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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РАБОТЫ 
 

Актуальность темы исследования. Проблема вида и его границ – одна из самых остро 
дебатируемых в биологии. Бурное развитие молекулярно-генетических методов в конце XX 
века предоставило исследователям очень мощный инструмент для изучения живых организмов, 
основанный на непосредственном анализе первичной структуры ДНК. Комплексный подход 
(анализ эволюционной истории, морфологии, поведения и генетических особенностей) может 
дать наиболее полный ответ на вопрос о таксономическом статусе и филогенетических 
взаимоотношениях исследуемых групп, однако только генетический подход способен выявить 
случаи так называемого криптического видообразования.  

С внедрением молекулярно-генетического подхода к изучению живых организмов 
появилось и новое направление биологических исследований - филогеография (Avise et al., 
1987), анализирующее пространственное распределение генеалогических линий. В 
исследованиях по филогеографии чаще всего применяется анализ изменчивости 
митохондриальной ДНК (мтДНК), позволяющий восстановить недавнюю эволюционную 
историю видов и популяций, оценить изменения их популяционно-демографических 
параметров во времени.  

Поздний плейстоцен ознаменовался многочисленными климатическими колебаниями, 
которые приводили к резким перестройкам ландшафтов. В периоды похолоданий территории, 
занятые лесами, сокращались, им на смену приходили степные и тундровые сообщества. Такие 
изменения приводили к резким смещениям границ ареалов животных. Таежные обитатели в 
периоды похолоданий были смещены далеко на юг, их ареалы фрагментированы на отдельные 
изолированные лесные рефугиумы, из которых впоследствии они расселялись в периоды 
потеплений (Ohdachi et al., 2001; Brunhoff et al., 2003; Obolenskaya et al., 2009; Abramson et al., 
2012 и др.). Виды открытых пространств, по-видимому, напротив, должны были расселяться в 
периоды похолоданий вместе с распространением тундро-степей и сокращать свои ареалы в 
эпохи потеплений вместе с экспансией лесов. Смещения видовых ареалов и другие 
популяционные изменения оставляют четкий след в генетической структуре современных 
популяций, что позволяет использовать молекулярно-генетические данные для реконструкции 
их истории. В настоящее время очень велик интерес к исследованиям такого рода. Появилось 
большое количество работ по филогеографии лесных видов, однако данных по филогеографии 
видов открытых пространств Палеарктики пока недостаточно.  

Узкочерепная полевка – широко распространенный вид открытых пространств – 
степей, альпийских лугов и тундр. В плейстоцене ее ареал был сплошным и простирался далеко 
на запад от современных границ, занимая практически всю территорию Палеарктики, но с 
образованием широкой лесной зоны в голоцене был фрагментирован на несколько 
изолированных участков, каким и остается до настоящего времени. Остатки предковой формы 
узкочерепной полевки хорошо идентифицируются уже начиная с раннего плейстоцена 
(Kowalski, 2001; Маркова, 2006), вид является массовым в большинстве местонахождений 
среднего и позднего плейстоцена Урала и Сибири (Агажданян, 1972; Alexeeva, 1996; Alexeeva, 
Erbajeva, 2008; Зажигин, 1980). Благодаря своему фрагментированному ареалу и обширной 
палеонтологической летописи, позволяющей калибровать расчеты времен различных 
демографических событий, узкочерепная полевка является удобной моделью для изучения 
эволюционных процессов. 

Внутривидовая структура узкочерепной полевки остается дискуссионной. На основе 
анализа морфологических данных выделено значительное количество подвидов, 
различающееся у разных авторов. Ревизии внутривидовой таксономической структуры 
узкочерепной полевки с применением молекулярных маркеров до сих пор не проводилось. 

Достаточно долго род Microtus считали монофилетическим (Огнев, 1950; Громов, 
1963). Подозрения о том, что Microtus – сборная группа, стали высказываться уже давно, 
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вместе с накоплением фактов по палеонтологии, морфологии и других данных (Громов, 1972; 
Громов, Поляков, 1977), и с появлением молекулярно-генетических работ остро встал вопрос о 
пересмотре таксономического cостава рода. Исследования с использованием ядерных генов 
(Abramson et al., 2009; Martinkova, Moravec, 2012) выводят узкочерепную полевку за рамки 
рода Microtus s. str. Иногда, при этом, узкочерепная полевка демонстрирует раннее ответвление 
от общего предка трибы Arvicolini и занимает сестринское положение по отношению к роду 
Lasiopodomys, однако такое объединение никогда не было достаточно статистически 
поддержано. Потому положение узкочерепной полевки в системе трибы Arvicolini до сих пор 
остается дискуссионным. 

 
Степень разработанности темы исследования. До настоящего момента генетические 

данные по узкочерепной полевке были отрывочными: анализ изменчивости гена цитохром b 
(cyt b) мтДНК был проведен только на Урале (Prost et al., 2013). Исследования на основе 
анализа ядерных генов отсутствовали. Для описания внутривидовой таксономической 
структуры узкочерепной полевки до сих пор использовались только данные кариологии и 
морфологические признаки, которые подвержены сезонной и возрастной изменчивости 
(Гладкина, Мокеева, 1970). Не был применен комплексный подход, учитывающий как 
морфологические признаки, так и генетические и поведенческие особенности.  

Филогенетическое положение узкочерепной полевки в рамках трибы Arvicolini не 
вполне ясно. До недавнего времени на основании резких отличий в морфологии черепа ее 
относили к монотипичному подроду Stenocranius в рамках рода Microtus. Однако уже первые 
молекулярные исследования на основе анализа мт cyt b (Jaarola et al., 2004) указали на 
сомнительность такого положения. Позднее ряд исследований с использованием маркеров 
ядерной ДНК (Galewski et al., 2006; Abramson et al., 2009; Martinkova, Moravec, 2012) 
подтвердили независимое от серых полевок, раннее ответвление узкочерепной полевки и 
показали ее сближение с родом Lasiopodomys. Однако эти исследования были выполнены на 
ограниченном наборе таксонов и только 2-х ядерных генах, и потому такое положение 
узкочерепной полевки до сих пор было обосновано недостаточно. 

 
Цель и задачи работы. Цель настоящей работы заключается в ревизии внутривидовой 

таксономической структуры узкочерепной полевки на основе анализа генетических данных, 
оценке степени дивергенции и характера взаимоотношений изолированных популяций, 
реконструкции их вероятной истории и становления современных ареалов и выяснении 
положения узкочерепной полевки в системе трибы Arvicolini. 

Для достижения обозначенной выше цели поставлены следующие задачи: 
1. Изучить внутривидовую генетическую изменчивость узкочерепной полевки на основе 

митохондриального гена цитохром b. 
2. На основе анализа ядерных генов с привлечением данных морфологии и результатов 

межлинейных скрещиваний проверить гипотезу о существовании нескольких 
самостоятельных видов в рамках комплекса узкочерепной полевки.  

3. Сопоставить генетическую структуру с имеющейся внутривидовой таксономической 
структурой узкочерепной полевки. 

4. На основе комбинированного анализа митохондриального и ядерных генов рассмотреть 
положение узкочерепной полевки в системе трибы Arvicolini. 

 
Научная новизна. На основании анализа митохондриального и ядерных генов 

показано положение узкочерепной полевки в структуре трибы Arvicolini (вид перенесен в род 
Lasiopodomys). Впервые проведено широкомасштабное исследование филогеографии 
узкочерепной полевки практически на всем ареале вида, реконструирована история развития и 
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расселения вида в плейстоцене, рассчитано время расхождения основных генетических линий. 
На основании комплексного подхода (анализа изменчивости мт и ядерных генов, рисунка 
жевательной поверхности коренных зубов и экспериментов по гибридизации) в рамках 
комплекса узкочерепной полевки восстановлен видовой статус для криптического вида 
Lasiopodomys (St.) raddei. В процессе работы были разработаны праймеры для амплификации 
коротких фрагментов мт цитохрома b из старых коллекционных материалов, что позволило 
генотипировать типовые экземпляры нескольких подвидов узкочерепной полевки. Проведено 
сопоставление валидных подвидов узкочерепной полевки с мт и ядерными гаплогруппами вида 
и внесены предложения по ревизии подвидовой системы. 
 

Теоретическая и практическая значимость работы. Работа имеет теоретическое 
значение в плане анализа процесса формирования биоразнообразия и закономерностей 
микроэволюции на примере вида с разорванным ареалом и обширной палеонтологической 
летописью. Оценено влияние климатических перестроек плейстоцена на структуру 
широкоареального вида открытых пространств. Получены и помещены в Генбанк фрагменты 
последовательностей мт cyt b и шести ядерных генов: BRCA1, GHR, LCAT, P53, IRBP, vWF 
узкочерепной полевки. Разработанные праймеры могут быть использованы для дальнейшей 
работы с музейными экземплярами вида. Проведенное исследование внесло вклад в изучение 
таксономической структуры узкочерепной полевки, в частности подвид L. (St.) gregalis raddei 
восстановлен как самостоятельный вид L. (St.) raddei. Этот случай может служить примером 
при изучении механизмов криптического видообразования. Полученные данные по 
морфологической дифференциации m1 и M3 представляют собой базу для дальнейшей 
разработки методов диагностики близких форм. Результаты проведенного исследования можно 
использовать при разработке специальных курсов по зоологии на биологических факультетах.  

 
Положения, выносимые на защиту 

1. Узкочерепная полевка генетически очень разнородна, её разнообразие в основном 
сосредоточено на юге ареала. 

2. Узкочерепная полевка представляет собой комплекс из двух криптических видов. 
3. Эволюционная история генетических линий узкочерепной полевки не согласуется с 

признаваемой подвидовой структурой вида, последняя нуждается в ревизии. 
4. Узкочерепную полевку (подрод Stenocranius) следует рассматривать в составе рода 

Lasiopodomys, а не рода Microtus. 

Степень достоверности и апробация результатов. Материалы диссертации были 
представлены на 7 российских и международных конференциях: Международной конференции 
«Горные экосистемы и их компоненты» 2012 г., Сухум, Абхазия, Всероссийской конференции 
с международным участием «Систематика, филогения и палеонтология мелких 
млекопитающих» (Санкт-Петербург, 2013), научной конференции «Молекулярно-генетические 
подходы в таксономии и экологии» (Ростов-на-Дону, 2013), Международных конференциях по 
биологии грызунов «Rodens et Spatium» в 2013 и 2014 годах (Рованиеми, Финляндия и 
Лиссабон, Португалия), Российской научной конференции «Структура вида у млекопитающих» 
(Москва, 2015) и на Международной конференции «Териофауна России и сопредельных 
территорий» (Х Съезд Териологического общества при РАН) (Москва, 2016). Материалы 
исследования были представлены на итоговой годовой сессии ЗИН РАН в 2015 году. 

 
Публикации. По теме диссертации опубликовано 11 печатных работ, из них 3 - статьи 

в рецензируемых изданиях, рекомендованных ВАК; 8 - в материалах конференций. 
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Структура и объем работы. Диссертация состоит из введения, 5 глав, заключения, 
выводов, списка литературы и приложения. Работа изложена на 141 странице, содержит 8 
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ОСНОВНОЕ СОДЕРЖАНИЕ РАБОТЫ 
 

ГЛАВА 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 
Глава представлена тремя разделами. В первом разделе рассмотрена история изучения 

узкочерепной полевки – положение вида в системе трибы Arvicolini, известные 
палеонтологические находки, современный ареал, морфологическая изменчивость и 
подвидовая структура. Второй раздел посвящен обзору климата и ландшафтов плейстоцена и 
возможностей филогеографии в реконструкции климатических событий. В третьем разделе 
изложены концепции рассмотрения таких таксономических категорий как вид и подвид и 
проблемы использования этих категорий. 

   
ГЛАВА 2. МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

2.1. Исследованный материал 
Материал был собран автором в течение трех полевых сезонов: в Южной Якутии (2007 

г.), Забайкальском Крае (2013 г.) и Республике Тува (2014 г.), также был использован материал, 
предоставленный коллегами. Фиксацию тканей проводили в 96% этаноле. Некоторые образцы 
из труднодоступных регионов были взяты из музейных коллекций Зоологического института 
(ЗИН РАН) и Зоологического музея МГУ (ЗММУ). Всего был проанализирован 291 образец 
узкочерепной полевки из 83 локалитетов, из них 252 последовательности из 73 локалитетов – в 
рамках данной работы, остальные взяты из Генбанка.  

 
Рисунок 1. Точки сбора материала и ареал узкочерепной полевки. Треугольниками отмечены 
ископаемые образцы (поздний плейстоцен и голоцен), проанализированные по мт cyt b.  
 

2.2. Методы 
2.2.1. Методы лабораторной обработки 

Выделение ДНК проводилось с использованием стандартной солевой методики. Из 
фрагментов сухих шкур музейных образцов ДНК выделялась с помощью набора фирмы Omnix.  
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Для амплификации фрагмента cyt b длиной 1010 п.н. были использованы праймеры 
UCBU-LM. Для работы с музейными образцами автором было разработано 5 пар праймеров 
под короткие перекрывающиеся фрагменты мт cyt b длиной 200-350 п.н.: UCBU – Gre-R297, 
Gre-F246 – Gre-R551, Gre-F441 – Gre-R656 5’, Gre-F597 – Gre-R872 и Gre-F835 – LM (Petrova et 
al., 2015). Для амплификации ядерных генов использовали следующие пары праймеров: 
F180_arv – R1240_arv (BRCA1), arv_F – arvic_R (GHR), LCAT_F – LCAT_R (LCAT), p53_2F – 
p53_3R (P53), A3 – B2a (IRBP) и V1’ – W1 (vWF). 

Секвенирование проводилось в обоих направлениях с использованием тех же 
праймеров, что и для амплификации, гены IRBP и vWF секвенировали с использованием 
добавочных внутренних праймеров (IPL, IPR, VIF и VIR). Нуклеотидные последовательности, 
полученные в данной работе, были депонированы в Генбанк под номерами: KF751077–
KF751104, KJ192239–KJ192327, KP057287–KP057444, KT336546–KT336550, KU184572–
KU184584, KX455504–KX455617, KX455637–KX455693. 

 
2.2.2. Молекулярно-филогенетические методы 

Филогенетический анализ. Нуклеотидные последовательности выравнивались с 
помощью алгоритма ClustalW в программе BioEdit. Уровень генетических отличий, 
основанный на p-дистанциях, оценивался в программе MEGA 6. Выбор модели молекулярной 
эволюции проводился в программе jmodeltest 2.1.1.  

Для филогенетических построений на основе cyt b был проанализирован 291 образец 
узкочерепной полевки и два образца близких видов L. mandarinus и L. brandtii в качестве 
внешней группы. Для анализа внутривидовой изменчивости по ядерным генам было взято 20 
образцов узкочерепной полевки и 7 видов в качестве внешней группы. Для проверки 
положения узкочерепной полевки в системе трибы Arvicolini было проанализировано 37 видов 
(по одному образцу от вида). Байесовский анализ (BI) проводился в программе MrBayes 3.2.2. 
Анализ максимального правдоподобия (ML) был проведен в программе TreeFinder. Деревья, 
построенные по методу ближайшего связывания (NJ), были получены в программе MEGA6. 
Поскольку при анализе отношений внутри трибы Arvicolini разные ядерные гены показывали 
разные топологии, то помимо конкатенированного дерева было построено еще и Speciestree. 
Видовое дерево было построено в программе *BEAST. Сходимость оценивали с помощью 
статистики ESS в Tracer v1.6. 

Расчет времен дивергенции. Расчет времен дивергенции основных линий узкочерепной 
полевки (на основе последовательности мт cyt b) и расчет времени дивергенции основных 
линий внутри трибы Arvicolini (на основе 6 ядерных генов) проводились в пакете BEAST 
v2.1.0. L. probrandti и P. hintoni были совместно обнаружены в слое, датированном 1.1 – 1.8 
млн. л. н. (Zheng, Cai, 1991), а представители подрода Stenocranius были найдены в Западной 
Сибири уже примерно 1.2 – 1.3 млн. л. н. (Зажигин, 1980). Исходя из этих данных, время 
расхождения узкочерепной полевки и группы L. mandarinus + L. brandtii было задано таким 
образом, чтобы 95% его нормального распределения приходилось между 1.3 и 1.8 млн. л. н. 
Для датировки событий внутри трибы Arvicolini были использованы следующие 
калибровочные точки: время разделения Microtus и Chionomys задали промежутком 2 – 2.5 млн. 
л. н., а ответвление Arvicola ограничили сверху 2.5 млн. л. н. (95% лог-нормального 
распределения между 2.5 и 4.5 млн. л. н.) В качестве дополнительной калибровочной точки 
использовали время расхождения узкочерепной полевки и L. mandarinus + L. brandtii, как 
указано выше. Доверительные интервалы времен дивергенции были получены автоматически в 
программе FigTree 1.4.0. 

Демографический анализ. Медианная сеть гаплотипов узкочерепной полевки была 
построена на основе 250 последовательностей cyt b (889 п.н.) в программе Network 5.0. 
Гаплотипическое (Hd) и нуклеотидное (Pi) разнообразие с их стандартными отклонениями (SD) 
подсчитывались в программе DNASP 5.1. Были подсчитаны значения трех статистик 
нейтральности: Tajima’s D и Fu’s Fs в программе ARLEQUIN 3.5 и R2 - в программе DNASP 
5.1. Для исследования изменения эффективного размера популяции во времени для основных 
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мт линий узкочерепной полевки использовали Bayesian Skyline Plot (BSP), вмонтированный в 
пакет BEAST 2.1.0. Проверку успешности анализов и визуализацию графиков эффективного 
размера популяций (Ne) во времени проводили в программе Tracer v1.6. 

 
Разграничение видов (Species delimitation). Для проверки гипотезы о видовом статусе 

генетических линий узкочерепной полевки были использованы методы ABGD (Automatic 
Barcode Gap Discovery) и BPP (Bayesian Phylogenetics and Phylogeography). 

 
2.2.3. Морфологический анализ 

Краниометрический анализ. Анализ стандартных промеров черепа выполнялся 
совместно с А. А. Лисовским (ЗММУ) в рамках работы над статьей (Lissovsky et al., 2013). 
Образцы для морфометрического анализа были взяты в коллекции ЗММУ, выборка составила 
115 черепов узкочерепной полевки, у всех экземпляров были выполнены 15 промеров черепа.  

Анализ морфологии жевательной поверхности коренных зубов. Анализ выполнялся 
совместно с А. С. Тесаковым (Геологический институт РАН) в рамках работы над статьей 
(Petrova et al., 2016). Для описания современных морфотипов m1 и M3 были изучены образцы 
узкочерепных полевок, хранящиеся в музейных коллекциях ЗММУ и ЗИН РАН, всего было 
просмотрено 82 экземпляра. Для сопоставления зубной морфологии ископаемых и 
современных представителей узкочерепной полевки использовались литературные данные.  

 
2.2.4. Экспериментальная гибридизация 

Эксперименты по гибридизации проводились совместно с Ю. М. Ковальской в рамках 
работы над статьей (Petrova et al., 2016). В экспериментах использовали животных из 
лабораторных колоний, полученных от разведения особей, отловленных в 2010 и 2013-2015 гг. 
(в 2013 и 2014 гг. при участии автора) из локалитетов № 18 и 27 (группа A), 48 и 62 (группа B), 
44 (группа С) и 75 (группа D), рис. 1. Животные всех четырех линий скрещивались во всех 
возможных вариантах и реципрокных комбинациях. При отсутствии потомства в течение 2-6 
месяцев животные проверялись на плодовитость внутри своих генетических линий. В качестве 
положительного контроля были посажены пары, составленные из особей одной генетической 
линии. 

ГЛАВА 3. ФИЛОГЕОГРАФИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА УЗКОЧЕРЕПНОЙ ПОЛЕВКИ 
 

3.1. Анализ нуклеотидных последовательностей мт цитохрома b 
Длина выравнивания для филогенетических построений составила 1018 п.н. Среди 250 

образцов узкочерепной полевки, длина сиквенсов которых была больше или равна 889 п.н., 
было обнаружено 132 мт гаплотипа. В последовательности длиной 889 п.н. 249 оснований 
оказались вариабельными и 224 информативными.  

Анализ последовательностей мт cyt b выявил высокое генетическое разнообразие в 
современных популяциях узкочерепной полевки. Результаты анализа (Рис. 2) демонстрирует 
четкое деление на четыре основные клады A, B, C и D с генетической дистанцией в 6-11% и 
100% поддержкой во всех вариантах анализа. За исключением единственного локалитета, в 
котором были пойманы особи с гаплотипами B и C (Рис. 1: 47), симпатрии генетических линий 
не наблюдается. 

 
3.2. Филогенетический анализ и время дивергенции основных клад 

В соответствии с датировками по cyt b, базальное разделение линий узкочерепной 
полевки произошло около 800 тыс. л. н. (наиболее вероятное значение, а 95 % доверительный 
интервал от 850 до 550 тыс. л. н.). Подсчитанная скорость мутирования cyt b у узкочерепной 
полевки оказалась равной 3.1 х 10-5 замен на сайт в год, что является рекордно высоким 
показателем для полевок трибы Arvicolini. 
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Рисунок 2. Филогенетическое дерево, построенное на основе анализа последовательностей мт 
cyt b. Топология BI, поддержки узлов: BI / ML / NJ. Узлы, отмеченные черными кругами, 
поддержаны >95% во всех типах анализа. Звездочками отмечены образцы типовой серии 
подвида L. g. raddei. Номера локалитетов (в скобках) соответствуют рисунку 1. 
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3.3. Популяционная генетика и демографический анализ 
Медианная сеть гаплотипов (Рис. 3) не обнаруживает ни одного случая звездчатой 

структуры, что могло бы свидетельствовать о резких перепадах численности. Результаты BSP 
анализа вместе с показателями тестов нейтральности также говорят о постоянном эффективном 
размере популяции в конце позднего плейстоцена и в голоцене, и не выявляют следов 
эффектов «горлышка бутылки» или основателя а также перемешиваний ранее изолированных 
популяций.  

Дистанция от группы D до ближайшего гаплотипа группы A составляет 85 мутаций. 
Показатели генетического разнообразия внутри группы D очень низкие – 18 образцов из 45 
изученных оказались генетически идентичны. 

 

 

Рисунок 3. Медианная сеть гаплотипов узкочерепной полевки. Размер кружков 
пропорционален распространенности гаплотипа. Сеть масштабирована. 
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ГЛАВА 4. КРИПТИЧЕСКОЕ ВИДООБРАЗОВАНИЕ В КОМПЛЕКСЕ УЗКОЧЕРЕПНОЙ 
ПОЛЕВКИ 

 
4.1. Проверка гипотезы о криптическом виде в Забайкалье 

Согласно результатам анализа изменчивости мт cyt b (Рис. 2), ранее остальных от 
общего предка узкочерепной полевки отделяется клада D. Границу между географически 
соседними кладами B и D можно условно провести по рекам Шилка и Ингода (сомнительный 
географический барьер), причем ни в одной точке не наблюдается их совместного обитания. 
Наличие столь глубокой генетической дивергенции и полное отсутствие симпатрических 
популяций трудно объяснить. По одному из предположений изолирующую роль могут 
выполнять леса вдоль рек Шилка и Ингода (Lissovsky et al., 2013). Другая гипотеза 
предполагает наличие криптического вида внутри комплекса «узкочерепная полевка», что 
объяснило бы столь резкие генетические отличия популяций на такой малой территории. С 
целью проверки данной гипотезы был проведен ряд анализов, описанных ниже. 

 
4.1.1 Анализ ядерных генов  

В первую очередь для проверки гипотезы о наличии криптического вида в Юго-
Восточном Забайкалье был проведен анализ шести консервативных ядерных генов. Анализ 
конкатенированной матрицы (Рис. 4) демонстрирует картину, похожую на ту, что была 
получена по результатам анализа мт cyt b (Рис. 2). 

 
Рисунок 4. Филогенетическое дерево узкочерепной полевки, построенное на основе анализа 
конкатенированной последовательности шести ядерных генов (5842 п.н.) Топология BI, 
поддержки узлов: BI / ML / NJ. Узлы, отмеченные черными кругами, поддержаны >95% во всех 
типах анализа. Номера локалитетов (в скобках) соответствуют рисунку 1. 
 

Анализ ядерных генов достоверно показывает разделение на две клады: Юго-
Восточное Забайкалье (D) и остальной ареал узкочерепной полевки (A+B+C). Обе клады 
поддержаны максимальными показателями бутстрепа во всех вариантах анализа. 

Методы разграничения видов (ABGD и BPP) показали, что все четыре линии 
узкочерепной полевки являются обособленными группами с вероятностью > 0.99. 
 



13 
 

4.1.2. Морфологический анализ 
По результатам факторного анализа стандартных промеров черепа группы B и D 

оказались идентичными, однако анализ жевательной поверхности коренных зубов М3 и m1 
показал видимые отличия. Полевок, принадлежащих кладе D, отличает упрощенное строение 
верхнего М3, что всегда служило одним из диагностических признаков подвида L. gregalis 
raddei и усложненное строение m1 (Рис. 5). 

 

 
Рисунок 5. Морфотипическое разнообразие m1 (A) и M3 (B) узкочерепной полевки и 
терминология строения жевательной поверхности коренных зубов (С). Частоты встречаемости 
морфотипов m1 и M3 узкочерепной полевки в популяциях клады A (п-ов Ямал), клады B 
(Хабаровский Край), клады C (Тува) и клады D (Юго-Восточное Забайкалье). Морфотипы m1 – 
1. хинтоноидный, 2. грегалоидный, 3.-5. арвалоидные (трехлопастные) морфотипы, 
отличающиеся степенью выраженности T6 (3. недоразвитый, 4. развитый, 5. развитый и 
хорошо изолированный); морфотипы M3 – 1. простой, 2. хинтоноидный, 3.-4. principalis, 5. 
сложный. Терминология по Van der Meulen (1973): AL – передняя петля; AC – передняя 
непарная петля; Т – треугольные петли жевательной поверхности; PL – задняя непарная петля. 
Схема проиллюстрирована на правом первом нижнем маляре (m1) и правом третьем верхнем 
маляре (М3) узкочерепной полевки. Масштаб 1 мм. 
 

4.1.3. Экспериментальная гибридизация 
Опыты по экспериментальной гибридизации полевок в комбинациях AD и CD в обоих 

реципрокных вариантах показали, что полевки копулируют, но это не приводит к рождению 
детенышей. Остальные комбинации оказались плодовитыми (Табл. 1). 
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Таблица 1. Результаты скрещиваний четырех генетических линий. Цифрами обозначены: 
число пар (дробь – число размножившихся пар от общего числа пар), в скобках – количество 
выводков, жирным – среднее число детенышей в выводке. Цветом обозначена успешность 
размножения в каждой комбинации: зеленый – пара размножается нормально, желтый – 
размножение затруднено, красный – потомства нет. 
 

          самцы 
   самки 

A B  C D 

A 10/11 (19) 5.7 9 (14) 4.3 3 (6) 6.5 4 (0) - 
B  4 (12) 5.5 10 (21) 4.9 6 (6) 4.8 1/2 (3) 5 
C 3/4 (6) 5 3 (6) 4.4 8 (14) 5.8 1 (0) - 
D 4 (0) - 1/2 (1) 2 3 (0) - 8/12 (14) 5.1 

 
Эксперименты по возвратному скрещиванию гибридов показали плодовитость всех 

гибридов F1. К сожалению, плодовитость F1 комбинации D♀B♂ и единственного самца F1 
(B♀D♂) проверить не удалось, однако обе самки F1 (B♀D♂) оказались плодовиты. Судя по 
результатам экспериментальной гибридизации можно предположить, что изоляция групп B и D 
друг от друга скорее презиготическая и обоснована поведенческими механизмами.  

В данной работе были впервые совмещены результаты молекулярного, 
морфологического и гибридологического анализа при изучении внутривидовой 
дифференциации узкочерепной полевки. Все методы показали наличие криптического вида 
узкочерепной полевки в Юго-Восточном Забайкалье. В таком случае следующим возникает 
вопрос о валидном названии этого таксона. 
 

4.2. Название криптического вида узкочерепной полевки 
 

4.2.1. Таксономическая история Забайкальской формы узкочерепной полевки 
Первые сборы узкочерепных полевок из Юго-Восточного Забайкалья были проведены 

Густавом Радде в 1856 году. Материал был привезен в коллекцию ЗИН РАН, где был записан 
как Arvicola arvalis. Поляков, пересмотрев эту коллекцию и добавив два образца из соседних 
районов Забайкалья, описал новый таксон Arvicola raddei Poljakov, 1881, диагностическими 
признаками были необычная морфология упрощенного верхнего М3 и светлая окраска меха. 
Кащенко (1901) поместил эту серию под именем Microtus raddei в подрод Stenocranius. Огнев 
(1950) понизил статус таксона до подвидового Microtus (Stenocranius) gregalis raddei, указав 
основные морфологические характеристики, отличающие его от других подвидов: 
сравнительно светлая окраска меха, упрощенный М3 и сравнительно более массивный череп. 
Он, однако, описал ареал подвида намного шире, чем территория южного Забайкалья, включив 
туда также Чуйскую степь на Алтае и Монголию. 

 
4.2.2. Изучение типовой серии подвида L. gregalis raddei 

Узкочерепные полевки клады D населяют лишь часть ареала описанного подвида M. g. 
raddei (Poljakov, 1881), но их ареал четко соответствует типовому местообитанию этого 
подвида. По результатам анализа рисунка жевательной поверхности m1 и M3 и результатам 
молекулярного анализа лектотип подвида принадлежит кладе D. Таким образом, видовой 
эпитет «raddei» является валидным для описания формы узкочерепной полевки из Юго-
Восточного Забайкалья. Следует восстановить видовой статус для этого таксона и назвать его 
Lasiopodomys (Stenocranius) raddei (Poljakov, 1881). Рассматривать этот криптический вид стоит 
в рамках комплекса узкочерепных полевок. Принадлежность узкочерепных полевок к роду 
Lasiopodomys обсуждается далее, в главе 5.1.  
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4.3. Ареал криптического вида L. raddei 
Анализ морфологии жевательной поверхности коренных зубов узкочерепной полевки 

подтвердил предположение, выдвинутое по результатам анализа мт cyt b, что северо-
восточную границу ареала L. raddei проходит по рекам Шилка и Ингода. Южную часть юго-
восточной границы ареала можно условно провести по реке Ульдзя (Рис. 6). Неожиданным 
оказалось обнаружение полевок, генетически принадлежащих к L. gregalis, на южном берегу 
Торейских озер, поскольку этот регион непосредственно близок к типовому обитанию и ареалу 
вида L. raddei. 

Генотипирование музейных образцов из нескольких локалитетов Восточной Монголии 
также показало их принадлежность к L. gregalis (Рис. 6). Стоит отметить, что в этих 
популяциях зубные морфотипы “gregalis” и “raddei” были встречены практически в равных 
пропорциях. Присутствие морфотипов “raddei” в популяциях L. gregalis Восточной Монголии 
можно объяснить двумя причинами. 1) Этот регион близок к местам первых находок видов 
Lasiopodomys, и таким образом, можно предположить, что современные популяции L. gregalis в 
Восточной Монголии сохранили архаичные морфотипы. 2) Контактная зона между 
криптическими видами может оказаться зоной гибридизации с последующей интрогрессией мт 
ДНК L. gregalis в популяции L. raddei. Эта гипотеза косвенно подтверждается результатами 
экспериментов по гибридизации, поскольку в комбинации ♀B♂D удается получить потомство 
(Табл. 1), причем, по крайней мере, гибридные самки F1 оказываются плодовитыми. 

 
 

Рисунок 6. Изменчивость узкочерепных полевок в Забайкалье и Восточной Монголии. L. 
gregalis – мт клады A и B, L. raddei – мт клада D. 
 

4.4. Таксономический статус генетических линий A, B и C 
Клады A, B и C сильно отличаются по cyt b (дистанция 6.2–7.4%). Методы 

молекулярного разграничения видов свидетельствуют о том, что и на основании анализа 
ядерных генов они обособлены настолько хорошо, что их можно считать отдельными видами. 
При этом результаты экспериментальной гибридизации показали, что представители этих 
групп свободно скрещиваются друг с другом и дают плодовитое потомство. Здесь стоит 
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отметить, что при наличии географических барьеров в природе отбор может не работать на 
наличие репродуктивной изоляции между аллопатричными группами. К тому же, в рамках 
данной работы не проводились эксперименты, позволяющие животным выбирать между 
партнерами своей или чужой генетической линии. Потому факт наличия потомства при 
скрещивании в лаборатории нельзя считать достаточным для выводов об отсутствии 
репродуктивной изоляции между группами. 

Был обнаружен единственный локалитет, где группы B и C обитают симпатрично. По 
результатам анализа ядерного гена LCAT три образца из этой выборки разделились на 2 
группы, как и по cyt b. Однако этот ген слабо вариабельный, группы отличаются единственной 
заменой (единственной заменой они отличаются и на генах P53 и VWF), к тому же выборка 
слишком мала. Вполне возможно, что в природе животные линий A, B и C обитают 
симпатрично, но для спаривания выбирают партнера своей генетической линии. Выяснение 
взаимоотношений этих трех линий L. gregalis – предмет для дальнейшего исследования с 
использованием более вариабельных ядерных маркеров, например микросателлитов. 

ГЛАВА 5. ПРОИСХОЖДЕНИЕ И ЭВОЛЮЦИЯ УЗКОЧЕРЕПНОЙ ПОЛЕВКИ 
 

5.1. Пересмотр таксономического положения узкочерепной полевки  
 

5.1.1. Анализ цитохрома b 
На дереве (Рис. 7) практически одновременно (1.7 – 2.0 млн. л. н.) от общего предка 

расходятся ветви, ведущие к современным группам Alexandromys, Lasiopodomys, Neodon, 
группе Arvalis+Socialis+Terricola и к группе неарктических представителей рода Microtus.  

Четко виден кластер, объединяющий род Lasiopodomys и подрод Stenocranius. Неудача 
прошлых попыток получить объединение этих групп на мт дереве, вероятно, была связана 
именно с неполнотой выборки узкочерепной полевки (не хватало криптического вида L. 
raddei). Максимально правдоподобное время обособления L. raddei от L. gregalis – около 0.75 
млн. л. н. с 95% доверительным интервалом примерно 0.65 – 1.1 млн. л. н.  

 
5.1.2. Анализ ядерных генов 

На обоих деревьях – конкатенированном по шести ядерным генам и на видовом дереве 
(Рис. 8) четко видно сестринское положение полевок подрода Stenocranius и рода 
Lasiopodomys, этот узел поддерживается с вероятностью 1.0. Дерево также демонстрирует 
наличие хорошо поддержанных кластеров, соответствующих подроду Alexandromys, группе 
Blanfordimys + M. carruthersi, выделяется поддержанный кластер неарктических видов.  

Анализ времен дивергенции, проведенный на основе видового дерева (Рис. 8), датирует 
время начальных сплитов внутри трибы Arvicolini как 1.7-2.0 млн. л. н. (что полностью 
соответствует датировкам по мт дереву). Интересно, что время обособления L. raddei от L. 
gregalis по результатам анализа ядерных генов происходит 600 тыс. л. н. с доверительным 
интервалом 0.45 – 0.78 млн. л. н. Несмотря на отличие максимально вероятных значений 
датировок по мт cyt b и по ядерным генам, доверительные интервалы этих датировок 
пересекаются. 

Результаты, полученные в рамках данной работы, не позволяют рассматривать 
узкочерепных полевок как представителей рода Microtus, и в то же время Lasiopodomys как 
самостоятельный род, как это до сих пор отражено в современной таксономии группы (Musser, 
Carleton, 2005). Существует два варианта таксономического решения, которое отражало бы 
филогенетические отношения в группе. Первый вариант – считать и Lasiopodomys, и 
Stenocranius самостоятельными родами, но в этом случае в таксономии не будет учтен тот 
факт, что объединение этих групп представляет собой достоверно поддержанную 
монофилетическую кладу. В связи с этим, автор придерживается второго варианта – сохранить 
подрод Stenocranius, включив его в состав рода Lasiopodomys. Такое решение позволяет не 
только отразить родство Lasiopodomys и Stenocranius, но также сохраняет используемое на 
протяжении долгого времени подродовое название Stenocranius для узкочерепной полевки. 
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Рисунок 7. Дерево, построенное на основе последовательности cyt b представителей трибы 
Arvicolini. Родовые названия (слева) даны в соответствии с Musser, Carleton (2005), а цветом 
(справа) – по Абрамсон и Лисовскому (2012) и результатам данной работы. Фиолетовым 
отмечены 95% доверительные интервалы датировок. Значение достоверности узлов по Байесу: 
> 0,95 – черные круги, > 0.6 – цифрами. 
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Рисунок 8. Видовое дерево по 6 ядерным генам представителей трибы Arvicolini. Фиолетовым 
отмечены 95% доверительные интервалы датировок. Значение достоверности узлов по Байесу: 
> 0,95 – черные круги, > 0.6 – цифрами. 

5.2. Эволюция узкочерепной полевки 
5.2.1. Предковые формы узкочерепной полевки 

Линия подрода Stenocranius: Pitymys hintoni (формы конца раннего плейстоцена), 
Pitymys gregaloides (начало среднего плейстоцена) и L. gregalis (начиная с конца среднего 
плейстоцена до современности) представляет собой единый эволюционный ряд на основании 
зубных морфотипов, демонстрируя параллельную эволюцию морфотипов m1 и M3. Простые 
морфотипы М3 относятся к периоду 0.8-1 млн. л. н., который хорошо соотносится со временем 
дивергенции между L. gregalis и L. raddei по молекулярным данным. Трехлопастный морфотип 
m1 становится доминирующим у узкочерепных полевок 0.1-0.4 млн. л. н.  

Морфология современных L. raddei с усложненным m1 и простым M3 не укладывается 
в эволюционный ряд узкочерепной полевки, известный по палеонтологическим данным. Так, 
усложненный m1 L. raddei сравним с наиболее продвинутым зубом L. gregalis (поздний 
плейстоцен – современность), в то время как упрощенный M3 похож на M3 P. hintoni из 
раннего плейстоцена. Наличие одновременно примитивных и продвинутых признаков у L. 
raddei может свидетельствовать о самостоятельной эволюции этой ветви после ее обособления 
от L. gregalis.  

 
5.2.2. Возникновение и развитие вида в раннем плейстоцене 

Судя по данным морфологии, палеонтологическим находкам и результатам 
молекулярных датировок, можно предположить, что узкочерепная полевка произошла в 
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Северо-Восточном Китае. Вероятно, с самого начала вид населяет и Юго-Восточное 
Забайкалье. Можно предполагать, что климатические перестройки раннего плейстоцена 
способствовали изоляции популяций узкочерепной полевки в Юго-Восточном Забайкалье. 
Благодаря стабильности степных ландшафтов L. raddei мог сохраниться на этой территории до 
настоящего времени, и, возможно, является реликтом раннего плейстоцена. Клада D не 
является сестринской для клады B. Скорее всего, дивергенция собственно узкочерепной 
полевки L. gregalis и L. raddei от общего предка произошла не позднее раннего плейстоцена, 
после чего L. gregalis расселился на запад (в район Алтая и Саян). Высокое генетическое 
разнообразие в горных районах Алтая и Саян соответствует высокой морфологической 
разнородности узкочерепных полевок в этом регионе. Время дивергенции на группы A и B+C 
по cyt b оценивается как 400 тыс. л. н. 

 
5.2.3. Эволюция митохондриальной линии А 

Среди генетических линий L. gregalis самой дифференцированной и широко 
распространенной является линия А. Судя по молекулярным датировкам, разделение внутри 
группы A началось около 200-300 тыс. л. н., и наиболее древними изолятами являются горные 
популяции Тянь-Шаня и Гоби-Алтая – клады А6 и А7 (Рис. 3).  

Данные палеонтологии вместе с молекулярными исследованиями ископаемых 
узкочерепных полевок Западной Сибири (Prost et al., 2013) и с результатами молекулярного 
анализа в рамках данной работы показывают, что в позднем плейстоцене ареал узкочерепной 
полевки в Западной Сибири был сплошным, а численность очень высокой. Интересно, что 
позднеплейстоценовые образцы с южного Урала принадлежат к гаплогруппе А2, хотя в 
настоящее время эта территория заселена представителями гаплогруппы А1. Вероятно, 
представители A1, расселяясь в голоцене на территорию Среднего Урала, вытеснили 
представителей A2 на Полярный Урал и Ямал.  

 
5.2.4. Эволюция митохондриальных линий В и С 

Территория Тувы достаточно разнообразна в климатическом и ландшафтном 
отношении и, благодаря мозаичности рельефа, известна своей фаунистической 
гетерогенностью. Вероятно, барьером между кладами B и C узкочерепной полевки служит 
существующий на этой территории обширный лесной массив. Отдельный интерес представляет 
обнаружение узкочерепных полевок с гаплотипами B и C внутри одной выборки (Рис. 1, точка 
47). Образец B, найденный на территории распространения клады C, занимает одно из 
базальных положений по отношению ко всей кладе B. Можно предположить, что где-то в этом 
районе и произошло разделение групп B и C. 

Клада C достаточно однородна. Вероятно, низкие показатели генетического 
разнообразия внутри нее вызваны дрейфом генов в условиях продолжительной изоляции. 
Можно предположить, что высокая степень мозаичности ландшафтов в этом регионе 
способствовала длительной изоляции и выживанию клады C с тех пор, как она обособилась от 
клады В. 

Судя по молекулярным датировкам, разделение линий C и B произошло порядка 250 
тыс. л. н. Можно предположить, что начиная с этого времени, представители клады B начали 
расселяться на восток, и в Юго-Восточном Забайкалье столкнулись с криптическим видом L. 
raddei, который оставался на этой территории с раннего плейстоцена. Представители клады B 
L. gregalis могли проникнуть в горы Северного Забайкалья и Прибайкалья, и с их поднятием в 
позднем плейстоцене оказались изолированными от степных L. raddei. Сложно представить, 
что, заселив Северное Забайкалье, L. gregalis смогли бы преодолеть Становое нагорье. Его 
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последнее существенное поднятие произошло на границе раннего и среднего плейстоцена, и 
этот район ограничил распространение линии В на север. Таким образом, в Амурскую область 
L. gregalis могли проникнуть, скорей всего, только обойдя район Юго-Восточного Забайкалья с 
юга, и далее на север по склонам Большого Хингана.  

 
5.2.5. Формирование ареала L. raddei 

Крайне низкие показатели генетического разнообразия у L. raddei могут быть либо 
следствием дрейфа генов в условиях долгой изоляции, либо результатом бутылочного 
горлышка (однако климат и ландшафты Юго-Восточного Забайкалья были стабильными), либо 
эти популяции представляют собой край ареала. Стоит упомянуть, что с территории Северо-
Западного Китая и Внутренней Монголии был описан подвид L. g. angustus (Microtus angustus 
Thomas, 1908), позже сведенный в синоним подвида L. g. raddei. Для генетических анализов 
тип подвида L. g. angustus недоступен, однако его описание (животное желто-бежевого окраса, 
с упрощенным верхним M3) в точности соответствует характеристике L. raddei. Если 
территорию Китая населяет криптический вид L. raddei, то можно предположить, что в Юго-
Восточном Забайкалье находится изолированная часть его ареала. Представители L. gregalis, 
расселяясь на восток, могли отрезать Забайкальский изолят L. raddei от основного ареала вида. 

5.3. Внутривидовая таксономическая структура узкочерепной полевки 
Узкочерепная полевка является ярким примером политипического вида. На основании 

морфологии было описано до 20 подвидов. Как показали результаты молекулярно-
генетического анализа, узкочерепная полевка обладает четкой филогеографической 
структурой, в том числе и на северной, постледниковой части ареала. Внутри собственно 
узкочерепной полевки L. gregalis три мт клады A, B и C поддерживаются результатами анализа 
ядерных генов.  

Клада А распространена очень широко и захватывает ареалы нескольких подвидов, они 
будут рассмотрены далее на основе мт дерева.  

Территории распространения клады B по результатам данной работы не соответствует 
ни один из существующих подвидов. Популяции из Юго-Восточного Забайкалья (клада D) 
были вынесены в самостоятельный вид L. raddei, соответственно невозможно далее 
употреблять имя L. g. raddei для обозначения подвида. Территория обитания подвида L. g. 
raddei указывалась как Чуйская степь на Алтае, южное Забайкалье и Монголия – то есть 
практически вся территория клады B.  

Я стараюсь избегать ставить знак равенства между подвидом и современной 
митохондриальной филогруппой. Однако, несмотря на ряд обстоятельств, препятствующих 
прямой трансформации мт филогении в таксономическую систему подвидов, попытаюсь всё-
таки сравнить ареалы мт клад и существующих подвидов узкочерепной полевки. 

По результатам данного исследования (Рис. 9), наиболее обоснованным представляется 
следующий перечень подвидов узкочерепной полевки: 

1. Lasiopodomys gregalis gregalis (Pallas, 1778). От среднего и южного Приуралья до Иркутска 
на востоке и Карагандинской области на юго-западе; Типовая территория в Новосибирской 
области. Признаки: сравнительно темная, буровато-серая окраска верха, с явственной 
желтоватой рябью, размытая темная полоса на затылке и в передней части спины. 
Соответствует мт кладе А1. Вероятней всего, включает L. g. dukelskiae (Ognev, 1950), 
единственным отличием которого был рыжеватый оттенок шерсти. 
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Рисунок 9. Соответствие таксонов видового комплекса узкочерепной полевки и 
митохондриальных клад.  

2. L. g. eversmanni (Poljakov, 1881). Ареал распространения включает Алтай, а на Тянь-Шане 
(ранее так же территория его распространения) обитают животные другой мт линии. 
Выделен на основе тусклой, буровато-серой окраски верха, нет полосы в передней части 
спины, сравнительно крупный череп. Генетически не монофилитичен. 

3. L. g. castaneus (Kashkarov, 1923). Распространен на Таласском Алатау, Киргизском хребте и 
в Заилийском Алатау. Относительно небольшой, узкоскулый череп, интенсивная буро-
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серо-коричневая окраска спины. Брюхо серо-белесоватое, хвост слабо двуцветный. 
Соответствует кладе А6. Сюда же, судя по принадлежности к кладе A6, вероятно, нужно 
включить L. g. montosus (Argyropulo, 1932) с ареалом, охватывающим Алайскую долину и 
Заалайский хребет на Тянь-Шане. 

4. L. g. major (Ognev, 1918). Распространен на Северном Урале, в низовьях Оби и на Ямале. 
По данным анализа мтДНК  включает и L. g. tundrae (Ognev, 1944) из Архангельской 
области. L. g. tundrae мельче и светлее, чем L. g. major, с более отчетливо двуцветным 
хвостом.   

5. L. g. brevicauda (Kastschenko, 1901). Населяет Центральную Якутию (в Северном 
Забайкалье и Амурской области его нет, поскольку эту территорию населяют 
представители другой мт линии).  

6. L. g. buturlini (Ognev, 1922). Распространен в тундре от низовьев р. Лена до бассейна р. 
Анадырь. Возможно, синоним предыдущего подвида; Животные обоих подвидов крупные, 
короткохвостые, отличаются окраской верха. 

 
Подвиды L. g. zachvatkini (Heptner, 1945), L. g. tarbagataicus (Ognev, 1944), L. g. 

dolguschini (Afanasiev, 1939) в данной работе не анализировались из-за отсутствия материала 
для молекулярного исследования. Кроме этого, остается открытым вопрос, как называть 
животных, населяющих часть ареала бывшего подвида L. g. raddei (Чуйскую степь, северное 
Забайкалье, Северную и Восточную Монголию) и территорию, исключенную из ареала 
подвида L. g. brevicauda (Северное Забайкалье и Амурскую область). Если представители 
подвида L. g. dukelskiae окажутся принадлежащими к кладе A1, то для животных клады C тоже 
не будет валидного подвидового названия. 

В последнее время многие исследователи отмечают проблемы с использованием 
категории подвида. С появлением молекулярных методов исследователи пересматривают 
сложившуюся систему, и очень часто старая система подвидов, основанная исключительно на 
сходстве-различиях, не совпадает со структурой, которую демонстрируют филогенетические 
деревья. Родственные отношения внутривидовых группировок, в большинстве случаев, не 
соответствуют выделенным на основе морфологических признаков. В связи с этим многие 
современные исследователи склоняются к отказу от понятия подвид. Несомненно, при этом, 
что наблюдаемое внутривидовое морфологическое разнообразие нуждается в своем языке 
описания. Удобным решением было бы описание внутривидовых группировок без присвоения 
им таксономического ранга. 

Если отказаться от системы подвидов, то внутри L. gregalis легко выделить MU 
(Management Unit) – обособленные группы популяций, отличающиеся частотой мт гаплотипов 
(Moritz, 1994; Moritz et al., 1995). В качестве таких групп помимо крупных клад A, B и C можно 
рассматривать и подклады группы А, являющиеся географическими изолятами (например, A2 и 
A5).  

Также у L. gregalis можно выделить ESU (Ryder, 1986). Одни авторы под ESU 
(Evolutionarily Significant Unit) подразумевают группы, монофилетичные на мт дереве, и 
значимо отличающиеся по частотам аллелей ядерных генов от других таких групп (Moritz, 
1994; Moritz et al., 1995), у L. gregalis в данном понимании ESU соответствуют три клады A, B 
и C на мт и ядерном деревьях. Однако стоит отметить, что филогения узкочерепной полевки, 
полученная в данной работе по ядерным генам, при анализе более изменчивых фрагментов 
может оказаться более дифференцированной, и вполне вероятно, что будут выделяться 
отдельные кластеры внутри крупных гаплогрупп. Для того, чтобы корректно судить о 
различиях по ядерным генам на ареале, следует анализировать более обширную выборку (ведь 
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в данной работе по ядерным генам было проанализировано лишь 20 локалитетов). Выделить 
ESU в его втором понимании – популяции или группы поляций, репродуктивно изолированные 
от соседних групп (Waples, 1995) методологически сложнее. В этом случае необходимо 
анализировать поток генов между такими группами. 

 
ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

В целом, узкочерепная полевка демонстрирует филогеографическую структуру, 
противоположную структуре таежных видов мелких млекопитающих. Для объяснения 
формирования современной генетической структуры последних широко применяется 
рефугиальная теория: лесные обитатели были вынуждены выживать в изолированных 
рефугиумах, их современные ареалы формировались путем быстрого расселения из этих 
рефугиумов и экспансивного роста численности популяций в течение голоцена. Вследствие 
этого в северной части их ареалов генетическая структурированность практически отсутствует. 
Для узкочерепной полевки периоды похолодания плейстоцена были благоприятными в связи с 
сокращением лесных территорий и возникновением на их месте открытых пространств тундро-
степей. В это время узкочерепная полевка была широко распространенным, фоновым видом. 
Начиная с голоценового потепления, и по настоящее время происходит дробление ареала на 
отдельные изолированные участки лесными массивами, непригодными для существования 
вида. Таким образом, для узкочерепной полевки этап формирования рефугиумов, по-видимому, 
только начинается. Современная узкочерепная полевка представлена четырьмя основными 
генетическими линиями. На основной части ареала генетическое разнообразие очень велико, 
что является следствием благополучия вида в плейстоцене и отсутствия резких колебаний 
численности популяций. 

Результаты молекулярного анализа (мт cyt b и шести консервативных ядерных генов), 
анализа рисунка жевательной поверхности коренных зубов, являющегося диагностическим у 
данной группы, и экспериментальной гибридизации достоверно показали обособленность 
узкочерепных полевок, принадлежащих кладе D из Юго-Восточного Забайкалья. Анализ 
лектотипа подвида L. gregalis raddei, типовая территория которого находится на территории 
распространения клады D, показал его соответствие современным представителям клады D как 
по зубной морфологии, так и генетически. Таким образом, можно уверенно сказать, что на 
территории Юго-Восточного Забайкалья внутри комплекса узкочерепной полевки существует 
криптический вид, валидным названием для которого является имя Lasiopodomys raddei. 
Диагностическими характеристиками вида являются более светлая окраска меха и упрощенный 
M3. Судя по молекулярным датировкам, вид обособился от L. gregalis в раннем плейстоцене. С 
территории Китая был описан подвид L. g. angustus, по характеристикам очень схожий с L. 
raddei. На этом основании можно предположить, что основной ареал L. raddei находится в 
Северном Китае, а забайкальский фрагмент ареала был изолирован в результате расселения L. 
gregalis на восток по территории Восточной Монголии. 

Выделение порядка десяти подвидов, основанное на окраске меха и пропорциях тела, 
соответствует выявленной филогеографической структуре лишь частично. Прослеживается 
соответствие подвидов генетическим кладам в случаях, когда речь идет о географических 
изолятах. Так, в кладу А2 попадают животные, относимые к двум северным подвидам L. g. 
tundrae и L. g. major, два кластера клады A5 – подвидам L. g. buturlini и L. g. brevicauda, клада 
А6 – подвидам L. g. montosus и L. g. castaneus. Распространение клады А1 в целом 
соответствует ареалу номинативного подвида L. g. gregalis, вид характерен для равнинных 
ландшафтов и его расселению на юг, вероятно, препятствуют горы. Мозаичность ландшафтов 
на Алтае, вероятно, определила и мозаичность генетической структуры узкочерепной полевки 
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(три клады: А3, A4 и А7, причем для клад А3 и A4 частично отмечена симпатрия), и большую 
морфологическую разнородность вида (Тупикова, 1989). На основании генетического сходства 
следует свести подвид L. g. montosus в синоним подвида L. g. castaneus, L. g. tundrae – в 
синоним L. g. major, L. g. buturlini – в синоним L. g. brevicauda. Из территории распространения 
последнего необходимо исключить Северное Забайкалье и Амурскую область. Остается 
открытым вопрос, как называть животных клады B, населяющих часть ареала бывшего подвида 
L. g. raddei (Чуйскую степь, Северную и Восточную Монголию) и территорию Центральной 
Якутии и Северного Забайкалья, исключенную из ареала подвида L. g. brevicauda, поскольку 
этой территории не соответствует ни один из описанных подвидов. Для животных, 
населяющих территорию клады C, пока тоже нет валидного подвидового названия. 

По результатам анализа митохондриального цитохрома b и ядерных генов не вызывает 
сомнений сестринское положение узкочерепной полевки по отношению к видам L. brandtii и L. 
mandarinus. Наиболее правильным решением, позволяющим отразить существующую 
филогению, было бы сохранить подрод Stenocranius, включив его в состав рода Lasiopodomys. 
Эта ветвь одной из первых обособляется от общего предка трибы Arvicolini. 

 
ВЫВОДЫ 

1. Узкочерепная полевка представлена четырьмя основными генетическими линиями, 
генетическое разнообразие вида в основном сосредоточено на юге ареала. Полученные 
данные по изменчивости митохондриального гена цитохром b показали, что генетическая 
внутри- и межпопуляционная изменчивость узкочерепной полевки очень высока, темпы 
мутирования цитохрома b рекордно высоки для полевок трибы Arvicolini. На протяжении 
плейстоцена не выявлено резких перепадов эффективной численности популяций, что 
хорошо согласуется с данными палеонтологии.  

2. Результаты генетического и морфологического анализа и экспериментальной гибридизации 
показали, что одна из выявленных генетических линий, населяющая территорию Юго-
Восточного Забайкалья, представляет собой криптический вид Lasiopodomys (St.) raddei. 
Диагностическими характеристиками являются более светлая окраска меха и упрощенный 
M3. Вероятно, вид является реликтом раннего плейстоцена.  

3. Полученные данные по генетической изменчивости выявили необходимость ревизии 
внутривидовой таксономической структуры узкочерепной полевки: a) ареал подвида L. g. 
brevicauda включает только Центральную Якутию (необходимо исключить из него 
территорию северного Забайкалья и Амурской области); б) животных, населяющих 
территорию, ранее считавшуюся ареалом подвида L. gregalis raddei, и не вошедшую в ареал 
криптического вида L. raddei (Чуйская степь, Северная и Восточная Монголия) и 
территорию, исключенную из ареала подвида L. g. brevicauda, следует описать как отдельный 
подвид узкочерепной полевки; в) нельзя сводить L. g. buturlini в синоним L. g. major и L. g. 
castaneus в синоним L. g. eversmanni; г) ареал подвида L. g. eversmanni включает только 
Алтай, причем алтайские популяции не монофилетичны. 

4. Подрод Узкочерепные полевки - Stenocranius в составе из двух видов следует рассматривать 
в пределах рода Lasiopodomys. 
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