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Оценка фертильности экологически различающихся форм домовых мышей и их 

гибридов надвидового комплекса Mus musculus sensu lato (Rodentia: Muridae). – Маль-
цев А. Н., Амбарян А. В., Котенкова Е. В. – У домовых мышей надвидового комплекса 
Mus musculus s.l. относительная масса семенников больше, а качество спермы выше у экзо-
антропных видов, чем у синантропных. В работе показано, что такая закономерность на-
блюдается и на внутривидовом уровне, поскольку индекс массы семенников и концентра-
ция спермы в ряде сравнений были достоверно выше у факультативно синантропных под-
видов Mus musculus wagneri и M. m. gansuensis по сравнению с синантропным M. m. muscu-
lus. Характер наследуемости этих признаков необходимо учитывать при трактовке резуль-
татов экспериментальных скрещиваний домовых мышей. 
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Fertility evaluation of ecologically different forms of house mice and their hybrids of the 

superspecies complex Mus musculus sensu lato (Rodentia: Muridae). – Maltsev A. N., Am-
baryan A. V., and Kotenkova E. V. – In house mice from the superspecies complex Mus muscu-
lus s.l., the relative weight of their testicles is higher and the sperm quality is better for the exoan-
thropic species than for the synantropic ones. It is shown that this pattern is observed at an intras-
pecific level as well, since the testicle weight index and sperm concentration were significantly 
higher in the hemi-synantropic subspecies Mus musculus wagneri and M. m. gansuensis as com-
pared to the synantropic M. m. musculus in a few comparisons. The heritability of these indices 
should be considered when interpreting the results of experimental crosses in house mice. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Домовые мыши, являющиеся объектом настоящего исследования, представ-

ляют собой надвидовой комплекс, Mus musculus s.l., в который входят две дивер-
гентные группы: синантропных (Mus musculus L., 1758; M. domesticus Schwarz et 
Schwarz, 1943; M. castaneus Waterhouse, 1842) и экзоантропных (M. spicilegus Pe-
tenyi, 1882; M. macedonicus Petrov et Ruzic, 1983; M. spretus Lataste, 1883) видов 
(Boursot et al., 1993; Sage et al., 1993). Синантропные и экзоантропные виды симпа- 
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патричны и не скрещиваются между собой в природе, но гибридизируют в лабора-
тории (Лавренченко и др., 1994; Boursot et al., 1993), в то время как синантропные 
таксоны парапатричны и скрещиваются в местах контакта ареалов, а экзоантроп-
ные виды аллопатричны (Sage et al., 1993). Синантропные виды характеризуются 
высокой степенью эврибионтности и широко расселились по Земному шару с по-
мощью человека, населяя как материки, так и острова (Кучерук, 1994). Экзоан-
тропные виды хорошо приспособлены к конкретным особенностям среды обита-
ния и имеют ограниченный ареал (Лялюхина и др., 1989; Соколов и др., 1990; Ко-
тенкова, Прилуцкая, 1994). По степени снижения экологической пластичности и 
степени взаимосвязи с человеком домовых мышей можно расположить следую-
щим образом: Mus castaneus, M. domesticus, M. musculus, M. spretus, M. macedoni-
cus, M. spicilegus. В этом ряду первые три вида представляют собой настоящих 
синантропов1, а три последующие – экзоантропы, при этом представители M. spre-
tus могут непродолжительное время обитать в постройках, M. macedonicus населя-
ет агроценозы и в постройках не обнаружен, а M. spicilegus облигатный экзоан-
тропный вид, круглый год обитающий в открытых биотопах (Котенкова, Прилуц-
кая, 1994; Котенкова, Мунтяну, 2007). Согласно принятой нами типизации синан-
тропии (Kucheruk, 1965), M. musculus – настоящий синантроп и представляет со-
бой политипический вид, в который входят несколько морфологически и/или ци-
тогенетически диагносцируемых, а также экологически различающихся подвидов 
(Лавренченко, 1990, 1994; Якименко и др., 2003; Mezhzherin, Kotenkova, 1992). 
Среди них M. m. musculus, представители которого на большей части ареала оби-
тают в постройках человека, однако могут выселяться из них в открытые место-
обитания в теплый период года (Тупикова, 1947; Соколов и др., 1990). M. m. wag-
neri и M. m. gansuensis распространены южнее, их представители на значительной 
части ареала круглый год живут в открытых биотопах, однако могут заселять и 
постройки (Виноградов и др., 1936; Слудский и др., 1977), то есть являются фа-
культативными синантропами. 

Некоторые физиологические параметры, определяющие конкурентоспособ-
ность спермы: ее качество (концентрация, морфология сперматозоидов) и размер 
семенников изменяются интегрированно (Malo et al., 2005, 2011), иными словами, 
чем больше семенники, тем выше качество спермы, а значит, ее конкурентоспо-
собность и фертильность самцов. Cпособность к оплодотворению эякулята самца 
зависит как от физиологических характеристик самой спермы (Foote, 2003; Malo et 
al., 2005; Gotoh, 2010), так и от объема семенников (Gomendio et al., 1998). Рост 

                                                           
1 К настоящим синантропам по В. В. Кучерук (Kucheruk, 1965) относятся виды, кото-

рые способны обитать во всех типах строений, вплоть до современных многоэтажных зда-
ний. Они настолько хорошо приспособлены к жизни в населенных пунктах и постройках 
человека, что смогли расселиться с ним на большей части Земного шара. Ареал, сформиро-
вавшийся благодаря использованию жилищ человека, по площади в несколько раз превос-
ходит исходный, естественный ареал вида. В экстремальных частях вновь сформировавше-
гося ареала животные живут исключительно в постройках человека, не осваивая естествен-
ные биотопы. В оптимуме как исходного, так и вновь сформировавшегося ареала значи-
тельная часть населения может обитать за пределами городов и поселков. 
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относительной массы семенников часто сопровождается как ростом и увеличени-
ем массы ткани, производящей сперму, так и возрастанием эффективности про-
дукции спермы на единицу массы этой ткани (Lupold et al., 2009), вследствие чего 
увеличивается концентрация сперматозоидов и количество спермы в эякуляте 
самца (Møller, 1988, 1989). Фертильность самца определяется генетическими (Go-
mendio et al., 2000; Golas et al., 2008; Gotoh, 2010) и онтогенетическими (Florman, 
Ducibella, 2006) программами, лежащими в основе сложного комплекса процессов, 
определяющего стадии формирования спермы, ее созревания и транспортировку в 
репродуктивных путях самки, а также саму подготовку к оплодотворению. У мы-
шей вес семенников достоверно коррелирует с концентрацией спермы, и вместе 
оба показателя обеспечивают надежную оценку репродуктивного статуса самцов 
(Forejt, Ivànyi, 1974; Good et al., 2008). Показано, что независимо от сезона размно-
жения, стадии популяционного цикла, условий обитания (у животных, отловленных 
в природе, и у содержащихся в лаборатории), относительный размер семенников 
экзоантропных видов, входящих в надвидовой комплекс Mus musculus s.l., всегда 
достоверно больше, чем синантропных (Frynta et al., 2009). Для оценки степени 
развития посткопуляционных механизмов изоляции между близкородственными 
формами в качестве одного из критериев часто используют фертильность или сте-
рильность их гибридов, полученных экспериментальным путем. В связи с этим 
результаты исследований по сравнительному изучению конкурентоспособности 
спермы и фертильности разных форм домовых мышей и их гибридов могут дать 
дополнительную информацию также и для оценки их таксономического статуса. 

Задачей работы была сравнительная оценка показателей фертильности и кон-
курентоспособности спермы самцов экологически различающихся подвидов 
M. musculus и удаленных популяций подвида M. m. musculus и их гибридов по ин-
дексу массы семенников, концентрации спермы и на основании анализа морфоло-
гии сперматозоидов.  

 
МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

Фертильность самцов оценивали по массе семенников, концентрации спермы 
и на основании анализа морфологии сперматозоидов. Проанализировано 48 сам-
цов в возрасте 90 – 240 дней (табл. 1). Для получения гибридов проведены экспе-
риментальные скрещивания между разными формами домовых мышей в виварии 
на научно-экспериментальной базе Института проблем экологии и эволюции 
им. А. Н. Северцова РАН «Черноголовка» в 2010 – 2014 гг. Для формирования пар 
использовали зверьков F1, F2, F3 поколений, полученных от животных, отловлен-
ных в природе. Представители M. m. musculus были отловлены в г. Москве, Мос-
ковской области, г. Ишиме, г. Кишиневе и в Цимлянских песках (Волгоградская 
область); представители M. m. wagneri – в окрестностях г. Астрахань, представите-
ли M. m. gansuensis – в пос. Нижний Цасучей (Забайкальский край). Пары домовых 
мышей (самец и самка) формировали из половозрелых особей в возрасте 40 – 
90 дней сроком на 3 – 6 месяцев. В дальнейшем проанализировано 10 самцов-
гибридов F1 от межпопуляционных скрещиваний и 6 бэккроссов от реципрокных 
скрещиваний (табл. 2). Самцов забивали в возрасте 90 – 180 дней с  использованием 
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углекислого газа (диоксида углерода). Семенники (правый и левый) от каждого 
самца помещали в пробирки Эппендорф, а затем взвешивали на весах Ohaus моде-
ли Adventurer ™(Ohaus Corp.Pine Brook, NJ, USA) с точностью до 0.01 г. Массу 
тела определяли с помощью весов Ohaus модели Scout™™(Ohaus Corp.Pine Brook, 
NJ, USA) с точностью до 0.1 г. Количество сперматозоидов в двух эпидидимисах 
подсчитывали в камере Горяева, в ней же анализировали их морфологию. Для это-
го каудальные части эпидидимисов, полученные от каждого самца, измельчали в 
200 мкл фосфатного буфера, добавляли ещё 800 мкл фосфатного буфера и остав-
ляли на 30 мин при периодическом перемешивании для выделения сперматозоидов.  

 
Таблица 2 

Аномалии сперматозоидов домовых мышей 
Аномалии Норма первичные вторичные 

Акросома укороченная 
отсутствие акросомы 
деформированная 

– 

Головка деформированная сдвоенные головки 
отсутствие головки 

Шейка спирально закрученная изгиб 
Хвост 

– 

изогнутый 
укороченный 
петля на конце 

отсутствие хвоста 
спирально закрученный 

Весь сперматозоид многочисленные аномалии
спираль 
клубок 

– 

Сперматозоиды не сливаются, 
отделены один от другого 

слияние спермиев – 
 
Далее раствор переносили в конусообразную пластиковую пробирку объёмом 

5 мл и добавляли 200 мкл эозина для окраски сперматозоидов. К данному раствору 
добавляли 1000 мкл фосфатного буфера, тщательно встряхивали и оставляли на 30 
мин. Перед тем как взять пробу (10 мкл) для камеры Горяева, ещё раз встряхивали 
пробирку с раствором (так как сперматозоиды оседают на дно). 10 мкл пробы по-
мещали в одно поле камеры Горяева, а затем и во второе. Подсчёт количества 
сперматозоидов и регистрацию аномалий морфологии проводили визуально в пяти 
больших квадратах каждого из полей под световым микроскопом при увеличении 
× 116. Подсчитывали число аномальных и нормальных сперматозоидов. Аномалии 
сперматозоидов оценивали в соответствии с модифицированной нами классифи-
кацией ряда авторов (Kot, Handel, 1987; Pogany, Balhorn, 1992; Burruel et al., 1996; 
Oka et al., 2004; Storchová et al., 2004; Kawai et al., 2006) (см. табл. 2). Для вычисле-
ния концентрации подсчитывали среднее число сперматозоидов в миллион на 1 мл 
(Searle, Beechey, 1974; Storchová et al., 2004; Vyskočilová et al., 2005). Для стати-
стической обработки данных использован ранговый критерий Краскела – Уоллиса, 
апостериорные парные сравнения проведены с использованием теста Данна. 
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РЕЗУЛЬТАТЫ 
Полученные данные представлены на рис. 1 – 6 и в табл. 1. Близкородствен-

ные формы домовых мышей наиболее существенно различались по показателям 
индекса массы семенников и концентрации спермы. Так, сравнение индекса массы 
семенников у самцов разных подви-
дов домовых мышей (см. рис. 1) 
M. m. musculus (г. Москва, Москов-
ская область), M. m. wagneri, M. m. 
gansuensis, M. m. musculus (Цимлян-
ские пески) выявило достоверное 
превышение этого показателя у 
M. m. gansuensis в сравнении с M. m. 
musculus (тест Краскела – Уоллиса – 
H3 = 19.270, P < 0.001; тест Данна 
при попарном апостериорном срав-
нении самцов M. m. gansuensis и 
M. m. musculus – Q = 4.231, P < 0.001). 
Сопоставление индекса массы се-
менников M. m. musculus (г. Москва, 
Московская область), M. m. wagneri 
и их гибридов первого поколения 
(см. рис. 2) показало достоверное 
превышение этого показателя у сам-
цов M. m. wagneri в сравнении с 
самцами M. m. musculus (тест Крас-
кела – Уоллеса – H2 = 9.485, P = 0.009; 
тест Данна при попарном апостериорном сравнении самцов M. m. wagneri и M. m. 
musculus – Q = 3.039, P = 0.007). В то же время медиана индекса массы семенников 
у гибридов первого поколения была близка по значению к медиане индекса массы 
семенников у M. m. wagneri (см. рис. 2), хотя различия не были достоверны.  

Показатель концентрации спермы принимал достоверно более высокое значе-
ние у самцов M. m. wagneri в сравнении с самцами M. m. musculus как при сопос-
тавлении представителей номинативных подвидов домовых мышей (см. рис. 3): 
M. m. musculus (г. Москва, Московская область), M. m. wagneri, M. m. gansuensis, 
M. m. musculus (Цимлянские пески) (тест Краскела – Уоллиса – H3 = 13.959, P = 0.003, 
тест Данна при попарном сравнении самцов M. m. wagneri и M. m. musculus (г. Мо-
сква, Московская область) – Q = 3.592, P = 0.002), так и при сопоставлении M. m. 
musculus (г. Москва, Московская область), M. m. wagneri и их гибридов первого 
поколения (см. рис. 4) (тест Краскела – Уоллиса – H2 = 12.474, P = 0.002; тест 
Данна при попарном сравнении самцов M. m. wagneri и M. m. musculus – Q = 3.514, 
P = 0.001). При этом медианы концентрации спермы у M. m. gansuensis и M. m. 
wagneri имели близкие значения (см. рис. 3). Сопоставление различных форм домо-
вых мышей по показателю процентного содержания сперматозоидов с неповреж-
денной акросомой не выявило наличия существенных различий (см. рис. 5). Гиб-
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Рис. 1. Медианы и разброс квартилей индекса 
массы семенников M. m. musculus (г. Москва и 
Московская  область),  M. m. wagneri,  M. m. gan- 

suensis, M. m. musculus (Цимлянские пески) 
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риды F1 musculus × gansuensis по значениям индекса массы семенников и проценту 
аномальных сперматозоидов занимали промежуточное положение по сравнению с 
родительскими формами, по значениям концентрации спермы были близки к M. m. 

gansuensis и превосходили таковые 
M. m. musculus из г. Ишима (см. 
табл. 1). Поскольку было исследо-
вано лишь 2 гибрида M. m. muscu-
lus × gansuensis, полученные данные 
носят предварительный характер и 
нуждаются в дальнейшем уточне-
нии. Бэккроссы от самки-гибрида F1 
от межпопуляционных скрещива-
ний зверьков из г. Москвы и г. Ки-
шинева и самца M. m. musculus из 
г. Москвы обладали аналогичными 
размерами семенников и концен-
трацией спермы, как и отцы (см. 
табл. 1). Однако качество спермы 
данных самцов было значительно 
хуже, чем у отцовской популяции. 
У самцов-бэккроссов соотношение 
первичных аномалий от общего чис-
ла составило более 9%, тогда как у 
самцов M. m. musculus (г. Москва и 
Московская область) их было почти 
в три раза меньше (около 4%) (P < 

< 0.01). Качество спермы самцов из г. Ишима было ниже, чем у самцов M. m. mus-
culus из г. Москвы и Московской области (см. табл. 1).  

 
ОБСУЖДЕНИЕ 

Как уже отмечалось выше, между таксонами надвидового комплекса Mus 
musculus s.l. наблюдается широкая вариабельность в массе и размерах семенников, 
в то время как масса тела самцов варьирует в гораздо меньшей степени (Gomendio 
et al., 2006; Frynta et al., 2009; Montoto et al., 2011). Выявлена существенная 
разница в массе семенников и концентрации спермы у синантропных и 
экзоантропных видов, причем у последних эти показатели всегда выше. Это 
означает, что у экзоантропных видов мышей естественный отбор был в большей 
степени, чем у синантропных, направлен на усиление конкурентоспособности 
спермы. Такая закономерность до сих пор не нашла объяснения (Frynta et al., 
2009). Мы обнаружили сходную закономерность на подвидовом уровне, поскольку 
показатели фертильности самцов факультативно синантропных подвидов M. m. 
wagneri и M. m. gansuensis в ряде сравнений превосходили таковые у самцов 
синантропного M. m. musculus. Мы попытаемся объяснить полученные данные, 
исходя из разницы в экологии изученных подвидов. 
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Рис. 2. Медианы и разброс квартилей индекса 
массы семенников M. m. musculus (г. Москва и 
Московская область), M. m. wagneri, гибридов F1 
M. m. musculus × M. m. wagneri. Усл. обозначения 

см. рис. 1 
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Условия обитания вне жилищ 
человека существенно ограничива-
ют возможности экзоантропных 
форм домовых мышей к размноже-
нию и обусловливают его сезон-
ность. В то же время у синантроп-
ных форм домовых мышей, оби-
тающих в постройках человека, в 
отличие от экзоантропных, сезон-
ность размножения не выражена 
(Лялюхина, 1984; Bronson, 1979; 
Pelikán, 1981; Barnett, Dickson, 1989; 
Carlsen, 1993). Поэтому самцы име-
ют возможность спариваться с сам-
ками вне зависимости от времени 
года (хотя интенсивность размно-
жения может быть подвержена се-
зонным колебаниям). Круглогодич-
ное размножение синантропных 
видов мышей, возможно, обуслов-
ливает снижение конкуренции спер-
мы самцов и, как следствие, более 
низкие значения показателей отно-
сительного размера семенников и 
качества спермы. Объекты нашего исследования – подвиды M. m. wagneri и M. m. 
gansuensis – в меньшей степени связаны с постройками человека по сравнению с 
M. m. musculus: так, известны большие по площади территории в Средней Азии, 
где представители первого подвида ведут экзоантропный образ жизни (Виногра-
дов и др., 1936; Слудский и др., 1977). По мнению некоторых исследователей, 
M. m. wagneri является экологическим степным аналогом облигатно экзоантропно-
го вида M. spicilegus (Коробицина, Якименко, 2004) и может рассматриваться как 
факультативно синантропный таксон. Для экзоантропных популяций этого таксо-
на характерна сезонность размножения, поскольку ареал M. m. wagneri включает в 
себя территории с резко континентальным климатом и сезонной ограниченностью 
ресурсов. Вероятно, при таких условиях может проявляться отбор на повышение 
конкурентоспособности спермы самцов, что, в свою очередь, и обусловливает бо-
лее высокие (в сравнении с синантропными формами) показатели относительного 
размера семенников и качества спермы. Это может быть отчасти справедливо и 
для другого использованного в настоящей работе факультативно синантропного 
таксона – M. m. gansuensis. При сезонном размножении наблюдается синхрониза-
ция готовности к спариванию у самок, т. е. большое число самок приходит в со-
стояние эструса одновременно. В этой ситуации конкуренция за самок между сам-
цами усиливается, что способствует действию отбора на усиление конкурентоспо-
собности спермы. Действительно, недавние исследования показали, что у хищных 
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Рис. 3. Медианы и разброс квартилей значений 
концентрации спермы M. m. musculus (г. Москва 
и Московская область), M. m. wagneri, M. m. gan-
suensis, M. m. musculus  (Цимлянские пески). Усл. 

обозначения см. рис. 1 
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млекопитающих размер семенников 
не зависит от системы размножения, 
однако отрицательно коррелирует с 
продолжительностью сезона раз-
множения: чем короче сезон раз-
множения, тем больше размер се-
менников (Iossa et al., 2008).  

Временные ограничения в раз-
множении экзоантропных форм до-
мовых мышей могут быть и резуль-
татом действия внесезонных факто-
ров окружающей среды, что также 
может способствовать отбору на 
повышение конкурентоспособности 
спермы. Так, у Mus spretus, домовой 
мыши, распространенной южнее 
остальных экзоантропных видов 
(Юго-Западная Европа и Северная 
Африка), размножение может про-
исходить круглогодично только при 
подходящих климатических услови-
ях и доступности корма (Cassaing, 
1984; Cassaing, Croset, 1985). Одна-
ко антропогенная среда в значи-
тельной степени нивелирует дейст-
вие как сезонных, так и внесезон-
ных факторов окружающей среды, 
ограничивающих способность до-
мовых мышей к размножению в те-
чение всего года и, таким образом, 
может существенно ослабить дейст-
вие отбора на повышение конкурен-
тоспособности спермы самцов.  

По всей вероятности, размер 
семенников является видоспецифи-
ческим признаком, что может ис-
пользоваться даже при видовой ди-
агностике симпатрических таксонов 
самцов мышей (Соколов и др., 
1988). Таким образом, при интер-
претации показателей индекса мас-
сы семенников, концентрации и 
качества спермы гибридов необхо-
димо учитывать генетически обу-
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Рис. 4. Медианы и разброс квартилей значений 
концентрации спермы M. m. musculus (г. Москва 
и Московская область), M. m. wagneri, гибридов 
F1 M. m. musculus × M. m. wagneri.  Усл. обозначе-

ния см. рис. 1 
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Рис. 5. Медианы и разброс квартилей процентно-
го соотношения сперматозоидов с неповрежден-
ной акросомой M. m. musculus (г. Москва и Мос-
ковская область), M. m. wagneri, M. m. gansuensis,
M. m. musculus (Цимлянские пески). Усл. обозна-

чения см. рис. 1 
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словленную разницу этих показателей у родительских форм. Иными словами, на 
значения этих показателей может в определенной степени оказывать влияние ха-
рактер наследуемости этих признаков. Вполне возможно, что такую разницу необ-
ходимо учитывать и при анализе результатов, полученных для других видов гры-
зунов, что часто вообще не обсуждается в работах по экспериментальной гибриди-
зации. Небольшой размер семенников гибридов по сравнению с одним из роди-
тельских видов с крупными семенниками еще не означает, что гибриды обладают 
пониженной фертильностью. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Показано, что выявленная ранее на видовом уровне закономерность, согласно 
которой вес семенников и качество спермы экзоантропных таксонов домовых 
мышей, входящих в надвидовой комплекс Mus musculus s.l., независимо от ряда 
факторов окружающей среды достоверно выше по сравнению с синантропными, 
справедлива и на подвидовом уровне. Характер наследуемости этих признаков 
необходимо учитывать при трактовке результатов экспериментальных скрещива-
ний домовых мышей. 

Работа выполнена при финансовой поддержке Российского фонда фунда-
ментальных исследований (проекты № 12-04-00339_а, № 16-04-00149_а) и Про-
граммы «Гранты президента РФ» (проект № МК-3909.2015.4). 
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