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Резюме. Впервые приведены сведения о числе и мор-
фологии хромосом, расположении C-гетерохроматиновых
районов, локализации кластеров теломерного повтора
(TTAGG)n и рибосомной 18S  ДНК в кариотипах 5 видов
саранчовых семейства Pamphagidae из Марокко:
Eunapiodes atlantis (Chopard, 1943), Paraeumigus fortius
(Bolivar, 1907), Euryparyphes flexuosus Uvarov, 1927 (три-
ба Euryparyphini); Acinipe tubericollis Werner, 1932, и
Pseudoglauia terrea (Bolivar, 1912) (триба Pamphagini).
Все исследованные виды имеют кариотип, состоящий из
19(##) и 20($$) акроцентрических хромосом. Механизм
определения пола — XO#/XX$. Аутосомы могут быть
сгруппированы в три размерных класса — крупные L1–
L4, средние М5–М7 и мелкие S8 и S9. Половая Х-хромосо-
ма акроцентрическая, среднего размерного класса.

У всех исследованных видов выявлены С-позитивные
блоки в прицентромерных районах хромосом. В одной
или двух парах самых мелких хромосом локализованы
крупные теломерные блоки гетерохроматина. У P. terrea
в одной мелкой паре аутосом (S9), двух средних (М5,М6),
и Х-хромосоме выявлены мелкие интерстициальные С-
блоки.

Флуоресцентная in situ гибридизация нуклеиновых
кислот (FISH) теломерной ДНК-пробы показала, что у
всех исследованных видов теломерные повторённые пос-
ледовательности (TTAGG)n локализованы в терминаль-
ных районах всех хромосом набора. У A. tubericollis тело-
мерные кластеры в первой большой паре аутосом (L1)
имеют больший размер по сравнению со всем остальны-
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ми хромосомами. Районы хромосом, обогащённые рибо-
сомной ДНК, выявлены у всех исследованных видов. У
E. atlantis и A. tubericollis кластеры рибосомной ДНК рас-
положены в интерстициальном районе проксимальной ча-
сти в двух больших парах (L3, L4) и в прицентромерном
районе в пятой средней паре аутосом (M5). У P. fortius и
E. flexuosus районы рибосомной ДНК располагаются в
интерстициальном районе проксимальной части в трёх
больших парах аутосом (L2, L3, L4) и прицентромерных
районах в двух больших парах (L1, L2) и третьей средней
паре аутосом (M3). У P. terrea в теломерном, центромер-
ном и интеркалярном районах крупной (L1) пары аутосом
локализованы три кластера рибосомной ДНК.

Abstract. New data on karyotypes of five species of
Pamphagidae family from Morocco were reported. Three
species — Eunapiodes atlantis (Chopard, 1943), Paraeumi-
gus fortius (Bolivar, 1907) and Euryparyphes flexuosus
Uvarov, 1927 belonged to Euryparyphini tribe and two spe-
cies — Acinipe tubericollis Werner, 1932, and Pseudoglauia
terrea (Bolivar, 1912) belonged to Pamphagini tribe.

Distribution of C-positive blocks, clusters of telomeric 
repeats (TTAGG)n and 18S rDNA were analyzed. Karyo-
type of all studied species consisted of 19(##) and 20 ($$) 
acrocentric chromosomes with XO#/XX$ sex determina-
tion system. Autosomes fell into three groups according to 
their size: large (L1–L4), medium sized (M5–M7), and small 
chromosomes (S8–S9). The X chromosome is medium sized 
acrocentric chromosome.
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C-banding revealed three types of C-positive blocks –
pericentic, interstitial and telomeric. In E. atlantis large peri-
centric C-blocks were observed on L1, L2 and L3 chromo-
somes, middle sized C-block was found on the L4 chromo-
some and small sized pericentric C-blocks were observed on
the rest of the autosomes and the X chromosome. Large
telomeric C-band was observed on the In P. fortius middle
sized pericentric C-positive blocks were observed on L1–L3,
the remaining autosomes and the X chromosome had small
sized pericentric C-blocks. Medium sized telomeric C-band
was observed on the S8 pair. In E flexuosus middle sized C-
blocks were observed on L3, S8 and S9 chromosomes and
small sized C-blocks were observed on L1, L2, L4, M5–M7
chromosomes and the X chromosome. In A. tubericollis, large
C-bands were observed in the pericentric regions of L1–L4
chromosomes, middle sized C-blocks were localized on the
rest of the autosomes, and small sized C-band was found on
the X chromosome. Large telomeric C-bands were observed
on S9 and M5 chromosomes, and medium sized telomeric C-
block was observed on the M6 pair. In P. terrea large C-bands
were observed on L1–L4 chromosomes, middle sized blocks
were observed on M5 and M6 chromosomes and small C-
bands were revealed on the rest of the autosomes and the X
chromosome. Small interstitial C-bands were localized on
M5, M6, S9 and X chromosomes. Telomeric C-bands were
found on the M7 and S8 pairs.

Fluorescent in situ hybridization (FISH) of telomeric
probe revealed that these repeats localize only on termini of
all chromosomes. The telomeric cluster on proximal termini
of the L1 chromosome of A. tubericollis is significantly larger
than the rest of the telomeric clusters.

FISH of 18S rDNA probe revealed three clusters of
rDNA in all studied species. In E. atlantis and A. tubericollis
rDNA clusters were found in the proximal interstitial regions
of L3, L4 and the pericentric region of the M5 chromosome. In
P. forties and E. flexuosus these clusters localized in the
proximal interstitial regions of L2, L3 and L4 chromosomes,
and 18S rDNA probe hybridized in the pericentric regions of
L1, L2 and M3 chromosomes. In P. terrea all three clusters
localized on the same L2 chromosome pair.

Введение
К семейству Pamphagidae относится около 600 ви-

дов, обитающих преимущественно в горных, пус-
тынных и полупустынных ландшафтах Африки, Ев-
ропы и Азии [Uvarov, 1966]. Из Северной Африки
описано свыше 90 видов, значительная часть из ко-
торых распространена в Марокко [Massa, 2013].

В цитогенетическом отношении саранчовые се-
мейства Pamphagidae слабо изучены. До предприня-
того нами исследования Pamphagidae России и со-
предельных регионов были известны кариотипы
около 50 видов этого семейства из Северной и Юж-
ной Африки, Европы и Азии [Granata, 1910; Chen,
1937; White, 1973; Alicata et al., 1976; Fossey, 1985;
Camacho et al.,1981; Santos et al., 1983; Cabrero, et al.,
1985; Mansueto, Vitturi, 1989; Vitturi et al., 1993;
Warchałowska-Śliwa et al., 1994]. В цитированных выше
работах отмечалась исключительная кариотипичес-
кая консервативность этой группы прямокрылых
насекомых. Диплоидные наборы включали 19 (#) и

20 ($) акроцентрических хромосом. Определение
пола ХО#/ХХ $.

Линейная дифференциация хромосом на С-по-
зитивные и С-негативные районы описана для еди-
ничных видов [Сamacho et al., 1981; Santos et al., 1983;
Warchalowska-Sliwa et al., 1994].

Позднее, наряду с типичными для Pamphagidae
кариотипами были описаны хромосомные наборы,
имеющие 18 хромосом, как у самцов, так и у самок.
Такой набор хромосом возник в результате взаим-
ной транслокации исходно акроцентрической Х-хро-
мосомы и крупной акроцентрической аутосомы.
Это привело к образованию метацентрической neo-
Х-хромосомы. Непарная аутосома у самца стано-
вится гетерохромосомой (Y-хромосомой) с образо-
ванием neo-XY#/neo-XX$  механизма определения
пола [Бугров, 1986 (Burgov, 1986); Bugrov, 1996;
Bugrov, Warchalowska-Sliwa, 1997; Bugrov, Grozeva,
1998; Bugrov et al., 2016]. Кроме того, были описаны
кариотипы, в которых несколько пар хромосом
(Melanotmethis fuscipennis  Uv.) [Bugrov,
Warchalowska-Sliwa, 1997] или даже все хромосомы
(Eremopeza festiva (Sauss.), [Bugrov et al., 2016] —
двуплечие. Эти факты позволяют опровергнуть мне-
ние о Pamphagidae как группе, обладающей едино-
образными кариотипами, и делают необходимым
более детальное исследование представителей этого
семейства.

Недавно нами получен фиксированный матери-
ал для кариологического исследования нескольких
видов саранчовых семейства Pamphagidae из Ма-
рокко. Данная статья посвящена их сравнительно-
кариологическому исследованию. Для получения
дополнительных маркёров линейной дифференци-
ровки хромосом использован метод флуоресцент-
ной in situ гибридизации нуклеиновых кислот (FISH).
В качестве ДНК-проб был использован теломерный
пентамер (TTAGG)n и 18S-повтор рибосомной ДНК.

Материал и методы
Было исследовано 5 видов саранчовых. Три вида:

Eunapiodes atlantis (Chopard, 1943), Paraeumigus
fortius (Bolivar, 1907) и Euryparyphes flexuosus Uvarov,
1927 относятся к трибе Euryparyphini La Greca, 1993,
два вида — Acinipe tubericollis Werner, 1932 и
Pseudoglauia terrea (Bolivar, 1912) к трибе Pamphagini
Burmeister, 1840 семейства Pamphagidae из фауны
Малого и Среднего Атласа (Марокко).

У отловленных самцов извлекались семенники и
после гипотонии в 0,9 % растворе цитрата натрия в
течение 20 мин при комнатной температуре их фик-
сировали 15 мин. в смеси ледяной уксусной кислоты
и 96 % этанола (1:3). Фиксированный материал от-
мывали и хранили в 70 % этаноле. Давленые пре-
параты готовили с помощью замораживания на бри-
кете сухого льда или металлическом столике,
охлаждённом в жидком азоте.
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Препараты окрашивались по С-методу диффе-
ренциальной сегментации хромосом [Sumner, 1972]
с некоторыми модификациями. Флуоресцентную
гибридизацию нуклеиновых кислот in situ (FISH)
проводили в соответствии с протоколом Д. Пинкеля
[Pinkel et al., 1986] с небольшими модификациями
[Rubtsov et al., 2000].

При описании кариотипов нами принята класси-
фикация размерных классов хромосом Pamphagidae
в соответствии с работой Хуана Педро Камачо с
соавторами [Camacho et al., 1981]. Локализацию и
относительные размеры блоков С-гетерохроматина
определяли на основе ранее предложенной номенк-
латуры [King, John, 1980; Santos et al., 1983, Cabrero
et al., 1985].

Микроскопический анализ был проведён в Цент-
ре микроскопических исследований СО РАН на мик-
роскопе AXIOSKOP 2 Plus (Zeiss, ФРГ). Для регист-
рации и обработки микроизображений использовали
CCD-камеру и программное обеспечение «ISIS3»
фирмы METASYSTEMS GmbH и AxioVision GmbH
(Германия).

Результаты
С-дифференциальная окраска хромосом. Все

исследованные виды имеют стандартное для саран-
човых семейства Pamphagidae число хромосом рав-
ное 19 у самца и 20 у самок с #X0/$XX определе-
нием пола. Кариотип состоит из четырех пар
крупных aутосом (L1–L4), четырёх пар средних (М5–
М7) и двух пар мелких аутосом (S8–S9). Половая Х-
хромосома акроцентрическая, среднего размерно-
го класса (рис. 1).

С помощью С-диференциального окрашивания
хромосом выяснено распределение блоков консти-
тутивного (С-) гетерохроматина. В кариотипах всех
исследованных видов все хромосомы имеют обли-
гатный гетерохроматиновый блок в прицентромер-
ном районе. Наряду с этим выявлены видоспецифи-
ческие особенности размеров и положения
С-позитивных высокоповторяющихся районов ДНК
в хромосомах исследованных видов.

В кариотипе E. atlantis три большие пары ауто-
сом (L1, L2, L3) имеют крупные прицентромерные
районы гетерохроматина. В четвёртой паре аутосом
(L4) прицентромерный блок среднего размера, все
остальные аутосомы имеют мелкие С-позитивные
блоки в прицентромерной части. В одной из мелких
пар аутосом (S9) выявляются крупные теломерные
блоки гетерохроматина. В прицентромерном райо-
не Х-хромосомы локализован мелкий блок гетерох-
роматина (рис. 1a).

В кариотипе P. fortius в больших парах аутосом
(L1–L3) локализованы прицентромерные блоки сред-
ней величины. Все остальные аутосомы и половая
Х-хромосома имеют мелкие прицентромерные С-
позитивные блоки. В одной мелкой паре аутосом
(S8) локализованы теломерные гетерохроматиновые
блоки средней величины (рис. 1b).

В кариотипе E. flexuosus в одной большой паре
(L3) и мелких парах аутосом (S8–S9) прицентромер-
ные С-блоки среднего размера. В остальных круп-
ных (L1, L2, L4) и средних (М5–М7) парах аутосом и Х-
хромосоме С-позитивные прицентромерные блоки
мелкие (рис. 1с).

В хромосомном наборе A. tubericollis во всех
больших парах аутосом (L1–L4) локализованы круп-
ные С-позитивные блоки. Все остальные аутосомы
имеют гетерохроматиновый блок среднего размера.
Прицентромерный С-блок в Х-хромосоме мелкий. В
одной средней паре аутосом (М5) и мелкой паре
аутосом (S9) локализованы большие теломерные С-
позитивные блоки. Одна пара аутосом M6 имеет те-
ломерные гетерохроматиновые блоки среднего раз-
мера (рис. 1g).

В кариотипе P. terrea С-позитивные прицентро-
мерные блоки крупные во всех больших парах (L1–
L4) аутосом. В двух парах средних аутосом (М5, М6)
прицентромерные блоки гетерохроматина среднего
размера. Все остальные аутосомы и половая Х-хро-
мосома имеют мелкие прицентромерные С-блоки.
В одной мелкой паре аутосом (S9), двух средних (М5,
М6), и Х-хромосоме выявлены одиночные мелкие
интеркалярные С-блоки. Мелкая (S8) и средняя (М7)
пары аутосом имеют С-блоки среднего размерного
класса (рис. 1h).

Флуоресцентная гибридизация in situ (FISH).
Флуоресцентная гибридизация in situ (FISH) тело-
мерной ДНК-пробы (TTAGG) саранчовых трибы
Pamphagini показала, что у всех исследованных ви-
дов теломерные повторённые последовательности
локализованы в терминальных районах всех хромо-
сом набора (рис. 1d, e, f, i, j). В кариотипе
A. tubericollis теломерные кластеры в первой боль-
шой паре аутосом (L1) имеют больший размер по
сравнению с теломерными районами всех осталь-
ных хромосом этого вида (рис. 1i).

В хромосомных наборах E. atlantis и
A. tubericollis кластеры рибосомной ДНК локализо-
ваны в интерстициальном районе проксимальной
части хромосом в двух больших парах аутосом (L3,
L4) и в прицентромерном районе одной средней пары
аутосом (M5) (рис. 1d, i).

У P. fortius и E. flexuosus районы, обогащённые
рибосомной ДНК, располагаются в интерстициаль-
ном районе проксимальной части в трёх больших
парах аутосом (L2, L3, L4), в прицентромерных райо-
нах двух больших пар (L1, L2) и третьей средней паре
аутосом (M3) (Рис. 1 е, f).

В кариотипе P. terrea кластеры рибосомной ДНК
обнаружены только в одной большой паре аутосом
(L1) (рис. 1j). При этом кластеры рибосомной ДНК
локализованы в центромерном, интеркалярном и
теломерном районах этой хромосомы (рис. 1k).

Обсуждение
Исследованные нами кариотипы саранчовых се-

мейства Pamphagidae из Марокко подтверждают, что
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Ðèñ. 1. Ñ-äèôôåðåíöèàëüíàÿ îêðàñêà (a, b, c, g, h) è ôëóîðåñöåíòíàÿ ãèáðèäèçàöèÿ in situ 18S ðèáîñîìíîé (çåë¸íûé
ñèãíàë) è òåëîìåðíîé (TTAGG)n (êðàñíûé ñèãíàë) ïðîá ñ õðîìîñîìàìè èçó÷åíûõ âèäîâ (d, e, f, i, j, k). a, d — Eunapiodes
atlantis; b, e — Paraeumigus fortius; ñ, f — Euryparyphes flexuosus; g, i — Acinipe tubericollis; h, j, k — Pseudoglauia terrea; k —
ñëàáîêîíäåíñèðîâàííàÿ L2 õðîìîñîìà Pseudoglauia terrea. Ñòðåëêàìè óêàçàíû èíòåðêàëÿðíûå è òåëîìåðíûå Ñ-ïîçèòèâíûå
áëîêè. Ãîëîâêàìè ñòðåëîê óêàçàíû êëàñòåðû 18S ðèáîñîìíîé ÄÍÊ.

Fig. 1. C banding (a, b, c, g, h) and fluorescent in situ hybridization of 18S rDNA (green) and (TTAGG)n (red) probes (d, e,
f, i, j, k) with chromosomes of species studied. a, d — Eunapiodes atlantis; b, e — Paraeumigus fortius; ñ, f — Euryparyphes flexuosus;
g, i — Acinipe tubericollis; h, j, k — Pseudoglauia terrea; k — Prophase L2 chromosome Pseudoglauia terrea. Arrows indicate
interstitial and telomeric C-bands. Arrowheads indicate clusters of 18S rDNA.
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представители подсемейства Pamphaginae из триб
Pamphagini и Euryparyphini из Западного Средизем-
номорья обладают исключительно консервативным
типом хромосомного набора, состоящим из 19 (##)
и 20 ($$) акроцентрических хромосом при определе-
нии пола XO#/XX$. Этот результат позволяет более
обоснованно сделать предположение о том, что часть
подсемейства Pamphaginae, а именно триба
Nocarodeini (2n#,$ = 18, определение пола XY#/
XX$), распространённая в Западной Азии, Кавказе и
Закавказье эволюционировала на основе производ-
ного от исходного типа хромосомного набора.

Данные о распределении С-гетерохроматина в
хромосомах изученных нами видов в общих чертах
совпадают с результатами исследования некоторых
Pamphagidae из Испании [Camacho et al.,1981; Santos
et al., 1983; Cabrero et al., 1985]. Различие в величине
и локализации С-позитивных блоков у разных видов
показывает, что дивергенция кариотипов в этой
группе саранчовых связана не со структурными
хромосомными перестройками, а с эволюцией по-
вторённых последовательностей ДНК. Анализ ло-
кализации кластеров теломерной последовательно-
сти (TTAGG)n  и последовательности 18S
рибосомной ДНК с использованием метода флуо-
ресцентной in situ гибридизации нуклеиновых кис-
лот (FISH) показал, что теломерные повторённые
последовательности очень консервативны и лока-
лизованы только в терминальных районах всех хро-
мосом набора. В данном случае не выявлено пере-
мещение этих молекулярных маркёров в иное
положение. Этот факт свидетельствует об отсут-
ствии структурных перестроек хромосом в эволю-
ции кариотипов исследованной группы видов, в от-
личие, например, от изученных нами ранее
саранчовых семейства Acrididae [Jetybayev et al.,
2012]. Флуоресцентная гибридизация in situ (FISH)
фрагмента рибосомной ДНК (18S повтор рибосом-
ной ДНК-пробы) выявила специфику локализации
этой пробы у саранчовых семейства Pamphagidae.
У большинства исследованных нами видов класте-
ры рибосомной ДНК локализованы в двух или трёх
парах аутосом, маркируя районы активного ядрыш-
кового организатора (ЯОР). В кариотипе P. terrea
кластеры рибосомной ДНК выявлены в центромер-
ном, интеркалярном и теломерном районах самой
крупной хромосомы в наборе. Ранее множествен-
ная локализация кластеров рибосомной ДНК на од-
ной хромосоме была выявлена у некоторых
Pamphagidae из Армении [Bugrov et al., 2016]. Следу-
ет особо подчеркнуть, что среди саранчовых мно-
жественная локализация кластеров рибосомной ДНК
на одной хромосоме выявлена пока только у пред-
ставителей семейства Pamphagidae. У другого, отно-
сительно хорошо изученного в цитогенетическом
отношении, семейства собственно саранчовых
Acrididae распространение этого молекулярного
маркёра ограничено в основном одной–двумя па-
рами хромосом в кариотипе. При этом не описано

случаев множественной локализации кластеров ри-
босомной ДНК на одной хромосоме [Cabrero,
Camacho, 2008]. Возможно, выявленные отличия в
локализации рибосомной ДНК у Pamphagidae и
Acrididae содержат филогенетический сигнал, по-
зволяющий подойти с молекулярно-цитогенетичес-
ких позиций к решению проблемы происхождения
модального кариотипа саранчовых семейства
Pamphagidae.
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