â ïîëîâûõ õðîìîñîìàõ.
Òîëñòûìè ñòðåëêàìè îáîçíà÷åíû ðàéîíû ðåöèïðîêíîé òðàíñëîêàöèè àóòîñîìû è Õ-õðîìîñîìû.

Fig. 1. FISH of telomeric DNA probe (TTAGG)n (red signal) with the chromosomes of grasshoppers: à — Asiotmethis muricatus,
metaphase I of meiosis; b — Asiotmethis turritus, metaphase I of meiosis; c — Oronothrotes furvus, metaphase cell of the embryo,
d — Podisma sapporensis, metaphase I of meiosis. Thin arrows indicate clusters of telomeric repeats in the sex chromosomes.
Thick arrows indicate areas of reciprocal translocation of autosomes and the X chromosome.
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рённые последовательности локализованы только в
терминальных районах аутосом, а также в терминаль-
ных районах длинного и очень коротко плеча в акро-
центрической Х-хромосоме A. muricatus (рис. 1а–г).
Анализ локализации этого маркёра в хромосомах у
видов с neo-XY механизмом определения пола пока-
зал, что в зоне транслокации первоначально акро-
центрической Х-хромосомы и одной из акроцентри-
ческих аутосом, кластер теломерных
последовательностей отсутствует. Этот результат
подтверждает предположение, что транслокация Х-
хромосомы и аутосомы произошла в данном случае
с утратой мелких вторых плеч акроцентрических хро-
мосом, участвующих в хромосомной перестройке.
На этой основе вероятно предположить, что в иссле-
дуемой модели исходным моментом дифференциа-
ции Y-хромосомы стала центромерная транслока-
ция, приведшая к утрате структурной гомологии
между аутосомным плечом neo-X и neo-Y хромосо-
мой (рис. 2).

Полученные результаты позволяют по-новому
взглянуть на начальные этапы формирования XY#/
XX$ гетерогаметного пола из X0#/XX$. Исходя из
предложенной выше гипотезы, причиной утраты го-
мологии между парными хромосомами могли быть
не инверсии, нарушающие группы сцепления генов
[Charlesworth et al., 2005], а делеция, в результате
которой произошла утрата части хромосомы, мар-
кированная кластером теломерной ДНК. Такая деле-
ция может привести либо к элиминации хромосо-
мы, либо к слиянию (транслокации) с другой
хромосомой. Собственно, эти сценарии развития
эволюционных событий описал ещё Уильям Роберт-
сон [Robertson, 1916], однако в то время не была
известна функциональная роль теломер в защите
целостности хромосомных плеч [Жданова и др., 2007].
В случае транслокации пары акроцентрических ауто-
сом и двух акроцентрических Х-хромосом у самок
исследованных нами прямокрылых насекомых, две
новообразованные двуплечие Х-хромосомы состо-
ят из исходных Х-хромосом и гомологичных ауто-
сом, вступивших в транслокацию. У самцов един-
ственная Х-хромосома сливается только с одной
аутосомой из пары по описанному выше и иллюст-
рированному рисунком 2 сценарию, а вторая ауто-
сома из этой пары становится гетерохромосомой.
Присутствие теломерных кластеров на обоих концах
этой хромосомы отличает её от своего бывшего го-
молога (аутосомной части neo-X хромосомы) (рис.
1б,в,г) и свидетельствует о появлении структурных
различий между первоначально изоморфными го-
мологами вследствие утраты короткого плеча ауто-
сомы. Не исключено, что масштаб такой хромосом-
ной перестройки может отличаться у разных групп
насекомых, так как исследованные виды отражают
разные стадии гетероморфизации первоначальных
гомологов — XR-плеча neo-X хромосомы и neo-Y
хромосомы. Так, у представителей рода Asiotmethis
и P. sapporensis XR и neo-Y хромосома изоморфны
за исключением кластера теломерного повтора, что

Ðèñ. 2. Ñõåìà ýâîëþöèè êàðèîòèïà ïðè ôîðìèðîâàíèè
ãåòåðîãàìåòíîãî XY/XX ìåõàíèçìà îïðåäåëåíèÿ ïîëà. Ãîëóáûì
öâåòîì îêðàøåíà ïàðà àêðîöåíòðè÷åñêèõ àóòîñîì, çåë¸íûì —
àêðîöåíòðè÷åñêàÿ Õ-õðîìîñîìà (îáúÿñíåíèå â òåêñòå).

Fig. 2. Scheme of karyotype evolution in the formation of
the heterogametic XY/XX sex determination mechanism. Blue
colored pair of acrocentric autosomes, green — acrocentric X
chromosome (explanation in text).

позволяет им нормально конъюгировать в профазе
I мейоза, формируя бивалент с двумя или тремя хи-
азмами (рис. 1б, г). Этот этап гетероморфизации
может считаться исходным на пути эволюции XY-
гетерогаметного пола. Пример более продвинутой
гетероморфизации половых хромосом демонстри-
руют саранчовые трибы Nocarodeini, у которых neo-
Y хромосома не только значительно короче исходно
гомологичного ей XR плеча neo-X хромосомы
(рис. 1в), но и в значительной степени гетерохрома-
тинизирована, что блокирует рекомбинацию между
этими хромосомами [Bugrov, Warchalowska-Śliwa,
1997; Bugrov, Grozeva, 1998]. Видимо, в этом случае
блокирование рекомбинации заняло почти всю дли-
ну Y-хромосомы, что и привело к её структурной и
генетической деградации.

Таким образом, последовательность процессов,
приводящих к деградации Y-хромосомы у других ге-
терозиготных животных, прослеживается и у иссле-
дованных нами насекомых. Вместе с тем, в отличие
от ранее предложенных моделей эволюции Y-хро-
мосомы при гетерогаметном XY/ХХ механизме оп-
ределения пола (двукрылые, млекопитающие), мы
имеем возможность на примере саранчовых про-
следить разные этапы эволюции этой гоносомы, на-
чиная от исходного аутосомного состояния.
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