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ОТЗЫВ 

официального оппонента  

на диссертацию БОНДАРЕВОЙ Ольги Васильевны  

«Молекулярные адаптации грызунов к подземному образу жизни на примере 

подсемейства полевочьих (Arvicolinae, Rodentia)», представленную на 

соискание ученой степени кандидата биологических наук по специальности 

1.5.12. – Зоология 
 

Актуальность, фундаментальная значимость и новизна. 

Диссертационная работа О.В. Бондаревой посвящена исследованию 

интересной и важной проблемы эволюционной биологии – роли 

экологической специализации в формировании молекулярных адаптаций у 

млекопитающих. В качестве объекта выбраны подземные грызуны - жизнь 

под землей требует выработки специальных приспособлений: поведенческих, 

морфологических, физиологических и биохимических. В частности, в 

зависимости от специализации, физиология и биохимия жизненных 

процессов должны быть адаптированы к разным уровням энергетического и 

гипоксического стресса. Молекулярная эволюция таких адаптаций до сих пор 

была изучена у очень ограниченного и разрозненного набора видов 

филогенетически далеких таксонов, как правило – ярко выраженных 

специалистов, что затрудняет поиск общих закономерностей в направлении 

эволюции, ее причин и механизмов. Диссертация О.В. Бондаревой нацелена 

на заполнение этого «белого пятна» в науке, отвечая, в частности, на два 

главных вопроса: (1) как влияет степень специализации к жизни под землей 

на характер, направление, масштаб и скорость молекулярных адаптаций и (2) 

какие селективные процессы лежат в их основе.  

Для этого О.В. Бондарева выбирает очень удачную модельную группу - 

грызунов подсемейства полевичьих (Arvicolinae, Rodentia), включающих, как 

наземные, так и подземные экологические формы. Последние, кроме того, 

отличаются степенью специализации к жизни под землей, что дает 

несомненное методологическое преимущество по сравнению с изучением 

узких специалистов, открывая возможность для по-настоящему 

сравнительного исследования, нацеленного на поиск универсальных 

закономерностей – отличительной черты работы. Наконец, для 

сравнительного анализа О.В. Бондарева использует близкородственные виды 

подземных и наземных полевок филогенетически независимых линий, что 

позволяет оценить конвергентность адаптаций и их связь с эволюционным 

возрастом таксонов. 

Выбором объекта методологические достоинства работы не 

исчерпываются. О.В. Бондарева исследует молекулярную эволюцию на трех 
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уровнях: (1) отдельного митохондриального гена cytb, что позволило 

проанализировать большое число видов (62, из них 8 подземных), (2) белок-

кодирующих генов митохондриального генома (56 видов, включая 7 

подземных, собрано с участием автора 34 новых генома) и (3) большого 

числа (112) ортологичных ядерных генов, найденных на основе анализа 

транскриптомов (19 видов, 4 подземных, 15 новых транскриптомов).  

Выделив гены с параллельными аминокислотными заменами и 

отличиями в силе и направлении отбора относительно наземных грызунов, 

О.В. Бондарева ставит задачу определить их функции и биохимические 

процессы, которыми они управляют. Задача завершающего этапа анализа: 

соотнести направление, масштаб и силу отбора на молекулярном уровне с 

эволюционным возрастом и экологической специализацией подземных 

полевок, достигнув, тем самым, поставленной в работе цели. 

Таким образом, по выбранной теме работы, поставленным задачам, 

методологическим подходам и методическому уровню диссертация О.В. 

Бондаревой – это комплексное (и это не дежурное слово) сравнительно-

эволюционное исследование актуальной и фундаментально важной научной 

проблемы, нацеленное на получение новых знаний об адаптивной 

молекулярной эволюции грызунов. 

 

Структура и содержание работы. Диссертационная работа О.В. 

Бондаревой – это сложное и большое исследование с использованием 

большого набора методов и очень большого объема материала. Однако 

логика исследования настолько хорошо продумана и последовательна, что 

позволяет изложить масштабную работу в очень лаконичной форме. Объем 

диссертации 89 страниц с приложениями, из них собственно текст занимает 

58 страниц. Краткость – сестра таланта, но не самоцель, и хотя 58 страниц 

вполне хватает, чтобы изложить с необходимой подробностью содержание 

исследования, местами ясность изложения страдает от недосказанности.  

В целом текст написан хорошим языком короткими связными 

предложениями. Его было бы легко читать, если бы не многочисленные 

опечатки, орфографические и синтаксические ошибки, несогласования и 

иногда странные и неаккуратные формулировки, что выдает спешку при 

подготовке рукописи. Сразу отмечу, что то же относится к подписям к 

рисункам (16) и таблицам (13): сами рисунки очень красивые и, как и 

таблицы, содержательные, но подписи к ним это содержание не всегда 

полностью раскрывают. Рисунок и таблица должны быть самодостаточны, 

чтобы читатель понял результат, не заглядывая в текст. Это правило не 

всегда соблюдено.  
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Основной текст диссертации построен как одна большая статья. Её 

открывает краткое введение с хорошим обоснованием целей и задач работы, 

ее актуальности, новизны, фундаментальной и прикладной значимости, 

описанием большого личного вклада и подробными благодарностями. Далее 

следует литобзор (расширенное введение), материалы и методы, результаты, 

обсуждение и заключение. Соответствующие главы адекватно 

структурированы по разделам. Завершает текст список литературы (148 

источников) и четыре очень полезных приложения. 

Литературный обзор демонстрирует высокую компетентность О.В. 

Бондаревой в теме исследования и четко выполняет свою основную 

функцию: обозначить белые пятна, решенные и не решенные вопросы в 

исследуемой проблеме, обосновав тем самым цель и задачи исследования, а 

также – что важно, но не всегда случается – выбор объектов, 

методологические подходы и методы. 

На фоне лаконичности всего текста (это хорошо) неуместным кажется 

рассказ в стиле Википедии про секвенирование по Сенгеру и секвенирование 

следующего поколения. С другой стороны, важнейший раздел про 

сопоставление разных методов оценки направления и силы отбора – 

ключевая тема в диссертации - слишком лаконичен. Вот что написано, 

например, про модели RELAX на с. 13. «В то же время Вертейм с 

соавторами представили общую схему проверки гипотез для выявления 

ослабленного отбора RELAX». И это всё. В чем же суть этой модели, в чем 

преимущества и недостатки? Если на описание принципа метода нет места в 

обзоре (что странно), то лучше вообще о нем не упоминать, а рассказать 

подробно в Методах (впрочем, и там описание не раскрывает его сути). 

Более важное замечание к литобзору касается сравнительного описания 

экологических, морфологических и других адаптаций модельных видов. 

Проблема здесь не в недостатке информации (она полно представлена), а в 

отсутствии более или менее понятной классификации видов, сделанной на ее 

основе, хотя бы примерного их ранжирования по степени специализации к 

жизни под землей – ключевому параметру во всем исследовании. Однако, в 

явном виде шкала специализации нигде не описана. Ясно сказано (с. 17-18) 

лишь про специалистов из р. Ellobius (в большей степени) и Prometheomys 

schaposchnikowi (в несколько меньшей степени). Из описания можно 

догадаться, что Hyperacrius fertilis и подземные полевки Terricola 

subterraneus еще менее специализированы. Про остальных (и, 

соответственно, про еще один важный модельный вид - Lasiopodomys 

mandarinus) написано: «У других полевочьх, считающихся подземными или 
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полу-подземными, ярко выраженных морфологических адаптаций нет» (с. 

18; во всех цитатах сохранена авторская орфография).  

Мне пришлось самому сделать такую классификацию, чтобы 

соотносить результаты и их обсуждение с одной из основных авторских идей 

(положение 3 о связи степени специализации с молекулярными 

адаптациями). На последнее место в ней согласно описаниям я поставил 

полуподземную Lasiopodomys mandarinus. Моя классификация оказалась 

неверной, но выяснилось это только в Обсуждении, где О.В. Бондарева 

обосновывает более выраженную специализацию у Lasiopodomys mandarinus 

по сравнению с подземными Terricola subterraneus (но не с Hyperacrius 

fertilis – ее положение так и остается неясным), исходя из особенностей 

строения нор, питания и других черт экологии. Почему нельзя было 

классифицировать виды в начале, раз это получилось сделать в конце, при 

обсуждении уже полученных результатов, т.е., post hoc, непонятно. Стоило 

бы сделать таблицу (пусть бы она содержала кое-где пропуски) с видовыми 

характеристиками, связанными с подземным образом жизни, и на ее основе 

сделать пусть грубую, но классификацию, и поместить ее в Методы. Имея 

классификацию, можно было бы сопровождать ею таблицы с результатами, 

что значительно облегчило бы их усвоение и, главное, сделало бы их 

обсуждение более обоснованным. 

Методы описаны ясно и подробно для каждого этапа работы: от 

«работы руками» до анализа данных. Набор примененных методов, точно 

соответствующий задачам, как и объем проделанной работы и собранных 

данных, впечатляют и говорят о высокой квалификации и большой 

трудоспособности Ольги Васильевны.  

Результаты – самая интересная и весомая по содержанию часть 

работы, хотя занимает всего 17 с., включая многочисленные рисунки и 

таблицы. Каждый из трех разделов (cytb, митохондриальный геном, 

транскриптомы) построен по (почти) единому плану: построение 

филогенетических деревьев, оценка частоты несинонимичных и 

синонимичных замен, поиск и оценка частоты параллельных 

аминокислотных замен, оценка уровня отбора с помощью разных моделей. В 

целом (частности могут различаться), на каждом из уровней анализа показана 

та или иная степень повышения частоты несинонимических замен и 

вероятности параллельных аминокислотных замен, а также ослабления 

отбора в отношении определенных белок-кодирующих генов, связанных с 

адаптацией к низкой концентрации кислорода у подземных видов. Различия 

обнаружены не только между подземными и наземными 

близкородственными видами из далеких филогенетических линий, но и среди 
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подземных видов полевок. Эти результаты в целом хорошо обосновывают 

все главные положения диссертации и выводы. 

При чтении результатов мне не хватало одного-двух предложений, 

суммирующих результаты и подводящих им итог в конце каждого раздела – 

это не нужно для формата статьи, но в диссертации пригодилось бы. Мешало 

усвоению данных также и непоследовательное расположение рисунков и 

таблиц: часто порядок ссылок на рисунки или таблицы не соответствовал 

порядку их размещения в теле рукописи, что вынуждало листать рукопись 

вверх-вниз по нескольку раз. Например, ссылка на рис. 11 приводится на с. 

36, а сам рисунок помещен в следующий раздел на с. 39. Ссылка на рис. 10 

(с. 36) стоит выше в тексте, чем на таблицу 7 (с. 37), тогда как сам рисунок 

расположен ниже, на с. 39, а табл. 7 – выше, на с. 38. Вероятно, Ольге 

Васильевне так было удобнее компоновать рукопись, однако текст пишут для 

читателей, а не для себя, если хотят донести свои мысли и данные. 

По большей части результаты изложены предельно ясно и аккуратно с 

необходимой и достаточной статистической поддержкой. Однако в 

некоторых случаях их изложение не вполне точно отражает суть и страдает 

от слишком смелых обобщений. Например, на с. 31 написано: «При анализе 

изменчивости гена CYTB мы нашли три паралельные замены аминокислот, 

характерные для подземных грызунов… рис. 1» (выделено мною). Это не 

совсем так, и проблема здесь в подборе слов, которые, как известно, имеют 

смысл. На самом же деле: (1) не для подземных грызунов, а для подземных 

полевок: для грызунов, включая полевок, замен четыре, причем для других 

подземных грызунов свойственна лишь одна «полевичья» замена; (2) и не 

для подземных полевок, а для некоторых подземных полевок (5 из 8 видов); 

и (3) не для всех характерны три замены, а именно: по одной для P. 

schaposchnikowi и Ellobius talpinus, по две для Ellobius fuscocapillus и L. 

mandarinus, и три для Ellobius lutescens. Не обнаружены замены у T. 

subterraneus, M. pinetorum и Ellobius tancrei. Для меня эти результаты имеют 

б’ольший смысл, чем неточное обобщение, поскольку показывают, а не 

маскируют межвидовую изменчивость.  

С. 32 – Оценка уровня отбора по cytb (табл. 4). «Почти у всех 

подземных видов наблюдаются более высокие значения 𝜔 по сравнению 

наземными, за исключением T. subterraneus (таблица 4). Эта разница 

варьирует от одного (для Mymomes pinetorum) до пяти раз для Lasiopodomys 

mandarinus».  

И это утверждение не вполне правильно. Из пяти проанализированных 

таксонов dN/dS (𝜔) в табл. 4 больше только у р. Ellobius (совокупно для 

четырех видов) и Lasiopodomys mandarinus, тогда как у Mymomes pinetorum и 
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P. schaposchnikowi соотношение dN/dS статистически такое же, как у 

наземных сестринских видов, а у T. subterraneus в 5 раз ниже (т.е. отбор 

намного сильнее). Разница в один раз, как написано, это не разница, а 

отсутствие разницы. Таким образом, судя по табл. 4 не «почти у всех 

подземных видов», а только у двух из пяти таксонов более высокое 

соотношение dN/dS поддерживает гипотезу об ослабленном отборе у 

подземных полевок, причем полевок-специалистов. Это очень хороший 

результат, и без натяжек поддерживающий одно из основных положений 

диссертации. 

То же относится и к табл. 5, показывающей ослабленный отбор для 

трех из пяти таксонов подземных полевок. Это не мешает Ольге Васильевне 

возвысить тенденцию, пусть и очевидную, до закономерности и обобщить ее 

для всех подземных грызунов: «Суммируя результаты этих анализов, 

можно сказать о наличии следов ослабления отбора в гене CYTB у почти 

всех подземных грызунов» (с. 34). Такие неаккуратные формулировки – 

следствие небрежности в выборе слов и только, они не искажают суть, но 

могут огорчить (и огорчают) читателя. 

С. 40, табл. 8. (Оценка уровня отбора в миохондриальных геномах). «У 

представителей рода Ellobius при оценке codeml разница в отборе 

наблюдается во всех митохондриальных генах, кроме ND2, 3, 5, 6 и COX3». 

На самом деле не во всех, а в восьми из 13, т.е. в большинстве. А если бы 

генов было не 13, а шесть? Тогда тоже было бы «во всех кроме [пяти - 

АЧ]….»? И далее: «Несколько генов под отбором обнаружено также у L. 

mandarinus: COX3 и CYTB». Не несколько, а два из 13. И снова - проблема в 

неточности подбора слов, что никак не влияет на конечный результат, но 

затрудняет его восприятие. За словами надо следить столь же пристально, 

как за буквами в сиквенсе!  

С. 42, табл. 10. «Так, мы обнаружили несколько генов с K-значениями < 

1 для представителей рода Ellobius, L. mandarinus и P. schaposchnikowi. Семь 

генов для Ellobius: ATP6, COX1, COX3, CYTB, ND1, ND2 и ND4 и столько же 

для P. schaposchnikowi ….: COX1, COX3, ND2, ND4 и ND5…». У Ellobius не 

семь, а восемь генов под ослабленным отбором (еще ND3, табл. 10), а у P. 

schaposchnikowi – только пять, то есть никак не «столько же». 

Эти примеры неряшливости в изложении собственных данных, 

которые никоим образом не влияют на итоговые результаты и выводы, 

вызывают сожаление. К данным надо относиться бережно и с уважением. 

Иначе может создаться впечатление, что автор с помощью более общих, но 

не вполне точных формулировок старается усилить то, что в усилении не 
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нуждается - тенденции и отчетливые закономерности в ослаблении отбора у 

подземных полевок хорошо видны и обоснованы данными.  

Обсуждая в отдельном разделе полученные результаты, О.В. 

Бондарева связывает воедино изменения, обнаруженные на разных уровнях 

организации митохондриального и ядерного геномов. Оценка различий, как 

между близкими подземными и наземными видами полевок разных 

филогенетических линий, так и среди подземных видов, позволяет выявить 

общие закономерности, распространив их на всех подземных грызунов. Тем 

самым О.В. Бондарева обосновывает главные положения и выводы 

диссертации: об ослаблении отбора в митохондриальных белок-кодирующих 

генах у подземных полевок, о роли параллельных аминокислотных замен в 

генах, связанных с адаптацией к гипоксии, о конвергентности молекулярных 

адаптаций в разных филогенетических линиях специализированных 

подземных грызунов. Прийти к этим важным для понимания причин и 

механизмов молекулярных адаптаций у подземных млекопитающих выводам 

позволяет высокий уровень квалификации Ольги Васильевны в разных 

областях: она обсуждает физиологические, биохимические, экологические, 

поведенческие и, естественно, молекулярно-генетические процессы, 

вовлеченные в эволюцию подземного образа жизни 

В Обсуждении для меня самой интересной темой стало межвидовое 

сравнение силы отбора и масштаба молекулярно-эволюционных изменений 

среди подземных полевок разной степени специализации (с. 52-53 и рис. 16). 

До того, в отсутствие классификации видов, мне приходилось самому 

развивать для себя эту тему по ходу прочтения рукописи. Раскрытие этой 

темы Ольгой Васильевной подтвердило все мои высокие ожидания и 

разрешило возникшие у меня сомнения, поставив всё на свои места, 

поскольку здесь наконец-то появилось подобие классификации видов по 

специализации. Закономерность довольно очевидная: сила отбора (точнее его 

слабость) и масштаб молекулярных изменений коррелирует со степенью 

специализации, а не с эволюционным возрастом – для меня самый 

интересный результат этой работы. Однако связь эта не столь 

прямолинейная, как ее описывает Ольга Васильевна, хотя эта 

непрямолинейность, с моей точки зрения, особенно любопытна. 

В наибольшей степени отбор ослаблен у слепушонок - молодой группы 

выраженных специалистов, в меньшей степени ослаблен у чуть менее 

специализированной, но значительно более древней P. schaposchnikowi. У 

Hyperacrius fertilis и Terricola subterraneus, видов значительно менее 

специализированных, заметных изменений в силе отбора не обнаружено. 

Этой закономерности до некоторой степени противоречит положение в этой 
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схеме полуподземной L. mandarinus, у которой, судя по рисунку 16, 

ослабление отбора не менее масштабно, чем у подземных специалистов. Этот 

результат строится на анализе MEME, не включенном по неясной причине в 

рукопись. Автор в своих рассуждениях о позиции L. mandarinus в 

ранжировании видов по степени ослабления отбора опирается на результаты 

других анализов, приведенные в работе, которые показывают менее сильное 

ослабление отбора у этого вида по сравнению со специалистами, но более 

сильное по сравнению с Hyperacrius fertilis и Terricola subterraneus. Такое 

ранжирование соответствует общему выводу, однако результаты MEME 

анализа, приведенные на рисунке и выводу отчасти  противоречащие, надо 

было обсудить: это принципиально не изменило бы заключения о связи 

специализации с ослаблением отбора, однако сделало бы его более 

корректным, аккуратным и интересным. 

Выявленные закономерности молекулярной эволюции подземных 

полевок О.В. Бондарева обосновывает экологической спецификой видов и 

адаптацией к различным уровням энергетического и гипоксического стресса, 

связанной с изменениями  соответствующих белок-кодирующих генов. Это 

положение диссертации согласуется с адаптивной молекулярной эволюцией 

у некоторых других подземных млекопитающих, далеких филогенетических 

таксонов, подтверждая вывод автора о конвергентности молекулярных 

адаптаций к жизни под землей у млекопитающих. 

Несмотря на стройность и, в целом, обоснованность рассуждений, 

раздел не лишен недостатков, связанных с неточностью формулировок и не 

всегда аккуратным оперированием результатами. Остановлюсь на самых 

заметных. 

Ольга Васильевна обсуждает «изменение нуклеотиного состава 

митохондриальных геномов» (с. 47). Этому результату в работе посвящено 

три строчки, и они показывают отсутствие значимых различий в 

нуклеотидном составе. Так и написано: «Разница в различиях [!! – АЧ] 

оказалась недостоверная (рис. 10)» (с. 36). Между тем, обсуждение 

посвящено возможным причинам различий (которые не обнаружены) в связи 

с адаптациями подземных грызунов (низким уровнем обмена). Логичнее 

было бы обсудить, почему эти адаптации не приводят к ожидаемым 

значимым различиям в нуклеотидном составе. Впрочем, еще лучше было бы 

этот незначимый и ничего не добавляющий к теме исследования результат не 

обсуждать вовсе. 

С. 48. Внезапно в рукописи появляется «положительный отбор» и 

больше уже не исчезает. Между тем, до того он засветился в результатах 

один раз на с. 42, где с помощью алгоритма aBSREL следы эпизодического 
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положительного отбора были найдены у двух видов: у E. Lutescens (один ген) 

и у P. schaposchnikowi (два гена). Во всех остальных результатах речь шла об 

ослабленном отборе (и при этом довольно слабом с dN/dS <<1 за 

единственным исключением: ATP8 у Ellobius sp., 𝜔 = 0.739). И это 

правильно: никаких иных доказательств положительного отбора (dN/dS >1) 

нигде получено не было. Эта подмена понятий: «ослабление отрицательного 

отбора» на «усиление положительного» - происходит мгновенно, в пределах 

одного рассуждения: «Данные анализа RELAX согласуются с результатами 

codeml и показывают, что ген CYTB у подземных грызунов [к слову: не у 

грызунов, а у полевок, и не у всех видов – АЧ] подвержен ослаблению 

уровня отбора [а у T. subterraneus – усилению: табл. 4-5 - АЧ]. Все эти 

результаты соотносятся с гипотезой о том, что колонизация подземной 

ниши способствует положительному отбору в генах митохондриальной 

ДНК». Такой прыжок от одного термина к другому ничем не обоснован, и 

главное – никак не влияет на выводы (разве что, вносит некоторую 

путаницу), поскольку исходно гипотезы о молекулярной эволюции 

подземных грызунов строились на предположении об ослаблении 

отрицательного отбора, подтвержденном в диссертации, а не на усилении 

положительного.  

С. 49. «Гены семейства ND показывают неоднородность в 

результатах. Среди всех генов этого семейства для генов ND2, ND4 и ND5 

обнаружены достоверные различия в трех из пяти проанализированных 

подземных видов». Я не нашел трех видов. Результаты этого анализа 

представлены в таблицах 8 и 10. Значимые различия в них для генов 

семейства ND указаны только для р. Ellobius и P. schaposchnikowi, т.е. для 

одного рода и одного вида из 5 таксонов. Два или три таксона в данном 

случае неважно: оба варианта указывают на неоднородность отбора, причем 

более слабого у специалистов, в полном соответствии с основной линией 

рассуждений и выводами. Однако в обосновании выводов надо быть точнее. 

С. 52. (Конвергентные молекулярные адаптации). «В первую очередь, у 

них [у подземных полевок – АЧ] независимо [А] ослабляется отбор на 

митохондриальных генах и увеличивается частота несинонимичных замен в 

целом. [Б] Как в митохондриальных, так и в ядерных генах происходят 

параллельные аминокислотные замены в физиологически важных генах». 

Если утверждение (А) справедливо, то утверждение (Б) справедливо лишь 

отчасти. Из результатов на с. 37 (раздел 3.2.3) следует, что вероятность 

параллельных замен в белок-кодирующих митохондриальных генах не 

различалась между подземными и наземными видами. В двух из 112 ядерных 

генах обнаружены значимые различия. 
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Эти неточности, не меняя смысла результаты и выводов, все же 

вызывает сожаление: стоит быть аккуратнее с цифрами и буквами. К слову, 

помочь в этом могут ссылки на релевантные таблицы и рисунки в 

Обсуждении – очень рекомендую.  

 

Частные замечания 

Рис. 2 дублирует таблицу 3, так нельзя делать, лучше оставить рисунок. 

Ненужное и необоснованное употребление английских терминов, для 

которых есть устойчивые русские варианты: « (basal metabolic rate, BMR)» 

(с.9), p.value по тексту рукописи. 

При сравнении показателей, надо не только указывать на различия и 

наличие зависимости, но и указывать на направление различий и 

зависимостей:  

 С. 11: «глаза меньше, если в рационе больше подземных источники 

пищи – из-за разной вероятности нападения хищников» - из-за 

меньшей вероятности нападения хищника.  

 С. 48 Обсуждение: «Да Сильва с коллегами … обнаружили 

достоверную разницу в соотношении dN /dS (𝜔) у независимых 

линий подземных грызунов по сравнению с их наземными 

сестринскими видами» - В какую сторону разница? Разные значения 

dN /dS могут указывать, как на усиление, так и на ослабление отбора.  

 С 49: «По нашим результатам, оба гена ATP … показывают 

достоверную разницу в уровне отбора для представителей рода 

Ellobius по сравнению с наземными видами» - не только разницу 

(непонятно, какую) в уровне отбора они показывают, а «ослабление 

отбора по сравнению с….» 

Рис 10 и 14 – не «количество», а «доля» замен. 

Рис. 10, 11, 14 – надо указать, какая статистика показана на рисунках и 

какая статистика использовалась для сравнений нуклеотидного состава на 

рис. 10. 

Schaposchnikowi - w, а не v, как в нескольких случаях 

«Несмотря на» в смысле «вопреки» пишется слитно; «Не смотря на» в 

смысле «не глядя на» пишется раздельно. 

С 48 и с 56. Исследование cytb показало, что «восемь белковых доменов 

обладают повышенной частотой замен у подземных видов – не восемь, а 

семь (5 мембранных и 2 трансмембранных) 

Порядок ссылок в тексте странный: ни алфавитный, ни 

хронологический. 

Десятичные знаки: либо запятая, либо точка, а не то так, то эдак. 
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Вопросы 

1) Таблица 5. В целом, значения коэффициента силы отбора, К, 

согласуются с результатами в таблице 4 (за исключением P. 

schaposchnikowi). К – это коэффициент степенной функции, 

соотносящий 𝜔 (отношение dN/dS) в тестируемой популяции 

(подземные полевки) к референсной (надземные виды), т.е. 𝜔подз = 

𝜔надз^K. Неужели для T. subterraneus К действительно равно 23? 

Т.е. 𝜔T. Subterraneus = 𝜔надз-из-той-же-ветви^23? А для L. 

mandarinus К =0? Это не опечатки? 

2) С. 40, табл. 8. У всех видов Ellobius 8 генов под ослабленным 

отбором или эта цифра для рода в целом? Почему данные для 

Ellobius приводятся то для рода, то отдельно по видам?  

 

Заключение 

Мои замечания не носят принципиального характера, а огрехи и 

неточности не влияют на результаты, выявленные закономерности и выводы, 

подтвержденные большим объемом данных, собранных и 

проанализированных с использованием набора современных методов, и 

статистически корректным анализом. Результаты работы в полной мере 

опубликованы (в сумме 14 работ) и представлены научному сообществу на 

многих международных и российских конференциях. Высокое качество 

результатов подтверждено семью статьями в хороших и уважаемых 

международных журналах (все из списка, рекомендованного ВАК), в пяти из 

них О.В. Бондарева первый автор.  

Автореферат полноценно отражает основное содержание диссертации. 

Основная часть работы по сбору материала, его обработке, проведению всех 

анализов по изучению уровня и направления отбора, а также по написанию и 

подготовке рукописей статей выполнена О.В. Бондаревой лично, что 

обосновано в соответствующем разделе диссертации. Новизна и 

актуальность исследования не вызывают сомнений, а выводы соответствуют 

поставленным цели и задачам. Теоретическая и практическая значимость 

работы обоснованы О.В. Бондаревой в полной мере. 

В целом, диссертация Ольги Васильевны Бондаревой производит очень 

хорошее впечатление и не только отвечает на заданные вопросы, но также 

ставит и новые – верный признак настоящего исследования и вдумчивого 

кропотливого исследователя высокого уровня. Она отвечает всем 

формальным и не формальным требованиям, предъявляемым к кандидатской 

диссертации и ее автору.  



Исследование рукописи позволяет мне заключить, что диссертационн€uI

работа Ольги Васильевны Бондаревой на тему <<Молекуjrярные адаптации
грызунов к подземному образу жизни на примере подсемейства полевочьих
(Arvicolinae, Rodentia)> представляет собой завершённую самостоятельную
науIно-квалификационную работу на акту€tльную фундаментаIIьную тему,

выполненную на высоком научно-методологическом уровне с

использованием современных методов исследования. Полуrенные новые

результаты исследования важны дjIя решениrI проблем современной

эволюционной биологии, а именно для пониманиjI роли экологической
специ€шизации в формировании молекуJIярных адаптаций и лежащих в их
основе эволюционных процессах. ЩиссертационнаrI работа по содержанию,
акту€UIьности, новизне, HayIHoMy и методическому уровню, нау{но-
практической ценности полученных результатов полностью соответствует
критериям, предъявJIяемым к диссертациям на соискание 1^rёной степени
кандидата наук п. 9 "Положения о порядке присуждения )л{еных степеней",

утвержденного постановлением Правителъства РФ от 24 сентября 2013 JФ
842, а ее автор Бондарева Ольга Васильевна заслуживает искомой степени
кандидата биологических наук по специЕlпьности 1.5.12. - Зоология.
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