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Резюме. Экспериментальная оценка репродуктивной
изоляции островных популяций саранчовых группы
Podisma sapporensis Shiraki, 1910 направлена на выясне-
ние форм и механизмов эволюционной дивергенции и
видообразования в популяциях саранчовых, распростра-
нённых в южной части Курильских островов и острова
Сахалин. В ходе генетического эксперимента впервые по-
лучены гибриды между хромосомными расами сахалинс-
кой и кунаширской популяциями саппорской кобылки
P. sapporensis. Анализ гибридных эмбрионов в варианте
скрещивания Сахалин (самка) х Кунашир (самец) (С х К)
выявил все теоретически ожидаемые генотипы потомков.
Цитогенетический анализ семенников самцов первого по-
коления гибридов F1 (С х К) не выявил нарушений в
мейозе. Гомологичные хромосомы в профазе мейоза сег-
регируют также, как и в контрольных группах. Гибрид-
ные виргинные самки F1 (С х К) способны давать парте-
ногенетическое поколение, геном которых соответствует
самкам как кунаширской, так и сахалинской популяций. В
(С х К) варианте скрещивания получено и второе (F2)
жизнеспособное поколение гибридов.

Цитогенетический анализ эмбрионов от реципрокно-
го скрещивания Кунашир (самка) х Сахалин (самец) (К х
С) показал гибридное происхождение только эмбрионов
самок. Однако они не выходили из диапаузы. Теоретичес-
ки ожидаемые генотипы самцов (21 аутосомa+neo-X) не
формировались. Эти результаты свидетельствуют о не-
жизнеспособности потомков этого варианта скрещива-
ния.

Полученные нами результаты свидетельствуют о час-
тичной репродуктивной изоляции сахалинской и куна-

ширской популяций P. sapporensis. Мы предполагаем,
что географическая изоляция наряду со структурными
хромосомными перестройками сыграли ключевую роль
в становлении репродуктивного барьера между исследо-
ванными хромосомными расами. В соответствии с прин-
ципами биологической концепции вида, эволюционная
дивергенция этих хромосомных рас соответствует видо-
вому таксономическому уровню.

Abstract. An experiment on the reproductive isolation of
the Podisma sapporensis Shiraki, 1910 populations is aimed
at elucidating the forms and mechanisms of evolutionary
divergence and speciation in grasshopper distributed in the
southern Kuril Islands and Sakhalin Island. During of a genet-
ic experiment, hybrids were obtained for the first time be-
tween the chromosome races of the Sakhalin and Kunashir
populations of P. sapporensis. Analysis of hybrid embryos
in the crossing Sakhalin (female) x Kunashir (male) (C x K)
revealed all theoretically expected genotypes of the offspring.
Cytogenetic analysis of the testes of the first generation of
F1 hybrids (C x K) did not reveal any disturbances in the
meiosis. Homologous chromosomes in the prophase of meio-
sis segregate in the same way as in the control groups. Hybrid
virgin females F1 (C x K) are able to give parthenogenetic
generation, the genome of which corresponds to females of
both the Kunashir and Sakhalin populations. In the (C x K)
variant of crossing, the second (F2) viable generation of
hybrids was obtained.

Cytogenetic analysis of embryos from reciprocal cross-
ing Kunashir (female) x Sakhalin (male) (K x C) showed the
hybrid origin of only female embryos. However, they did not
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come out of diapause. The theoretically expected male geno-
types (21 autosomes + neo-X) were not formed. These
results indicate the non-viability of the offspring of this
crossing. Our results indicate a partial reproductive isolation
of the Sakhalin and Kunashir populations of P. sapporensis.
We assume that geographic isolation, along with structural
chromosomal rearrangements, played a key role in the forma-
tion of a reproductive barrier between the studied chromo-
somal races. In accordance with the principles of the biolog-
ical concept of a species, the evolutionary divergence of these
chromosomal races corresponds to the species taxonomic
level.

Введение
К настоящему времени описано несколько мор-

фологически слабо различающихся подвидов сап-
порской кобылки Podisma sapporensis, распростра-
нённых на Хоккайдо, юге Сахалина и острове
Кунашир: Podisma sapporensis sapporensis Shiraki,
1910, Podisma sapporensis kurilensis (Bey-Bienko,
1949), Podisma sapporensis krylonensis Storozhenko,
1983, и Podisma sapporensis  ashibetsuensis
Storozhenko, 1994 [Storozhenko, 1994].

В ходе цитогенетического исследования изолиро-
ванных популяций Podisma sapporensis был выяв-
лен кариотипический гетероморфизм у этого вида.
Достоверно географически изолированные популя-
ции острова Сахалин (P. sapporensis krylonensis) и
острова Кунашир (P. sapporensis kurilensis) имеют
дискретные кариотипические отличия от ранее изу-
ченных особей популяций этого вида с острова Хок-
кайдо, c типичным для Podismini кариотипом, в кото-
ром все хромосомы акроцентрические (2n# = 23,
NF = 23, определение пола: X0#/XX$) [Inoue, 1985].
В кариотипе популяции P. sapporensis, распростра-
нённой в южной части острова Сахалин (полуостров
Крильон), была обнаружена перицентрическая ин-
версия небольшого фрагмента половой хромосомы
(Х-хромосомы) в гомозиготном состоянии (2n# = 23,
NF = 24) [Bugrov, 1995]. Популяция P. sapporensis с
острова Кунашир (кальдера вулкана Головнина) от-
личается от упомянутых выше популяций фиксиро-
ванной робертсоновской транслокацией половой Х-
хромосомы и аутосомы среднего размерного класса
(2n# = 22, NF = 23, определение пола: neo-XY#/neo-
XX$) [Bugrov, 1995]. Позже было установлено, что и
на острове Хоккайдо P. sapporensis представлена
двумя основными хромосомными расами. Запад-
ная группа популяций P. sapporensis имеет стандар-
тный диплоидный набор, состоящий из 23 хромосом
у самца и 24 хромосом у самки (определение пола
X0# /XX# ). Восточная группа популяций
P. sapporensis, как и кунаширская популяция, отли-
чается от стандартной хромосомной расы фиксиро-
ванной робертсоновской транслокацией между ис-
ходно акроцентрической половой Х-хромосомой и
одной из аутосом среднего размерного класса. В
центральной части острова Хоккайдо эти расы гео-
графически изолированы горной системой, со-

стоящей из хребтов Дайсецу и Хидака, [Bugrov et al.,
2000, 2001]. Гибридных зон между расами
P. sapporensis западной и восточной групп острова
Хоккайдо не выявлено, несмотря на отсутствие гео-
графической изоляции между этими расами в
северной части острова [Bugrov et al., 2001; Grzywacz
et al., 2019].

Результаты цитогенетического анализа
P. sapporensis стимулировали эксперименты по скре-
щиванию X0/XX и neo-XY/neo-XX рас, ориентиро-
ванных на выяснение вопроса: обладают ли хромо-
сомные перестройки изолирующим эффектом? Для
ответа на этот вопрос был проведён эксперимент по
скрещиванию хромосомных рас P. sapporensis из
восточной и западной частей острова Хоккайдо
[Bugrov et al., 2004]. У подавляющего большинства
исследованных эмбрионов в этом эксперименте, ка-
риотипы состояли из гаплоидных, диплоидных, либо
дипло-/гаплоидных партеногенетических клеток. В
данном варианте скрещивания нормальные гетеро-
зиготы не формировались, что позволило сделать
предположение о наличии ярко выраженного зиго-
тического барьера между основными хромосомны-
ми расами саппорской кобылки на острове Хоккай-
до [Bugrov et al., 2004].

Настоящая работа посвящена анализу репродук-
тивной изоляции островных популяций (хромосом-
ных рас) саранчовых группы Podisma sapporensis,
распространённых на островах Сахалин и Кунашир.
Идея этой работы направлена на выяснение роли хро-
мосомных перестроек в видообразовании на фоне
достоверной географической изоляции популяций.

Материал и методы исследования
Материалом для исследования послужили выбор-

ки особей из популяций P. sapporensis, собранных в
ходе экспедиционных исследований в 2018 и 2019 го-
дах на островах Сахалин (окрестности пос. Огоньки)
и Кунашир (кальдера вулкана Головнина).

В природе были отловлены личинки последнего
и предпоследнего возраста, которых доращивали в
лаборатории до стадии имаго в отдельных садках для
самцов и самок. Из молодых самцов и виргинных
самок (5–7 день после линьки в имаго) были сфор-
мированы контрольные (# + $ Сахалин, 10 пар) и
экспериментальные ($ Сахалин +# Кунашир, 8 пар
и $ Кунашир +# Сахалин, 6 пар) группы. Каждая
пара из группы была помещена в отдельный садок,
снабжённый уникальным идентификационным ко-
дом. Копуляция, как в контрольных, так и в экспери-
ментальных парах саранчовых начиналась через 20–
30 минут после их формирования. Этологические
наблюдения за парами не выявили отличительных
особенностей в продолжительности и частоте копу-
ляции, а также в особенностях яйцекладки конт-
рольных и экспериментальных групп.

В качестве субстрата для откладки кубышек ис-
пользовали стерилизованную смесь крупного песка
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и агроперлита. Ревизию субстрата на наличие яйцек-
ладок проводили каждые 3 дня. Через 3–5 дней после
формирования пар самки из контрольных и экспе-
риментальных групп делали первую яйцекладку (ку-
бышку) с 9–15 яйцами. Самки обычно откладывали
1–3 кубышки, реже до 4–6. Кубышки коллектирова-
ли индивидуально в пластиковом контейнере со сме-
сью стерилизованного песка и агроперлита. Перио-
дически кубышки осматривали и увлажняли
дистиллированной водой для предотвращения вы-
сыхания яиц. Часть яиц из кубышек использовали
для цитогенетического анализа эмбрионов, осталь-
ная часть эмбрионов продолжала развитие до на-
ступления осенних холодов (сентябрь–октябрь). С на-
чалом этого периода контейнеры с яйцекладками
переносили в холодильник при температуре от 0 до
– 4 °С, моделируя зимнюю диапаузу в развитии эмб-
рионов. Весной, после появления первых листьев
кормового растения (белокопытник Petasites ampuls,
реинтродуцирован из естественного местообитания
на о. Кунашир), контейнеры с кубышками вынима-
ли из холодильника и помещали в комнатные усло-
вия. Личинки первого возраста, как в контрольных,
так и экспериментальных группах появлялись в кон-
це мая – начале июня. Выплод личинок из одной
кубышки длился в течение одного–двух дней.

Для цитогенетического анализа эмбрионов нами
была модифицирована методика, описанная ранее
для получения хромосомных препаратов из нейро-
бластов эмбрионов кобылки Myrmeleotetix maculatus
[Hewitt, East 1978]. Наиболее пригодными для цито-
генетического анализа оказались эмбрионы
P. sapporensis на стадии начала дифференциации ко-
нечностей в зародышевой полоске (7–15 день инку-
бации при 16–22 °С). Яйца с эмбрионами на опти-
мальной стадии развития помещали в чашку Петри в
0,5 % раствор колхицина на физиологическом ра-
створе для насекомых. Затем яйца помещали в тер-
мостат на 1,5–2,0 часа (при 25–30 °С) для стимуляции
клеточных делений. По истечении этого времени эм-
брионы извлекались из яиц с помощью препаро-
вальных игл и после гипотонии в 0,9 % растворе
цитрата натрия (20 минут) их фиксировали в смеси
ледяной уксусной кислоты и 96 % этанола (1:3). Хро-
мосомные препараты из фиксированных эмбрио-
нов готовили методом суспензии на предметном стек-
ле в капле 55 % уксусной кислоты. После просушки в
комнатных условиях препараты окрашивали мето-
дом С-дифференциальной сегментации хромосом.
С-гетерохроматиновые районы выявляли c помощью
стандартных методик на основе применения краси-
теля Giemsa и обработки препарата горячей гидро-
окисью бария [по Sumner, 1972] с некоторыми моди-
фикациями, затрагивающими продолжительность
обработки в растворах и способах отмывки препара-
тов между процедурами.

Для кариотипирования самцов контрольных и
экспериментальных групп, а также гибридов перво-
го и второго поколений фиксировали их семенники.

В полость тела насекомых вводили 0,1–0,2 мл 1 %
раствора колхицина на 1,5–2,0 часа. Затем семенни-
ки извлекали, и после гипотонии в 0,9 % растворе
цитрата натрия их фиксировали в смеси ледяной ук-
сусной кислоты и 96 % этанола (1:3). Фиксирован-
ные семенники отмывали и хранили в 70 %-ом эта-
ноле при температуре 0–4 °С. Из фиксированных
семенных фолликулов самцов готовили давленые
препараты. С-дифференциальное окрашивание мей-
отических хромосом проводили по той же мето-
дике, что и для эмбрионов.

Микрофотографии хромосом на разных стадиях
митоза и мейоза получены в коллективном Центре
микроскопических исследований СО РАН на микро-
скопе AXIOSKOP 2 Plus (Zeiss, ФРГ). Для регистра-
ции и обработки микроизображений использовали
CCD-камеру и программное обеспечение «ISIS3»
фирмы METASYSTEMS GmbH и AxioVision GmbH
(Германия). Наблюдения за развитием эмбрионов и
приготовление хромосомных препаратов делали с
помощью стереомикроскопа Stemi 508 с программ-
ным обеспечением Zen 2 (blue) (ZEISS, Германия).
Для регистрации и обработки изображений исполь-
зовали CCD-камеру Axiocam 105 color (ZEISS, Гер-
мания).

Результаты и обсуждение
Кариотипический анализ эмбрионов

P. sapporensis из контрольных групп подтвердил, что
в сахалинской популяции Х-хромосома субакроцен-
трическая (2n# = 23, 2n$ = 24; определение пола X0
#/ХХ$) (рис. 1a), а в кунаширской популяции —
метацентрическая (2n# = 22, 2n$ = 22; определение
пола neo-XY#/neo-XX$) (рис. 1b).

ЭКСПЕРИМЕНТ ПО СКРЕЩИВАНИЮ

САХАЛИН (САМКА) Х КУНАШИР (САМЕЦ) (С Х К)
В ходе цитогенетического анализа эмбрионов

первого поколения в варианте скрещивания Сахалин
(самка) х Кунашир (самец) (С х К) установлено, что
все исследованные эмбрионы самцов и самок были
гибридного происхождения. Об этом можно судить
по наличию в их кариотипах маркёрных половых
хромосом как из сахалинской, так и кунаширской
популяций (рис. 2 a,b).

Цитогенетический анализ семенников самцов
первого поколения гибридов F1 (С х К) не выявил
нарушений в мейозе. Гомологичные хромосомы в
профазе мейоза сегрегируют так же, как и в конт-
рольных группах, формируя такое же количество
хиазм на тот или иной бивалент, как и в природных
популяциях (рис. 3).

Для получения гибридов второго поколения (F2)
из самцов и самок F1, полученных в результате скре-
щивания Сахалин (самка) х Кунашир (самец), было
сформировано 15 пар. Каждая самка из этих пар
отложила 1–2 кубышки с 9–16 яйцами. Из каждой
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кубышки было взято несколько яиц для кариотипи-
рования. Цитогенетичеcкий анализ эмбрионов F2
показал, что большинство из них было гибридного
происхождения, так как в потомстве были и самки, и
самцы (рис. 4).

Часть яйцекладок были партеногенетическими.
Клетки эмбрионов содержали только геномом сам-

ки с идентичными половыми хромосомами (рис. 5).
Все партеногенетические эмбрионы имели дипло-
идные или дипло-/гаплоидные клетки в разных про-
порциях (рис. 5).

По плану эксперимента часть самок F1 не скре-
щивали с самцами. Все виргинные самки откладыва-
ли нормальные кубышки с яйцами. Анализ эмбрио-

Ðèñ. 1. Êàðèîìîðôû ïîïóëÿöèé ñàïïîðñêîé êîáûëêè (P. sapporensis): a — ïîïóëÿöèÿ îñòðîâà Ñàõàëèí (2n$ = 24, ÕÕ);
b — ïîïóëÿöèÿ îñòðîâà Êóíàøèð (2n$ = 22, neo-ÕÕ). Ñ-äèôôåðåíöèàëüíàÿ îêðàñêà õðîìîñîì.

Fig. 1. Karyomorph of the P. sapporensis populations. a — Sakhalin population (2n$ = 24, ÕÕ); b — Kunashir population
(2n$ = 22, neo-ÕÕ). C-banding of mitotic chromosomes.

Ðèñ. 2. Õðîìîñîìíûå íàáîðû ýìáðèîíîâ P. sapporensis, ãèáðèäû ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ: a — ýìáðèîí ñ neo-X õðîìîñîìîé
èç êóíàøèðñêîé ïîïóëÿöèè è Õ-õðîìîñîìîé èç ñàõàëèíñêîé ïîïóëÿöèè; b — ýìáðèîí ñ X-õðîìîñîìîé èç ñàõàëèíñêîé
ïîïóëÿöèè è neo-Y õðîìîñîìîé èç êóíàøèðñêîé ïîïóëÿöèè.

Fig. 2. Chromosome sets of the P. sapporensis embryos of the hybrids of the first generation: a — the embryo with the neo-
X chromosome from the Kunashir population and the X-chromosome from the Sakhalin population; b — embryo with the X-
chromosome from the Sakhalin population and the neo-Y chromosome from the Kunashir population.
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нов из этих яиц показал их партеногенетическое про-
исхождение. При этом был открыт феномен, при
котором гибридная самка могла откладывать яйца,
эмбрионы которых содержали геном, соответству-
ющий самкам кунаширской (рис. 6a) или самкам
сахалинской популяции (рис. 6 b).

Механизм, приводящий к такому явлению, мож-
но описать следующей схемой. Гибридная самка
имеет субакроцентрическую Х-хромосому от сам-

ки сахалинской популяции и метацентрическую neo-
X хромосому от самца кунаширской популяции
(рис. 2). При нормальном мейозе у самки F1 форми-
руется два сорта яйцеклеток: одна имеет в гаплоид-
ном наборе neo-X хромосому, а другая — одну су-
бакроцентрическую Х-хромосому. После первого
деления гаплоидного ядра в сформированном и от-
ложенном яйце, ядра сливаются, формируя дипло-
идную клетку, как это видно на рисунке (рис. 5).

Ðèñ. 3. Äâå êëåòêè íà ñòàäèè äèàêèíåçà ó ñàìöîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ ãèáðèäîâ P. sapporensis, Ñàõàëèí (ñàìêà) õ Êóíàøèð
(ñàìåö). Ñ-äèôôåðåíöèàëüíàÿ îêðàñêà.

Fig. 3. Two cells at the stage of diakinesis in the males of the first generation of the Sakhalin hybrids P. sapporensis (female)
õ Kunashir (male). C-banding of meiotic chromosomes.

Ðèñ. 4. Ýìáðèîíû F2, ïîëó÷åííûå ïðè ñêðåùèâàíèè P. sapporensis, Ñàõàëèí (ñàìêà) õ Êóíàøèð (ñàìåö): a — ñàìêà (neo-Õneo-Õ),
b — ñàìåö (Õ0).

Fig. 4. Embryos F2 obtained by crossing Sakhalin P. sapporensis (female) x Kunashir (male): a — female (neo-Õneo-Õ), b — male (Õ0).
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Иногда слияние, вероятно, происходит не сразу пос-
ле первого деления. В этом случае у эмбриона скла-
дывается уникальная пропорция из гаплоидных и
диплоидных клеток (рис. 6).

Вероятно, способность гибридных самок давать
партеногенетическое потомство разных хромосом-
ных рас позволяет сильно расширять гибридные зоны
и осуществлять значимый генетический дрейф. Это
открытие объясняет причину того, что до сих пор не
удаётся установить гибридные зоны между хромо-
сомными расами саппорской кобылки при отсут-
ствии достоверной географической изоляции в се-
верной части о. Хоккайдо.

ЭКСПЕРИМЕНТ ПО СКРЕЩИВАНИЮ

КУНАШИР (САМКА) Х САХАЛИН (САМЕЦ) (К Х С)
Цитогенетический анализ эмбрионов от рецип-

рокного скрещивания Кунашир (самка) х Сахалин
(самец) (К х С) показал гибридное происхождение
только эмбрионов самок (рис. 7а). Однако вполне
сформированные эмбрионы (рис. 7b) не выходили
из диапаузы. Теоретически ожидаемые генотипы
самцов (21 аутосомa+neo-X) не формировались.
Эти результаты свидетельствуют о нежизнеспособ-
ности самок этого варианта скрещивания и цитоп-
лазматической несовместимости гамет при фор-
мировании генотипа самца.

Ðèñ. 6. Êëåòêè ïàðòåíîãåíåòè÷åñêèõ ýìáðèîíîâ P. sapporensis îò ñàìêè F1, ïîëó÷åííîé ïðè ñêðåùèâàíèè Ñàõàëèí (ñàìêà)
õ Êóíàøèð (ñàìåö): a — êëåòêà ñ õðîìîñîìíûì íàáîðîì ñàìêè êóíàøèðñêîé ïîïóëÿöèè (äâå ìåòàöåíòðè÷åñêèå neo-X
õðîìîñîìû); b — êëåòêà ñ õðîìîñîìíûì íàáîðîì ñàìêè ñàõàëèíñêîé ïîïóëÿöèè (äâå ñóáàêðîöåíòðè÷åñêèå X-õðîìîñîìû).

Fig. 6. Cells of parthenogenetic embryos P. sapporensis from female F1 obtained by crossing Sakhalin (female) x Kunashir
(male): a — cell with a chromosomal set of female Kunashir population (two metacentric neo-X chromosomes); b — cell with
a chromosomal set of female Sakhalin population (two subacrocentric X-chromosomes).

Ðèñ. 5. Äèïëîèäíàÿ (a) è ãàïëîèäíàÿ (b) êëåòêè ïàðòåíîãåíåòè÷åñêîãî ýìáðèîíà F2 P. sapporensis, ïîëó÷åííîãî ïðè
ñêðåùèâàíèè Ñàõàëèí (ñàìêà) õ Êóíàøèð (ñàìåö).

Fig. 5. Diploid (a) and haploid (b) cells of parthenogenetic embryo F2 P. sapporensis, obtained by crossing Sakhalin (female)
x Kunashir (male).
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В целом, полученные нами результаты свидетель-
ствуют о частичной репродуктивной изоляции саха-
линской и кунаширской популяций саппорской ко-
былки P. sapporensis. Одно направление скрещивания
Сахалин (самка) х Кунашир (самец) даёт жизнеспо-
собное первое и второе поколение гибридов. В ре-
ципрокном скрещивании Кунашир (самка) х Сахалин
(самец) формируются только эмбрионы самок, кото-
рые не завершали развитие и не превращались в ли-
чинок первого возраста. Теоретически ожидаемые
генотипы самцов (21 аутосомa+neo-X) вообще не
формировались. Эти результаты свидетельствуют о
нежизнеспособности самок этого варианта скрещи-
вания и цитоплазматической несовместимости гамет
при формировании генотипа самца.

Ранее в рамках гранта Японского общества про-
движения науки (JSPS) мы проводили похожий экс-
перимент по скрещиванию самок из популяции ост-
рова Кунашир с самцами из окрестностей г. Саппоро
(гора Тейне, Япония, Хоккайдо). Большинство эмб-
рионов в этом эксперименте также не вылупились
после диапаузы, но было получено несколько сте-
рильных самцов, семенники у которых были сильно
деформированы, с неразвитыми фолликулами, не
содержащими сперматоцитов [Bugrov et al., 2004].
Наш новый эксперимент по скрещиванию Кунашир
($) х Сахалин (#) ещё раз доказал нежизнеспособ-
ность гибридов с моносомией по аутосоме, всту-
пившей в транслокацию с исходной половой (Х-)
хромосомой. На основе анализа этого варианта скре-
щивания мы можем констатировать, что хромосом-
ная перестройка (транслокация аутосомы и Х-хро-

мосомы) в гомозиготном состоянии ($, neo-Xneo-X)
при скрещивании с самцом (Х0-раса) не влияет нега-
тивно на формирование генотипов эмбрионов са-
мок, но такие самки не жизнеспособны и не завер-
шают эмбрионального развития. Что касается
генотипов самцов, то они либо не формируются из-
за цитоплазматической несовместимости гамет, либо
самцы стерильны.

Мы предполагаем, что структурные хромосом-
ные перестройки наряду с географической изоляци-
ей сыграли ключевую роль в становлении репродук-
тивного барьера между исследованными
хромосомными расами. В соответствии с принципа-
ми биологической концепции вида, эволюционная
дивергенция этих хромосомных рас соответствует
видовому таксономическому уровню.

На сегодняшний день, результаты, полученные в
ходе работы над проблемой популяционной струк-
туры саппорской кобылки на островах Сахалин, Ку-
нашир и Хоккайдо, позволяют в общих чертах рекон-
струировать эволюционные события на фоне
известной палеогеографии региона.

К началу четвертичного периода (1,8 млн. лет)
контуры береговой линии в Охотском регионе ста-
ли близки к современным. Приблизительно 15–
18 тысяч лет тому назад уровень моря опустился, и
большая часть современного шельфа была осуше-
на, а Сахалин, Хоккайдо, Кунашир и, возможно,
Итуруп были объединены в протяженную горную
гряду [Bezverkhniy et al., 2002]. Это период характе-
ризовался охлаждением атмосферы, следствием ко-
торого было развитие горного оледенения. Вероят-

Ðèñ. 7. Ðåçóëüòàòû ýêñïåðèìåíòà ïî ñêðåùèâàíèþ P. sapporensis, Êóíàøèð (ñàìêà) õ Ñàõàëèí (ñàìåö) (Ê õ Ñ): à —
êàðèîòèï ýìáðèîíà ñàìêè F1 ñ neo-X õðîìîñîìîé èç êóíàøèðñêîé ïîïóëÿöèè è Õ-õðîìîñîìîé èç ñàõàëèíñêîé ïîïóëÿöèè.
Øêàëà 10 ìêì;  b — ýìáðèîí ñàìêè íà ñòàäèè ïèãìåíòàöèè ãëàç. Øêàëà 1 ìì.

Fig. 7. Results of the P. sapporensis crossing experiment Kunashir (female) x Sakhalin (male) (K x C): a — karyotype of the
F1 female embryo with the neo-X chromosome from the Kunashir population and the X-chromosome from the Sakhalin
population, C-banding. Bar 10 mm; b — female embryo at the stage of eye pigmentation. Bar 1 mm.
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но, в связи с этим современное разнообразие са-
ранчовых трибы Podismini на Хоккайдо, Сахалине и
Кунашире сильно обеднено по сравнению с мате-
риковым на другом берегу Японского и Охотского
морей. Но в то же время, здесь могли сформиро-
ваться виды, не представленные на континенте (яр-
кий пример — наш модельный вид Podisma
sapporensis). В этот период на севере региона до-
минировала лесотундра, а на юге сформировались
открытые лесостепные ландшафты. Представители
относительно теплолюбивой фауны могли сохра-
ниться в это время лишь в рефугиумах
[Kryshtofovich, 1955].

Вероятно, именно во время эпохи горного оледе-
нения на Хоккайдо исходный ареал саппорской ко-
былки разделился на два основных рефугиума по
обе стороны от центральной горной системы, пред-
ставленной хребтами Дайсецу и Хидака. Эволюци-
онные изменения генома, в том числе и хромосом-
ные перестройки, могли быстро распространяться в
рефугиумах из-за малого размера популяций.

В ходе послеледниковой трансгрессии (14–11 тыс.
лет) происходила изоляция южных островов Куриль-
ской гряды, острова Сахалин и Хоккайдо. На основе
анализа геолого-геофизических данных изоляция
острова Хоккайдо от Сахалина может быть датиро-
вана 12–11 тыс. лет [Bezverkhniy et al., 2002]. Видимо
с этим периодом можно связывать становление ещё
одной хромосомной субрасы (X0-Сахалин, инвер-
сия в Х-хромосоме). Остров Кунашир, по всем из-
вестным палеогеографическим реконструкциям,
был изолирован от Хоккайдо позднее Сахалина
[Bezverkhniy et al., 2002]. В связи с этим следует
отметить, что кунаширская популяция в цитогене-
тическом плане идентична стандартной XY хромо-
сомной расе в восточной части острова Хоккайдо.

В голоценовый климатический оптимум (6–5 тыс.
лет) популяции P. sapporensis на Хоккайдо могли
начать распространяться за пределы рефугиумов
вслед за развитием более теплолюбивых раститель-
ных сообществ. В настоящее время увеличивается
вероятность контакта между популяциями (хромо-
сомными формами), что, видимо, и является источ-
ником хромосомного полиморфизм внутри как X0,
так и XY хромосомных рас [Grzywacz et al., 2019].
Однако накопившиеся за тысячи лет изоляции цито-
генетические, генетические и другие различия меж-
ду расами, встают барьерами на пути их распростра-
нения, становясь факторами видообразования.
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