
ФЕДЕРАЛЬНОЕ ГОСУДАРСТВЕННОЕ БЮДЖЕТНОЕ 

УЧРЕЖДЕНИЕ НАУКИ 

ЗООЛОГИЧЕСКИЙ ИНСТИТУТ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК 

На правах рукописи 

ПЕТРОВА  

Татьяна Викторовна 

УЗКОЧЕРЕПНАЯ ПОЛЕВКА LASIOPODOMYS (STENOCRANIUS) 

GREGALIS (PALLAS, 1779): ТАКСОНОМИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА, 

ПОЛОЖЕНИЕ В СИСТЕМЕ И ЭВОЛЮЦИЯ 

03.02.04 – зоология 

Диссертация 

на соискание ученой степени 

кандидата биологических наук 

Научный руководитель: 

кандидат биологических наук 

Н. И. Абрамсон 

Санкт-Петербург 

2016 



2 

Оглавление 

Введение ...................................................................................................................... 4 

Глава 1. Обзор литературы ................................................................................... 12 

1.1. Узкочерепная полевка. История изучения ............................................... 12 

1.1.1. Положение вида в системе трибы Arvicolini ...................................... 12 

1.1.2. Палеонтологическая летопись и современный ареал ......................... 14 

1.1.3. Морфологическая изменчивость современных популяций ................. 17 

1.1.4. Подвидовая структура ........................................................................... 19 

1.2. Климат и ландшафты плейстоцена ........................................................ 23 

1.2.1. Влияние климатических и ландшафтных перестроек на формирование 

видовых ареалов ................................................................................................. 23 

1.2.2. Роль филогеографических исследований в восстановлении 

климатических событий .................................................................................. 24 

1.2.3. Биотопическая приуроченность узкочерепной полевки ..................... 25 

1.3. Проблема вида и подвида, криптическое видообразование ................... 28 

1.3.1. Понятие вида в рамках биологической концепции вида ..................... 28 

1.3.2. Понятие подвида ..................................................................................... 32 

1.3.3. Кризис категории подвида ..................................................................... 34 

Глава 2. Материал и методы ................................................................................. 37 

2.1. Исследованный материал ........................................................................... 37 

2.2. Методы ........................................................................................................... 47 

2.2.1. Методы лабораторной обработки ....................................................... 47 

2.2.2. Молекулярно-филогенетические методы ............................................. 49 

2.2.3. Морфологический анализ ........................................................................ 55 

2.2.4. Экспериментальная гибридизация ........................................................ 56 

Глава 3. Филогеографическая структура узкочерепной полевки ................ 59 

3.1. Анализ нуклеотидных последовательностей мт цитохрома b .......... 59 

3.2. Филогенетический анализ и время дивергенции основных клад .......... 59 

3.3. Популяционная генетика и демографический анализ ........................... 64 



3 

Глава 4. Криптическое видообразование в комплексе узкочерепной полевки

 ..................................................................................................................................... 68 

4.1. Проверка гипотезы о криптическом виде в Забайкалье ........................ 68 

4.1.1. Анализ ядерных генов .............................................................................. 68 

4.1.2. Морфологический анализ ........................................................................ 70 

4.1.3. Экспериментальная гибридизация ........................................................ 73 

4.2. Название криптического вида узкочерепной полевки ............................ 75 

4.2.1. Таксономическая история Забайкальской формы узкочерепной полевки 

 ............................................................................................................................. 75 

4.2.2. Изучение типовой серии подвида L. gregalis raddei ............................ 77 

4.3. Ареал криптического вида L. raddei .......................................................... 78 

4.4. Таксономический статус генетических линий A, B и C ....................... 80 

Глава 5. Происхождение и эволюция узкочерепной полевки ........................ 81 

5.1. Пересмотр таксономического положения узкочерепной полевки ...... 81 

5.1.1. Анализ цитохрома b ................................................................................ 81 

5.1.2. Анализ ядерных генов .............................................................................. 83 

5.2. Эволюция узкочерепной полевки ................................................................ 86 

5.2.1. Предковые формы узкочерепной полевки ............................................. 86 

5.2.2. Возникновение и развитие вида в раннем плейстоцене ...................... 87 

5.2.3. Эволюция митохондриальной линии А .................................................. 88 

5.2.4. Эволюция митохондриальных линий В и С ........................................... 90 

5.2.5. Формирование ареала L. raddei ............................................................. 92 

5.3. Внутривидовая таксономическая структура узкочерепной полевки 93 

Заключение ............................................................................................................. 101 

Выводы ..................................................................................................................... 103 

Список литературы.................................................................................................. 105 

Приложения ............................................................................................................. 134 



4 

ВВЕДЕНИЕ 

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 
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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; Markova, 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, вместе с накоплением фактов по палеонтологии, 



6 

морфологии и других данных (Громов, 1972; Громов, Поляков, 1977), и с 

появлением молекулярно-генетических работ остро встал вопрос о пересмотре 

таксономического состава 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 
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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 расселения вида в плейстоцене, рассчитано 
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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 зубов 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. 
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Методология и методы исследования 

Для проведения настоящей работы применялись актуальные на данный 

момент методы: 

1. Сбор и определение материала, его первичная обработка (отлов животных, 

изготовление тушек, фиксация тканей 96% этанолом).

2. Лабораторная обработка: выделение геномной ДНК, амплификация целевых 

фрагментов мт cyt b и ядерных генов с помощью полимеразной цепной 

реакции (ПЦР), проверка продуктов ПЦР на гель-электрофорезе, очистка 

продуктов ПЦР и секвенирование.

3. Молекулярно-филогенетический анализ: обработка и выравнивание 

полученных последовательностей, построение филогенетических деревьев и 

сетей гаплотипов, проведение демографического анализа, оценка времен 

дивергенции основных линий, разграничение видов.

4. Морфологический анализ: морфометрический анализ стандартных промеров 

черепа, анализ морфологии жевательной поверхности коренных зубов.

5. Этологический анализ: экспериментальная гибридизация разных генетических

линий узкочерепной полевки, проверка плодовитости родителей и гибридов.

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.
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ГЛАВА 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 

1.1. Узкочерепная полевка. История изучения 

1.1.1. Положение вида в системе трибы Arvicolini 

Узкочерепная полевка является представителем подсемейства полевочьих 

Arvicolinae Gray, 1821. Подсемейство полевочьих очень многочисленно, это одна 

из наиболее сложных в таксономическом отношении групп грызунов. Внутри 

подсемейства выделяется ряд четких надродовых групп в ранге триб (Громов, 

Поляков, 1977; Павлинов, 2003; Musser, Carleton, 2005), их состав и родственные 

связи пока остаются спорными. В пределах подсемейства можно выделить три 

последовательные волны радиации, последняя из которых среди прочих включает 

трибу Arvicolini (Абрамсон, Лисовский, 2012). Триба включает в себя от 20 до 30 

родов, в том числе и род Microtus Shrank, 1798.   

Род Microtus – один из самых многочисленных родов млекопитающих 

Голарктики. Громов (1963) рассматривал в его составе до 10 подродов, среди них 

Microtus, Blanfordimys, Stenocranius, Lasiopodomys, Phaiomys, Pitymys и Chionomys. 

Позже группы Chionomys и Lasiopodomys рассматривались в качестве 

самостоятельных родов (Громов, Поляков, 1977; Громов, Ербаева,1995), а в состав 

рода Microtus включали более десяти подродов, в том числе Neodon и 

Stenocranius. Обособленное положение Chionomys и Lasiopodomys было 

подтверждено и молекулярными работами (Graf 1982, Jaarola et al., 2004, 

Bannikova et al., 2010). Таким образом, в наиболее широкой трактовке род 

Microtus включает все или большинство таксонов родовой группы «Microtus» 

(Громов, Поляков, 1977; Павлинов, Россолимо, 1987, 1998; Repenning et al., 1990). 

Подозрения о том, что Microtus – сборная группа, высказывались давно, 

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 монофилии рода.  

Анализ мт цитохрома b у большинства видов с обоих континентов (Conroy, 

Cook, 2000) показал, что все неарктические виды рода Microtus образуют единый 
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кластер. Этот же результат был позднее подтвержден и в работе Jaarola с 

соавторами (2004). Кроме этого, авторы, проанализировав набор из 48 видов 

Палеарктики и Неарктики на основе мт гена цитохром b, получили разделение на 

четыре достоверно поддержанные линии: 1) род Chionomys, 2) подрод Terricola, 3) 

группа Microtus, представленная видами M. arvalis, M. rossiaemeridionalis, M. 

dogramacii, M. guentheri и M. socialis и 4) группа, объединяющая подрода 

Alexandromys, Volemys и Pallasiinus. В этой работе авторы в одном из анализов 

показали сестринское положение подрода Stenocranius к последней группе, 

однако это объединение было недостаточно поддержано, и в двух других 

анализах подрод Stenocranius вообще выходил за рамки рода Microtus. В работе 

Yannic (2012), также проведенной на мт cyt b, показана тритомия: 1) группа в 

составе Neodon, Terricola, Alexandromys, Microtus, Agricola и видов Неарктики; 2) 

Stenocranius; 3) Chionomys.  

По мнению Абрамсон и Лисовского (2012), наиболее обоснованной 

представляется узкая трактовка рода с двумя подродами Sumeriomys и Microtus s. 

str. Сюда также включён подрод Agricola, по результатам молекулярно-

генетических работ (Jaarola et al., 2004; Fink et al., 2010; Yannic et al., 2012) 

занимающий неопределенное положение в системе данной группы. В таком 

понимании род Microtus скорее всего парафилетичен (Абрамсон, Лисовский, 

2012). 

Среди прочего давно дискутируется среди систематиков и вопрос о 

положении подрода Stenocranius в системе трибы. Анализ аллозимов (Межжерин 

и др., 1993) свидетельствовал в пользу родства групп Lasiopodomys и Stenocranius. 

На раннее обособление общего предка группы (Lasiopodomys + Stenocranius) от 

остальных представителей Microtus s. lato также указывают ископаемые остатки. 

В работе Банниковой с соавторами (Bannikova et al., 2010), проведенной с 

использованием цитохрома b, показано, что наблюдается объединение подрода 

Stenocranius и рода Lasiopodomys, но с недостаточной статистической 

поддержкой. Дальнейшие исследования с использованием набора мт и ядерных 

маркеров (Abramson et al., 2009 a, Martinkova, Moravec, 2012) указывали на раннее 
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ответвление рода Lasiopodomys от общего предка трибы Arvicolini и сестринское 

положение подрода Stenocranius по отношению к роду Lasiopodomys, однако 

такое объединение никогда не было достаточно статистически поддержано. К 

кластеру Lasiopodomys + Stenocranius достоверно присоединяется также 

представитель рода Proedromys (Martinkova, Moravec , 2012). Однако во всех 

перечисленных работах была использована очень ограниченная выборка видов и 

генов, по которым проводился анализ.  

Несмотря на то, что на данный момент узкочерепная полевка формально 

является представителем рода Microtus (Musser, Carleton, 2005), в данной работе 

автор, вслед за Абрамсон и Лисовским (2012), использует для узкочерепной 

полевки имя Lasiopodomys gregalis на основании близости к представителям рода 

Lasiopodomys по результатам анализа ядерных генов (Petrova et al., 2016; 

Абрамсон, Лисовский, 2012, Martinkova, Moravec, 2012).  

1.1.2. Палеонтологическая летопись и современный ареал 

Рисунок жевательной поверхности коренных зубов у подсемейства 

Arvicolinae является важным таксономическим признаком. Кроме того, зубами, в 

основном, представлены ископаемые остатки мелких грызунов, что позволяет 

сравнить современных и древних представителей группы.  

У некорнезубых полевок, таких как узкочерепная полевка, наиболее 

вариабельными коренными зубами, несущими важный таксономический и 

эволюционный сигнал, являются первый нижний (m1) и третий верхний (M3) 

коренные. Изменчивость рисунка жевательной поверхности m1 у узкочерепной 

полевки выражается главным образом в количестве выступов и входящих углов с 

лингвальной и буккальной стороны зуба, а также в форме и некоторых деталях 

рисунка передней непарной петли. По сочетанию выступов и входящих углов с 

обеих сторон зуба выделялся ряд морфотипов m1 (Большаков и др., 1980). 

Наиболее информативным признаком в рисунке жевательной поверхности m1 

узкочерепной полевки является степень выраженности выемки на наружной и 

внутренней стороне передней непарной петли. Изменчивость М3 узкочерепной 
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полевки выражена в степени развития постеро-лингвальных выступающих углов 

Т5 и T7. 

Палеонтологическая летопись узкочерепной полевки очень богата. 

Палеонтологи прослеживают ее корни вплоть до раннего плейстоцена, где к этой 

линии принадлежит вид, описанный впервые из Венгрии как Pitymys hintoni 

Kretzoi, 1941 (Kowalski, 2001). Этот вид характерен и для соответствующих слоев 

Русской равнины, Таманского фаунистического комплекса (Markova, 2006), и для 

таманской фауны Восточной Европы (Громов, 1966; Александрова, 1976; 

Маркова, 1982). Также P. hintoni был обнаружен на юге Западной Сибири 

(Зажигин, 1980; Вангенгейм, Зажигин, 1969), в Забайкалье (Вангенгейм и др., 

1990) и в Южном Китае (Jin et al., 1999).  

В первой половине раннего плейстоцена на юге Западной Сибири обитали 

Р. ex.gr. hintoni-gregaloides, достоверно отличавшиеся от Р. hintoni увеличенной 

длиной зуба, образованием на передней непарной петле головки с четко 

выраженным "клювиком" и уменьшением слитности параконидных 

треугольников (Дупал, 1994). Во второй половине раннего плейстоцена подрод 

Pitymys был представлен более прогрессивной формой gregaloides, отличавшейся 

от предыдущей по нескольким признакам m1: произошло увеличение длины 

параконидного отдела, передней непарной петли, еще меньше стали слиты 

параконидные треугольники m1, а головка передней непарной петли приобрела 

грегалойдный тип (Дупал, 1994).  

В первой половине среднего плейстоцена форму P. gregaloides сменяют 

представители подрода Stenocranius: утрачена широкослитость параконидных 

треугольников, увеличена длина параконидного отдела m1 (Дупал, 1994). С этого 

времени собственно узкочерепная полевка появилась в палеонтологической 

летописи Западной и Средней Сибири (Галкина, 1980; Галкина и др.,1980, 

Смирнов и др., 1986), и распространилась по всей территории Северной Евразии 

(Агажданян, 1972; Alexeeva, 1996; Alexeeva, Erbajeva, 2008). Во второй половине 

среднего плейстоцена увеличилась коронарная длина m1 и передняя непарная 

петля, с наружной стороны ее наметился входящий угол (Дупал, 1994).  
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Начиная с позднего плейстоцена узкочерепная полевка стала фоновым 

видом лемминговой фауны (Зажигин, 1980). Находки, датированные средним и 

поздним плейстоценом, известны даже из Западной и Восточной Европы (Hinton, 

1926; Chaline, 1972; Kowalski, 2001; Агаджанян, 1971).  

Описанные выше формы представляют собой непрерывный ряд формы 

первого нижнего коренного m1, ведущий от Pitymys hintoni к 

среднеплейстоценовой форме P. gregaloides (Hinton, 1923), и потом к 

современной узкочерепной полевке (Дупал, 1998). В этом эволюционном ряду 

прослеживаются изменения m1: утрата широкослитости параконидных 

треугольников, образование входящих углов на передней непарной петле, 

увеличение длины зуба, параконидного отдела и передней непарной петли. 

Непрерывная палеонтологическая летопись узкочерепной полевки 

свидетельствует о том, что она успешно переживала все периоды климатических 

перестроек плейстоцена. Сравнение морфологии ископаемых зубов разного 

возраста с морфологией зубов современных узкочерепных полевок в разных 

частях ареала может помочь реконструировать эволюцию этой группы.  

В плейстоцене ареал узкочерепной полевки был сплошным и простирался 

далеко на запад и юг от современных границ. В конце плейстоцена и голоцене 

произошло резкое вымирание узкочерепной полевки во всей Западной и в 

большей части Восточной Европы и, следовательно, резкое сокращение западной 

части ареала вида (Громов, Поляков, 1977). Распространение лесов в голоцене 

разделило ареал вида на территории Западной Сибири на северную (тундровую) и 

южную (степную и горную) зоны. 

В настоящее время узкочерепная полевка – широко распространенный вид 

открытых пространств, населяющий тундру, степи и альпийские луга от 

Архангельска и Западного Приуралья на западе до Якутии и среднего Амура на 

востоке; от Ямала, устья Лены и Колымы на севере до Тянь-Шаня и Памиро-Алая, 

Северной и Центральной Монголии и северных частей Синьцзяня на юге (Огнев, 

1950; Виноградов, Громов, 1952). Ареал вида представляет собой несколько 

изолированных участков (Рис. 1). 
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1.1.3. Морфологическая изменчивость современных популяций 

Поскольку современное разнообразие вида является непосредственным 

отражением его эволюционной истории, то эволюцию группы невозможно 

проследить без описания изменчивости вида в настоящее время. До настоящего 

времени описание внутривидовой структуры и выделение таксономических форм 

основывалось исключительно на морфологических признаках. В связи с этим мы 

остановимся кратко на истории исследования морфологической изменчивости 

рассматриваемого вида. Морфологическая изменчивость узкочерепной полевки 

изучена очень хорошо (Огнев, 1950; Громов, Поляков, 1977; Гладкина, Мокеева, 

1969; 1970; Копеин, 1958; Прокопьев, Винокуров, 1986; Кривошеев,  Банников, 

1954; Шварц и др., 1960; Бурмакин,  1971; Фейгин, 1969; Дупал, 1994; 1998; 2000; 

Крыльцов, 1964 и другие). Окраска животных сильно варьирует – от коричнево-

серой, отчетливо испещренной светлыми окончаниями остевых волос, до 

буровато-охристой, иногда довольно светлой, с менее заметным испещрением. 

Нижняя поверхность от темно-серой до желтовато-охристой. На затылке и в 

передней части спины часто имеется черная полоса. Существует корреляция 

морфологических характеристик и биотопа: так, формы притаежной зоны 

окрашены темнее, чем степные.  

Размеры животных также сильно варьируют на широком ареале. Для 

северных тундровых популяций, в соответствии с правилом Бергмана, характерны 

более крупные размеры: длина тела порядка 140 мм (Огнев, 1950; Копеин, 1958; 

Шварц и др., 1960;  Громов, Поляков, 1977). Степная форма узкочерепной 

полеевки мельче, чем тундровая: длина тела около 115 мм (Громов, Поляков, 

1977). Помимо увеличения размеров животных в северном направлении, 

отмечается увеличение массы тела и черепа в юго-восточном направлении, если 

взять за точку отсчета центральную часть ареала – Барабинскую лесостепь 

(Кривошеев, Бурмакин, 1971; Дупал, 2000). В работе Дупал (2000) исключение из 

этой закономерности составляли горные популяции с хребта Тарбагатай 

(Северная Монголия). Дупал объясняла фенотипическое сходство животных их 

приуроченностью к сходным местообитаниям и пространственной близостью. 
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Также Дупал (2000) отмечала отличие законов роста у горных, лесостепных и 

степных популяций (уменьшение межглазничой ширины с увеличением длины 

черепа) и у тундровых популяций (с изменением размеров черепа межглазничная 

ширина меняется незначительно), что, вероятно, связано со скоростью роста 

животных (Шварц и др., 1960; Шварц, 1962).  

Межпопуляционная изменчивость существует и по размерам ml. Дупал 

(1998) показала, что от среднеплейстоценовых до современных форм 

узкочерепной полевки прослеживаются три направления изменения коронарной 

длины m1. Первое направление связано с дальнейшим увеличением размеров ml. 

Оно привело к образованию крупных северных форм (выборки из низовий Оби и 

Лены) и юго-восточной формы (три выборки: из Терехольского р-на Тувы, из пос. 

Борзя Читинской области и с Восточного Хангая Монголии). Второе направление 

связано с уменьшением размеров зуба у полевок, обитающих в лесостепи, в горах 

и на межгорных степных участках юга Западной и Средней Сибири. К данной 

группе Дупал относит выборки из Новосибирской, Томской и Кемеровской 

областей, с Алтая, Кузнецкого Алатау, из Минусинска и с Тарбагатая). Третье 

направление выражается в том, что размеры ml со среднего плейстоцена 

практически не изменились у полевок в степной зоне и в северной части 

зональной лесостепи Западной Сибири. В данном случае речь идет о популяциях 

из Мариинска (Кемеровская обл.) и Павловского района Алтайского Края. 

Хорошо изучена изменчивость формы m1 (Дупал, Абрамов, 2010; Черных, 

Малеева, 1971; Рековец, 1978; Большаков и др., 1980; Смирнов и др., 1986). 

Популяции узкочерепной полевки отличаются частотой встречаемости 

определенных морфотипов. Так грегалоидные морфотипы не встречаются в 

тундровых популяциях, в них, по сравнению с популяциями степной зоны, 

достоверно выше доля арвалоидных и усложненных морфотипов (Дупал, 

Абрамов, 2010). В лесостепи и межгорных котловинах Средней Сибири частота 

встречаемости усложненных морфотипов снижается с севера на юг (Екимов, 

Углова, 2012). Дупал предполагала, что, возможно, это тоже связано с 

ускоренным ростом животных в северной части ареала.  
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В связи с таким разнообразием морф, у узкочерепной полевки было 

описано множество подвидов. На данный момент внутривидовая систематика 

нуждается в ревизии. Еще Огнев (1950) отмечал, что эта работа представляет 

большие трудности, поскольку наблюдается трансгрессивность признаков между 

подвидами, а внутри одного подвида часто встречаются уклоняющиеся 

экземпляры.  

1.1.4. Подвидовая структура  

Огнев (1950) выделял 14 подвидов узкочерепной полевки: 

1) Microtus1 gregalis gregalis (Mus gregalis Pallas, 1778). Тип был описан из

Чулыма, территория обитания подвида простирается от среднего и южного 

Приуралья до Иркутска на востоке и Карагандинской области на юго-западе, 

подвид характеризуется сравнительно темной, буровато-серой окраской верха, с 

явственной желтоватой рябью, с размытой темной полосой на затылке и в 

передней части спины.  

2) M. g. raddei (Arvicola raddei Poljakov, 1881). Тип описан из окрестностей

оз. Тарей-Нор (Забайкальский Край), населяет Чуйскую степь на Алтае, южное 

Забайкалье и Монголию. Животные серо-палевые, с массивным черепом. Сюда 

же Огнев (1950) включил Microtus angustus Thomas, 1908 (тип был описан из 

Табола, 100 миль СЗ от Калгана, на границе Монгольского плато). 

3) M. g. eversmanni (Arvicola eversmanni Poljakov, 1881). Тип был описан из

Уймона (Алтай), ареал распространения включает Алтай и Тянь-Шань. Окраска 

верха тусклая, буровато-серая, полосы в передней части спины нет; череп 

массивнее и шире, чем у подвида M. g. dukelskiae.  

4) M. g. nordenskiöldii (Arvicola nordenskiöldii Poljakov, 1881). Был описан с

п-ова Таймыр, однако, по более поздним данным (Юдин, 1980), вид на Таймыре 

обнаружен не был.  

5) M. g. brevicauda (Microtus slowzowi var. brevicauda Kastschenko, 1901).

Тип описан с левого берега р. Алдан, населяет Центральную Якутию и, вероятно, 

1 Родовое название дано в соответствии с тем, которое использовал Огнев. 
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Северное Забайкалье и Амурскую область. Животные довольно крупные, обычно 

короткохвостые, окраска верха буровато-серая с палевым оттенком, есть неясная 

черно-бурая полоса по голове и спине.  

6) M. g. major Ognev, 1918. Тип описан из окрестностей оз. Нёй-Те (п-ов

Ямал), распространен на Северном Урале, в низовьях Оби и на Ямале. Это один 

из наиболее крупных подвидов, со светлой, желтовато-серой окраской верха, 

темная полоса в передней части спины выражена слабо или отсутствует.

7) M. g. buturlini (Stenocranius buturlini Ognev, 1922). Тип описан из

Русского Устья (дельта Индигирки), распространен в тундре от низовьев р. Лена 

до бассейна р. Анадырь. Животные крупных размеров, короткохвостые, окраска 

верха ржаво-коричневая с примесью сероватого, без темной полосы в передней 

части спины. 

8) M. g. castaneus Kashkarov, 1923. Тип был описан из ущелья Чичкан и

Джаргарт (Таласский Алатау), распространен на Таласском Алатау, Киргизском 

хребте, близ Пржевальска (Каракола) и в Заилийском Алатау. Череп относительно 

небольшой, узкоскулый. Окраска спины интенсивная буро-серо-коричневая, с 

легким ржавым оттенком, на боках окраска светлее, с более выраженым ржавым 

оттенком. Брюхо серо-белесоватое, хвост слабо двуцветный. 

9) M. g. montosus Argyropulo, 1932. Тип описан из села Сары-Таш

(Алайская долина, Тянь-Шань), обитает на Тянь-Шане – в Алайской долине и на 

Заалайском хребте. Подвид сравнительно крупнее предыдущего, окраска верха 

светлая и тусклая.  

10) M. g. dolguschini Afanasiev, 1939. Тип описан из окрестностей Ак-Куль

(низовья р. Или, Юго-Восточный Казахстан), населяет небольшой участок в 

низовьях р. Или. Окрашен как предыдущий подвид, но мельче.  

11) M. g. tundrae Ognev, 1944. Тип описан со станции Тундра (40 км южнее

Архангельска), населяет территорию южнее Архангельска, он мельче и светлее, 

чем L. g. major, хвост короткий и более отчетливо двуцветный.  

12) M. g. tarbagataicus Ognev, 1944. Тип описан из села Подгорное

(Семипалатинский округ, Восточный Казахстан). Огнев не указал ареал этого 
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подвида, т.к. его цветовые признаки плавно переходят в соседние формы. 

13) M. g. zachvatkini Heptner, 1945. Тип был описан из места близ г.

Аральское Море, распространен на Северо-Восточном берегу Аральского моря, 

залив Перовского. Животные крупные, на спине и боках выражен ржавый тон, 

брюхо белое с легкой желтизной.  

14) M. g. dukelskiae Ognev, 1950. Тип был описан из села Восточное

Красноярского Края (в 35 км юго-восточнее Минусинска), подвид распространен 

в Минусинских степях и, вероятно, в Саянах и Туве. Отличается окраской с 

отчетливым рыжеватым оттенком.  

Все эти подвиды выделялись на основе окраски меха и пропорций тела, 

что, однако, вероятней всего, обусловлено экологической спецификой популяций 

(Фейгин, 1969). Стоит отметить, при этом, что, как неоднократно было показано, 

изменчивость окраски меха у популяций из разных местообитаний, у зверьков 

различного возраста и в разные сезоны года сильно перекрывает подвидовую 

(Копеин, 1958; Гладкина, Мокеева, 1970; Прокопьев, Винокуров, 1986; 

Голенищев, Петровская, 2002).  

С накоплением новых данных по морфологии и кариологии, результатов 

лабораторных исследований (Банников, 1954; Гладкина, Мейер, 1963; Гладкина, 

Мокеева, 1970;  Ковальская, 1989; Дупал, 1994; 1998) подвидовая структура 

узкочерепной полевки многократно критиковалась, и число подвидов постепенно 

уменьшалось. Так Громов (1963) приводил 13 подвидов – все те, что перечислял 

Огнев (1950), за исключением M. g. zachvatkini, при этом отмечая, что больше 

половины из них не заслуживают подвидового ранга. Громов и Поляков (1977) 

приводили список уже из 11 современных подвидов узкочерепной полевки: L. g. 

gregalis (сводя ему в синоним M. g. dukelskiae), M. g. eversmanni (= M. g. 

tarbagataicus), M. g. montosus, M. g. castaneus, M. g. raddei (=M. g. angustus), M. g. 

dolguschini, M. g. major, M. g. tundrae, M. g. buturlini и M. g. brevicauda. Наличие 

подвида M. g. zachvatkini у авторов вызывало сомнение, кроме этого, они 

оговаривались, что, вероятно, действительное число подвидов меньше, чем 



22 

указано. Кроме современных подвидов Громов и Поляков (1977) перечисляли и 

вымершие формы, которым придавали подвидовой ранг: M. g. anglicus Hinton, 

1910 (степные и смешаные фауны позднего плейстоцена Центральной и 

Восточной Европы), M. g. egorovi Feigin, 1972 (поздний плейстоцен Северо-

Восточной Сибири) и M. g. martelensis Chaline, 1972 (конец среднего плейстоцена 

Франции). Согласно Громову и Ербаевой (1995), из выше перечисленных 

подвидов наиболее реальным кажется наличие следующих десяти: M. g. gregalis, 

M. g. eversmanni, M. g. montosus, M. g. dukelskiae, M. g. raddei, M. g. dolguschini, M. 

g. major, M. g. tundrae, M. g. buturlini и M. g. brevicauda. Авторы указывали в

перечне и подвид M. g. nordenskjoldii, однако по причине отсутствия 

узкочерепной полевки на Таймыре (Юдин, 1980), он опускается при дальнейшем 

обсуждении в рамках данной работы.  

Последней работой, в которой была проанализирована изменчивость 

краниометрических признаков, морфология m1 и М3 узкочерепной полевки на 

всем ареале, была работа Голенищева и Петровской (2002). На основе 

проанализированных признаков авторы не подтвердили выделение большинства 

ранее описанных подвидов, внутрипопуляционная изменчивость перекрывала 

географическую. Было показано лишь, что явно выделяются крупные северные и 

горные формы. В отношении подвида M. g. raddei они отметили, что он состоит 

из двух типов экземпляров – из южного Забайкалья и из Западной Монголии. 

Первая попытка проанализировать генетическое разнообразие 

узкочерепной полевки на основе мт и ядерных генов (Abramson et al., 2006) дала 

интересные предварительные результаты. Были отмечены крайне высокие 

внутривидовые дистанции, в частности группа, населяющая Юго-Восточное 

Забайкалье, резко отличалась от остальных узкочерепных полевок. 
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1.2. Климат и ландшафты плейстоцена 

1.2.1. Влияние климатических и ландшафтных перестроек на 

формирование видовых ареалов 

Невозможно реконструировать эволюцию вида в отрыве от изучения 

климатических и ландшафтных перестроек. Как уже отмечалось выше, 

узкочерепная полевка появляется в палеонтологической летописи уже с раннего 

плейстоцена. 

 Климат Палеарктики на протяжении плейстоцена претерпевал 

многочисленные изменения. Климатические колебания плейстоцена приводили к 

резким перестройкам ландшафтов – так сухие и холодные эпохи приводили к 

формированию зоны тундро-степей, в то время как леса отступали в южные 

районы, в периоды потеплений происходило восстановление лесной зоны, 

тундровые сообщества отступали на север, а степные – на юг. Климатические 

перестройки влекли за собой изменения фаунистического комплекса: движения 

ледниковых щитов вызывали изоляцию животных в различных рефугиумах в 

периоды максимальных похолоданий, а в эпохи межледниковий происходило их 

расселение в освободившиеся районы (Hewitt, 1996; 2000), формировались 

зональность и группировки биогеоценозов близкие к современным. В результате 

изменялись границы видовых ареалов, генетическая структура видов и локальных 

популяций. Как именно эти события отразились на филогеографической 

структуре широкоареальных видов в масштабе всего ареала и на генетической 

структуре локальных популяций, не до конца понятно. Периоды похолоданий 

могли либо способствовать изоляции популяций в рефугиумах и, таким образом, 

формировать внутривидовую дифференциацию, либо, напротив, мешать 

дифференциации, вызывая периодические смещения границ видовых ареалов и 

перемешивание ранее изолированных популяций. На региональном уровне 

расселение популяций в постледниковый период на освободившиеся территории 

могло сопровождаться значительной потерей генетического разнообразия 

благодаря последовательным «эффектам основателей» (Hewitt, 1996). 

Рассмотренные выше сценарии отражаются в специфической генетической 
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структуре современных популяций, что позволяет исследователям использовать 

молекулярно-генетические данные для их тестирования. 

1.2.2. Роль филогеографических исследований в восстановлении 

климатических событий 

Раньше восстановление событий прошедших геологических эпох 

базировалось исключительно на данных палеонтологии, палинологии и 

геоморфологии, но в конце ХХ века резко выросло число исследований, в 

которых для этих целей успешно применяются молекулярные методы, в основном 

анализ изменчивости быстро эволюционирующей митохондриальной ДНК 

(мтДНК). Эти исследования направлены на изучение филогеографии с целью 

проверки гипотез о наличии, расположении и продолжительности существования 

ледниковых рефугиумов (Waltari, Cook, 2005; Wenink et al., 1996; Holder et al., 

2000; Fedorov et al., 2003). Наиболее удобны для таких целей широкоареальные 

виды живых организмов.  

Существует ряд работ по филогеографии таежных видов в контексте 

плейстоценовых климатических перестроек. Многие лесные виды переживали 

периоды оледенений в локальных рефугиумах, среди них как крупные (Korsten et 

al., 2009), так и мелкие виды млекопитающих, такие как красно-серая полевка 

Myodes rufocanus, лесной лемминг Myopus schisticolor и другие (Ohdachi et al., 

2001; Jaarola, Searle, 2002; Haynes et al., 2003, Runck, Cook, 2005; Fedorov, Stenseth, 

2002; Fedorov et al.,1999; Fedorov et al., 2003; Fedorov et al., 2008; Obolenskaya et 

al., 2009; Abramson et al., 2012). Распространение лесов в голоцене способствовало 

стремительному расселению таежных видов, что в настоящее время четко 

отражено в крайне низком генетическом разнообразии на северной 

(постледниковой) части их ареалов.  

Несмотря на практически симпатричное обитание, различные виды порой 

демонстрируют совершенно разную филогеографическую структуру, поэтому 

сопоставление данных по разным видам способно дать более объективную 

картину расположения рефугиумов. Этот подход лежит в основе сравнительной 
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филогеографии (Bermingham, Moritz, 1998; Arbogast, Kenagy, 2001). В случае с 

видами, обитающими на открытых пространствах, логично ожидать картину, 

контрастную той, которую демонстрируют лесные обитатели. Это связано с тем, 

что появление лесной зоны, напротив, приводило к сокращению и фрагментации 

ареалов тундровых и степных видов. Однако, несмотря на интерес к 

исследованиям такого рода, филогеографических работ по широкоареальным 

видам открытых ландшафтов Евразии пока недостаточно. 

1.2.3. Биотопическая приуроченность узкочерепной полевки 

Как уже отмечалось выше, узкочерепная полевка населяет открытые 

ландшафты (степи, тундры, альпийские луга), и потому история расселения вида 

непосредственно связана с их трансформацией. Для начала плейстоцена Западной 

Сибири было характерно наличие ксерофитных степей и соответствующей фауны 

(Галкина, 1980; Зажигин, 1980). Во второй половине раннего плейстоцена 

наступило похолодание (Архипов, 1981), появилась перигляциальная лесостепь. 

Элементы лесостепного и лесного облика оставались характерными для Сибири 

до начала среднего плейстоцена (Николаев, 1974). Во второй половине среднего 

плейстоцена во время днепровского оледенения (300 тыс. л. н.) в Западной 

Сибири темнохвойную тайгу (Мизеров, 1966; Архипов, 1981) сменил 

растительный покров перигляциального типа с преобладанием холодных степей. 

С гоценовым потеплением в Западной Сибири вновь образовалась лесная зона, 

разорвавшая плейстоценовую тундро-степь на тундру на севере и степи и 

альпийские луга на юге.  

На основании палеонтологических находок центром происхождения 

узкочерепной полевки считается юго-восток Палеарктики, соответственно, для 

изучения эволюции вида стоит обратиться к истории ландшафтов этого района. 

На этой территории основным и неизменным биотопом вида являются степи.  

Степи Забайкалья – самый восточный крупный массив степной 

растительности, имеющий непосредственное продолжение на юг к степям и 

пустыням Северной Монголии. Исследования по палеоклимату и палеогеографии 
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свидетельствуют о том, что ландшафтные условия в Байкальском регионе были 

достаточно однородными до конца плиоцена. Интенсификация тектонических 

подвижек, имевшая место на границе плиоцена и плейстоцена, привела к 

обособлению двух районов: более холодного и влажного Прибайкалья и аридного 

Забайкалья (Малаева, 1971; Голубева, 1976; Alexeeva, Erbajeva, 2008; Alexeeva et 

al., 2009; Erbajeva et al., 2011). Сейчас эти регионы относят к двум 

зоогеографическим провинциям – Евросибирской и Центральноазиатской 

соотвественно. В отличие от Прибайкалья, подверженного периодическим 

климатическим и ландшафтным перестройкам, вызванным периодическими 

оледенениями плейстоцена, для территории Забайкалья был характерен 

достаточно стабильный степной ландшафт (Alexeeva, Erbajeva, 2008). В западном 

Забайкалье, по данным Ербаевой (Erbaeva, 2003), степи начали формироваться в 

среднем плейстоцене. 

Забайкальские степи очень своеобразны (Оболенская, Лисовский, 2015). 

Их своеобразие обусловлено гористым рельефом местности (Олюнин, Чичагов, 

1975), различием в густоте речной сети между северной и южной частью региона, 

сочетанием резко континентального климата с недостаточным увлажнением, 

распространением многолетней мерзлоты и обилием солнечного света (Куминова 

и др., 1949). Юго-Восточное Забайкалье находится на стыке Евро-Сибирской 

темнохвойной тайги, Восточно-Сибирской светлохвойной тайги, степей 

Монголии и смешаных лесов Дальнего Востока (Udvardy, 1975; Пешкова, 1985; 

Тахтаджян, 1978; Галанин и др., 2009). Такое положение региона вызывает 

специфику и заметную мозаичность его ландшафтов (Михеев, Ряшин, 1967).  

Степи, расположенные в горах Южной Сибири (на Алтае, в Хакасии, Туве 

и Монголии) в условиях резко континентального климата не покрывают всю 

территорию сплошь, а встречаются островами среди таежных, тундровых или 

пустынных ландшафтов. Разорванность распространения степей вызвана, прежде 

всего, гористым рельефом местности. Даже невысокие горы в условиях резко 

континентального климата способствуют резкой дифференциации территории 

(Мордкович и др., 1997).  
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В отличие от стабильных степей Юго-Восточного Забайкалья, степные 

массивы юга Западной и Центральной Сибири претерпевали существенные 

изменения. В плиоцене территория Тувы и прилегающей Монголии была покрыта 

степными ландшафтами, однако около 2 млн. л. н. единые степные пространства 

были разорваны. Тувинские степи отделились от хакасских, но представляли 

единое целое с монгольскими. Тектонические движения конца плиоцена привели 

к образованию Тувинской котловины и её горного обрамления. В позднем 

плиоцене произошла перестройка рельефа, приведшая к образованию высоких 

горных систем. Они явились природными рубежами, задерживающими перенос 

воздушных масс, что способствовало существенным изменениям климатической 

обстановки как в регионе, так и в глобальном масштабе (Дубровский, Ондар, 

2007). В конце плейстоцена начался очередной этап тектогенеза, сильно 

расчленивший поверхность Алтае-Саянской области как по линиям древних 

разломов, так и по новым (Чернов, 1985), в том числе произошло формирование 

горстового хребта Танну-Ола (Маслов, 1948; Обручев, 1953), и Алтае-Саянский 

регион приобрел вид близкий к современному. В настоящее время Тувинская 

котловина, северный макросклон и высокогорья хр. Танну-Ола относятся к Алтае-

Саянской провинции, тогда как невысокогорная часть южного макросклона 

Танну-Ола и котловина Больших Озер (включая Убсунурскую котловину) – к 

Монгольской. Эти две провинции принадлежат к Циркумбореальной области 

Бореального подцарства и Центральноазиатской подобласти Ирано-Туранской 

области Древнесредиземноморского подцарства соответственно (Тахтаджян, 

1978; Ревушкин, 1996). Таким образом, помимо того, что хр. Танну-Ола является 

мировым водоразделом, он еще образует географический рубеж довольно 

высокого уровня, разделяя территории, относящиеся к разным подцарствам 

Голарктического царства (Артемов, 2015). К северу от Танну-Ола сказывается 

сильное влияние Сибири, а к югу – полупустынных и пустынных пространств 

Монголии (Кудрявцев, Кузнецов, 1966). Горные котловины Саянской области, 

кроме Тоджинской впадины, имеют свою местную специфику, связанную с тем, 

что почти все они защищены высокими хребтами от северных воздушных масс и 
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подвержены воздействию сухих южных и юго-западных ветров (Михайлов и др., 

1992). 

1.3. Проблема вида и подвида, криптическое видообразование 

Поскольку данная работа посвящена вопросам внутривидовой 

таксономической структуры и положения вида в надвидовой системе, для 

дальнейшего обсуждения необходимо остановиться на современных взглядах и 

истории концепций вида, подвида и криптического видообразования, а также 

определить, что автор работы понимает под этими терминами. 

1.3.1. Понятие вида в рамках биологической концепции вида 

Автор придерживается биологической концепции вида. Её предпосылки 

начали возникать в начале XX века (Jordan, 1905; Dobzhansky, 1937). 

Окончательно концепция была сформулирована Э. Майром (Mayr, 1957). В 

отличие от сформулированных ранее концепций – типологической и 

номиналистической (Кэйн, 1958; Bessey,1908) биологическая концепция 

подчеркивает популяционный аспект и генетическую интегрированность вида. 

Согласно определению Майра (Mayr, 1942), вид – это группа особей, сходных по 

морфолого-анатомическим, физиолого-экологическим, биохимическим и 

генетическим признакам, занимающих естественный ареал, способных свободно 

скрещиваться между собой и давать плодовитое потомство.  

Долгое время основным критерием при выделении видов был 

морфологический. Морфологические различия между разными видами и 

отсутствие таковых между формами одного вида были основным критерием вида 

у Дарвина (1859) и большинства систематиков второй половины XIX - первой 

половины XX в. Однако к настоящему времени накоплено достаточное 

количество фактов, свидетельствующих о том, что существуют виды, не имеющие 

заметных морфологических различий, но в природе не скрещивающиеся между 

собой – так называемые «виды-двойники», «криптические виды». Особое 

внимание такие виды привлекли к себе с середины XX в. в связи с появлением 

новых методов изучения видового разнообразия – в частности цитогенетического 
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подхода. Цитогенетический метод позволил разрешить ряд вопросов, в том числе 

и в систематике полевок. Так, с помощью цитогенетики были выявлены 

криптические виды комплекса «maximowiczii: М. mujanensis, М. evoronensis и М. 

sachalinensis (Мейер и др., 1996; Орлов, Ковальская, 1978; Голенищев, Раджабли, 

1981). 

Благодаря усовершенствованию цитологических методов исследования и 

появлению генетического подхода, число обнаруженных видов-двойников быстро 

увеличивается. Следовательно, морфологический критерий оказывается 

недостаточным для выделения видов в природе. Появление генетической 

концепции вида привело к резкому увеличению числа исследований, где для 

описания новых видов применялись данные молекулярно-генетического анализа 

(Friesen et al., 1996; Lamar, Sasa, 2003), после выхода статьи Бэйкера и Брэдли 

(Baker, Bradley, 2006) стало появляться еще больше таких работ (Spitzenberger et 

al., 2006; González et al., 2010; Pauls et al., 2010; Streicher et al., 2014 и другие). Всё 

чаще встречаются работы, где новые виды организмов описываются 

исключительно на основании генетических дистанций, причем очень часто за счет 

придания видового статуса многим подвидам. Так, в третьем издании списка 

видов млекопитающих мировой фауны (Musser, Carleton, 2005), число видов 

млекопитающих возросло по сравнению со вторым изданием (Musser, Carleton, 

1993) почти на 20%. Такие изменения коснулись не только млекопитающих – по 

традиционной классификации число видов птиц оценивалось приблизительно в 

9000, а в одной из версий молекулярной классификации их число возросло до 

20000 (Zink, 1996). Стремительно развиваются компьютерные методы, 

нацеленные непосредственно на поиск границы между внутривидовыми и 

межвидовыми генетическими отличиями для разделения близкородственных 

видов (Puillandre et al., 2012; Birky et al., 2010; De Queiroz, 2007; Fujisawa, 

Barraclough, 2013; Zhang et al., 2013; Flot et a.l, 2010; O’Meara, 2009; Yang, Rannala, 

2010; Ence, Carstens, 2011). Однако, несмотря на использование различных 

статистических методов, подход, основанный исключительно на генетических 

данных, противоречит биологической концепции вида, предполагающей помимо 
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генетических отличий также географическую, экологическую и репродуктивную 

изоляцию, наличие морфологических особенностей. Проведение 

таксономических работ с опорой лишь на молекулярно-генетические данные, в 

частности на генетические дистанции, грозит исследователю чрезмерным 

дроблением видов. В связи с этим появился даже такой термин как 

«таксономическая инфляция» (Isaac et al., 2004). С другой стороны, при 

использовании исключительно морфологического метода, часто происходит 

недооценка видового богатства, также морфологическое сходство может 

оказаться результатом параллелизма и конвергенции, и, таким образом, скрыть 

реальный филогенетический сигнал.  

Важным критерием вида является географический критерий, каждый вид 

характеризуется определенным ареалом. Совместное обитание двух форм на 

одной территории (или акватории) при отсутствии гибридов между ними – 

свидетельство видовой самостоятельности этих форм. Вид характеризуется 

определенным ареалом, его размер и форма непосредственно связаны с историей 

возникновения вида. Однако, одного географического критерия недостаточно для 

установления видовой принадлежности, поскольку  существуют симпатричные 

виды – виды с совпадающими ареалами. Важным фактором эволюции является 

изоляция, которая предотвращает свободное скрещивание особей. Одним из 

факторов видообразования является географическая изоляция. Разрыв ареала 

может быть вызван геологическими и климатическими процессами. 

Экологический критерий вида основан на том, что два вида не могут занимать 

одну экологическую нишу (Гаузе, 1984), следовательно, каждый вид 

характеризуется своим комплексом биоценотических связей и требований к 

факторам среды.  

Майр (1971) дает еще одно определение вида: виды представляют собой 

группы скрещивающихся естественных популяций, которые репродуктивно 

изолированы от других таких групп. Таким образом, основным критерием вида в 

рамках биологической концепции является нескрещиваемость (репродуктивная 

изоляция). Физиолого-репродуктивный критерий вида основан на том, что особи 
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одного вида могут скрещиваться между собой с образованием плодовитого 

потомства, а особи разных видов, обитающих совместно, не скрещиваются между 

собой, или их потомство бесплодно. Однако известно, что в природе часто 

распространена межвидовая гибридизация: как среди растений, так и у ряда видов 

рыб (Scribner et al., 2001), земноводных (Szymura, 1993), рептилий (Capula, 2002), 

птиц (Панов, 1989; Randler, 2002) и млекопитающих (Shurtliff, 2013). В то же 

время в пределах одного вида могут существовать группировки, репродуктивно 

изолированные друг от друга. Так, например, происходит с сезонными расами у 

тихоокеанских лососей (Берг, 1934; Иванков и др., 2010). В данном случае 

решающую роль играет временная изоляция. При симпатричном обитании 

репродуктивная изоляция может возникать из-за морфологических или 

поведенческих особенностей.  

Для изучения репродуктивной изоляции успешно применяется метод 

экспериментальной гибридизации. Он позволяет получить важную информацию о 

степени отличия близких видов. В частности, с помощью экспериментальной 

гибридизации был определен таксономический статус нескольких форм грызунов 

(Мейер, 1978; Мейер и др., 1981; Ковальская и др., 2014; Golenishchev et al., 2002).  

Парапатрические популяции, которые контактируют, но при этом не 

скрещиваются, являются хорошими видами. Отсутствие географического 

перекрывания может быть обусловлено одной из двух взаимоисключающих 

причин – либо зона контакта связывает две очень разные экологические области, 

либо экологические потребности контактирующих видов очень сходны во всех 

отношениях, и они конкурируют друг с другом (Mayr, 1963).  

Пределы изменчивости близкородственных видов зачастую 

перекрываются столь сильно, что ни один из признаков сам по себе не является 

диагностическим. Правильное определение видовой принадлежности 

«промежуточных» экземпляров возможно лишь при использовании сочетания 

признаков. Таким образом, полноценное таксономическое исследование, 

нацеленное на изучение видового разнообразия, должно быть комплексным – 

учитывать данные эволюционной истории, морфологические и поведенческие 
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особенности вместе с молекулярно-генетическими данными. 

1.3.2. Понятие подвида 

Если с границами видов всё более-менее понятно (по крайней мере, есть 

критерии для их описания), то с категорией подвида дело обстоит сложнее. 

Несмотря на то, что подвидовой ранг регламентируется международным 

кодексом зоологической номенклатуры, для определения подвидовой категории 

не существует никакого объективного критерия. Подвид не является и единицей 

эволюции, за исключением тех случаев, когда он совпадает с географическим или 

иным генетическим изолятом. 

Исследователи всегда стремились к описанию и классификации 

внутривидового разнообразия. Каждый вид состоит из многочисленных 

локальных популяций, причем некоторые из них заметно отличаются друг от 

друга. Благодаря работам Семенова-Тян-Шанского (1910), Берга (1916, 1934), 

Бианки (1916), Вавилова (1931) и других исследователей постепенно в биологии 

стала формироваться концепция политипического вида. Согласно 

политипической концепции вида, вид может включать в себя несколько подвидов. 

Окончательно концепция политипического вида сложилась во многом благодаря 

работам Э. Майра (Mayr, 1942; 1947; 1957; 1959; 1963; 1969; 1971). Эта концепция 

позволяет значительно упростить классификацию хорошо изученных групп 

животных. Объединение в политипические виды географически замещающих 

друг друга форм, каждая из которых ранее была описана как отдельный 

монотипический вид, сделало систему значительно более ясной. 

Когда термин «подвид» стал общеупотребительным, он служил заменой 

термина «разновидность» в значении географическая раса: подвид рассматривали 

как таксономическую единицу, подобную морфологическому виду, но на более 

низком таксономическом уровне.  

Майр (1971) предлагал следующее определение: подвид – это 

«совокупность фенотипически сходных популяций некоторого вида, населяющих 

часть ареала этого вида и таксономически отличных от других популяций того же 
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вида». По мнению Майра, подобная формулировка определения обусловлена 

следующими причинами:  

1) Подвид может состоять из многих локальных популяций, которые, хотя

и очень схожи, все же слегка отличаются друг от друга генетически и 

фенотипически; таким образом, подвид – категория сборная.  

2) Каждая локальная популяция несколько отличается от любой другой

локальной популяции, и наличие таких различий можно установить посредством 

достаточно точных измерений и примененения статистики. Давать каждой такой 

популяции формальное триноминальное название, как это принято для подвида, 

было бы нелепо и привело бы к хаосу в номенклатуре. Поэтому подвидам следует 

давать названия только в том случае, если они отличаются «таксономически», т. 

е. по достаточно диагностичным морфологическим признакам. 

3) Даже в тех случаях, когда возможно отнести популяции к тем или иным

подвидам, определить подвидовую принадлежность отдельной особи на 

основании одного только фенотипа не всегда возможно, так как границы 

изменчивости соседних популяций обычно перекрываются. Причем, 

географическое перекрывание ареалов размножения возможно для двух видов, но 

не для двух подвидов одного и того же вида. 

При работе с животными, у которых выделяют политипические виды, и, 

следовательно, требуется использование подвидовой категории, часто возникает 

вопрос, достаточно ли велики различия между двумя популяциями, чтобы считать 

их разными подвидами. Как писал Холл (Hall, 1943), если различия в размерах и 

форме таковы, что большинство особей одной определенной географической 

области отличаются от большинства особей другой формой или размерами, то их 

можно отнести к разным подвидам. Вопрос возникает в тех случаях, когда 

пределы изменчивости перекрываются, и необходимо решить, сколь велико 

допустимое перекрывание между двумя подвидами. Широко принимается так 

называемое «Правило 75%» (Amadon, 1949). Согласно этому правилу, популяция 

признается самостоятельным подвидом, если 75% составляющих ее особей 

отличаются от «всех» (97%) особей ранее выделенного подвида.  
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Большинство подвидов представляет собой бывшие и современные 

географические изоляты, однако у многих видов не существует четко 

определенных границ подвидов (Hagmeier, 1958; Jolicoeur, 1959). Если подвиды 

различаются только по одному диагностическому признаку (окраска, размер или 

узор), может оказаться, что несколько неродственных популяций приобрели 

одинаковый фенотип независимо, в результате конвергенции. Если таксономист 

объединяет такие кажущиеся идентичными популяции в один подвид, то такой 

подвид называют политопным подвидом. По мнению Майра (1963), другой выход 

в данной ситуации – вообще не выделять подвидов на основании таких признаков. 

Существуют случаи возникновения зон контакта между ранее 

изолированными популяциями или подвидами. Трудности возникают, если 

образуется стабильная гибридная популяция с четко выраженными 

промежуточными признаками. Такую популяцию удобно выделить как 

«гибридную» популяцию, и, если она удовлетворяет правилу 75%, ее можно 

рассматривать как подвид (Майр, 1971). 

Кроме перечисленных нюансов есть сложность в описании подвида в 

историческом контексте. В палеонтологии слабо различающиеся популяции, 

разделенные во времени, все чаще выделяют в отдельные подвиды (Newell, 1947, 

1956). Палеонтолог, описывая подвиды, встречается с дополнительными 

трудностями. В различных горизонтах могут быть по-разному представлены 

разные возрастные классы и половые группировки, а также ненаследственные 

биотопические формы. Как и в отношении современных видов, следует иметь в 

виду, что подвид - это лишь классификационный прием.  

1.3.3. Кризис категории подвида 

Начиная с работы Wilson и Brown (1953), многие исследователи отмечают 

проблемы с использованием категории подвида (Mayr, 1970; Ehrlich, 2000; Zink, 

2004; Avise, 2000). С появлением молекулярных методов исследователи 

пересматривают сложивщуюся систему, и очень часто используемая система 

подвидов не совпадает со структурой, которую демонстрируют филогенетические 
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деревья. Не получается отразить родственные отношения внутривидовых 

группировок на основе морфологических признаков. В связи с этим многие 

современные исследователи склоняются к отказу от понятия подвид (Cronin, 

2006). Удобным решением было бы описание внутривидовых группировок без 

присвоения им таксономического ранга.   

С целью облегчить описание внутривидового разнообразия в контексте его 

охраны Ryder (1986) предложил новую категорию – Evolutionarily Significant Unit 

(ESU). Существует два определения ESU. Первое сформулировал Моритз (Moritz, 

1994; Moritz et al., 1995), подразумевая под ESU группу, монофилетичную на 

митохондриальном дереве, и значимо отличающуюся по частотам аллелей 

ядерных генов от других таких групп. В рамках этой точки зрения внутривидовую 

структуру можно оценить с помощью филогенетических деревьев. Однако 

возникает вопрос, какой процент отличий считать значимым для проведения 

границы между двумя эволюционными единицами (Pääbo, 2000). При этом, 

используя мт ДНК для описания филогенетических единиц, нужно иметь в виду, 

что она может искажать реальную картину за счет материнского типа 

наследования (Pamillo, Nei, 1988) и возможной интрогрессии. Кроме этого, при 

использовании филогенетической концепции подвида не понятно, как следует 

поступать с палеонтологическими остатками, относимыми к одной линии. Где 

проводить границы между двумя подвидами, если известны находки их общего 

предка? Другая часть исследователей подразумевает под ESU популяцию или 

группу поляций, репродуктивно изолированную от соседних групп (Waples, 

1995). В этом случае их выделяют не на основании мт филогении, а выявляя 

снижение потока генов между такими группами. Чаще всего для описания 

внутривидового разнообразия используют термин популяция (Wells, Richmond, 

1995), однако и границы популяций могут быть очень размыты – от дема или 

субпопуляции (Mayr, 1963) до вида в целом (Dobzhansky, 1970). В последнее 

время чаще используется термин метапопуляция (Hanski, Gilpin, 1997), которая 

включает популяции, связанные потоком генов. В целом это аналог ESU в его 

втором понимании. Существует еще термин Management Unit (MU) – 
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обособленная группа популяций, отличающаяся частотой мт гаплотипов или 

аллелей ядерных генов, независимо от их филогении (Moritz, 1994; Moritz et al., 

1995). Как видно из изложенного выше, все эти термины очень сильно 

пересекаются, не получается найти универсальный подход к выделению 

внутривидовых группировок.  

При решении вопроса о выделении подвидов на конкретном примере у 

широкоареального вида грызунов, обитателя таежной зоны, красно-серой полевке 

Craseomys rufocanus возникает ряд сложностей. С одной стороны, несмотря на 

отнесение популяций Скандинавии, Алтая, Монголии, Забайкалья, Чукотки и 

Камчатки к разным подвидам, все они относятся к одной генетической линии, и, 

более того, содержат единый доминирующий гаплотип. С другой стороны, у этого 

вида наблюдается смешение ранее изолированных популяций, в частности на 

территории Северного Китая и юга Дальнего Востока (Abramson et al., 2012). В 

соответствии с определением подвида, он характеризуется определенным ареалом 

и специфическими морфологическими чертами, в случае же с красно-серой 

полевкой мы лишены обоих этих критериев.  

Как уже обсуждалось выше, плейстоценовое похолодание повлекло за 

собой фрагментацию таежной зоны и, следовательно, дробление ареалов лесных 

видов животных. При сохранении механизмов изоляции, животные, 

изолированные в плейстоценовых рефугиумах, могли бы со временем дать начало 

новым видам. Однако, голоценовое распространение лесов позволило животным 

расселиться из рефугиумов на всю территорию современной таежной зоны, таким 

образом, удалив фактор пространственной изоляции. При этом распространение 

таежной зоны в свою очередь вызвало дробление тундро-степи и теперь 

фрагментированными оказались ареалы видов открытых ландшафтов. К таким 

видам относится и узкочерепная полевка. Этот вид является удачным объектом 

для изучения внутривидовой структуры за счет своего разорванного ареала, 

причем часть подвидов узкочерепной полевки как раз соответствует нескольким 

географическим изолятам.  
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ГЛАВА 2. МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 

2.1. Исследованный материал 

Материал по узкочерепной полевке 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. Сбор материала для молекулярного анализа проводился с 

использованием плашек, зверьки для экспериментов по гибридизации 

отлавливались живоловками. Фиксацию тканей (мышцы и хрящи) проводили в 

96% этаноле. Коллекция заспиртованных тканей проанализированных 

экземпляров хранится в лаборатории молекулярно-генетической систематики 

Зоологического института РАН (ЗИН РАН).  

Некоторые образцы из труднодоступных регионов были взяты из 

музейных коллекций ЗИН РАН и Зоологического музея МГУ (ЗММУ). 39 

последовательностей cyt b узкочерепной полевки были взяты из Генбанка: 

AF163895 (Conroy, Cook, 2000), AF429817 (Dekonenko et al., 2003), AY513803 

(Jaarola et al., 2004), KC295791 – KC295822 (Prost et al., 2013), KJ556670 и 

KJ556671 (Kohli et al., 2014), KF839591 и KF839592 (Zhumabekova et al., работа не 

опубликована). Всего по мт cyt b был проанализирован 291 образец из 83 точек 

практически по всему ареалу вида. 

Помимо этого, из Генбанка была взята часть сиквенсов ядерных генов для 

других видов трибы Arvicolini. Перечень всех использованных экземпляров дан в 

таблицах 1 и 2. 



Рисунок 1. Точки сбора материала и ареал узкочерепной полевки. Цветом обозначены митохондриальные клады узкочерепной полевки. 
Треугольниками отмечены ископаемые образцы (поздний плейстоцен и голоцен), проанализированные по мт cyt b (Prost et al., 2013). Ареал 
показан в соответствии с Batsaikhan et al. (2008). 
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Таблица 1. Список образцов узкочерепной полевки, использованных для анализа мт гена cyt b. 
Карта Локалитет N Гаплотип Клада Номер в Генбанке Ткань Ваучер 
1 Алтайский Край, Алейск, 52.4° N, 83.0° E 8 2643 A1 KJ192240 2643, 2709 

2644 A1 KJ192239 2644, 2713, 2714 
2706 A1 KJ192241 2706 
2710 A1 KJ192243 2710 
2719 A1 KJ192244 2719 

2 Респ. Алтай, Холзун, 50.2° N, 84.7° E 1 18 А4 KJ192282 18 ЗИН 90973 
3 Респ. Алтай, Акташ, 50.3° N, 87.7° E 2 19 А3 KJ192272 19 ЗИН 90974 

20 А3 KJ192273 20 ЗИН 90976 
4 Респ. Алтай, Киндиктикуль, 49.8° N, 89.5° E 2 1254 А3 KJ192270 1254 ЗИН 98875 

1256 А4 KJ192271 1256 ЗИН 98879 
5 Респ. Алтай, хр. Чихачева, 50.08° N, 89.45° E 1 2647 А4 KJ192284 2647 ЗММУ s-188075 
6 Респ. Алтай, Уландрык, 49.57° N, 89.07° E 3 4099 А3 KJ192323 4099, 4101 ЗИН 

4100 А3 KJ192324 4100 ЗИН 
7 Респ. Алтай, Адай, 49.7° N, 89.5° E 3 4105 А4 KJ192325 4105 ЗИН 

4110 А3 KJ192326 4110 ЗИН 
4111 А4 KJ192327 4111 ЗИН 

8 Респ. Тува, Карасу, 50.4° N, 89.9° E 9 2523 А4 KJ192275 2523 ЗИН 99512 
2525 А4 KJ192276 2525 ЗИН 99514 
2526 А4 KJ192277 2526 ЗИН 99515 
2531 А4 KJ192274 2531, 2551 ЗИН 99516, 99521 
2533 А4 KJ192278 2533 
2552 А4 KJ192279 2552 
2553 А4 KJ192280 2553 
2554 А4 KJ192281 2554 

9 Монголия, Улагчин, 47.45° N, 90.883° E 5 1209 А3 KJ192266 1209, 1211 ЗММУ s-183318, -320 
1215 А3 KJ192267 1215 ЗММУ s-183324 
1218 А3 KJ192268 1218 ЗММУ s-183327 
1220 А3 KJ192269 1220 ЗММУ s-183336 

10 Монголия, Ховд, 48.016° N, 91.567° E 4593 A3 4592 ЗИН 6217 
11 Монголия, Гоби-Алтай, 45.8° N, 96.15° E 7 KJ556670  A7 KJ556670, KJ556671 

4422 A7 4422 ЗММУ s-191059 
4423 A7 4423 ЗММУ s-191060 
4424 A7 4424 ЗММУ s-191061 
4425 A7 4425 ЗММУ s-191062 

39
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4426 A7 4426 ЗММУ s-191063 
12 Респ. Хакасия, Новониколаевка, 53.2° N, 91.3° E 8 2707 А1 KJ192319 2707, 2717, 2718 

2708 А1 KJ192318 2708 
2712 А1 2712 
2715 А1 KJ192320 2715 
2721 А1 KJ192322 2721 
2722 А1 2722 

13 Казахстан, Экибастуз, 51.822° N, 75.919° E 1 1041 A1 KJ192245 1041 ЗММУ s-182784 
14 Казахстан, Семей, 50.072° N, 80.762° E 2 KF839591 A1 KF839591, KF839592 
15 Казахстан, п. Белая Школа, 47.9° N, 83.2° E 1 423 А4 KJ192283 423 ЗИН 96304 
16 Новосибирская обл., окр. г. Карасук, 53.75° N, 

78.06° E 
5 104 A1 KJ192250 104 Дупал, 10-05 

105 A1 KJ192251 105 Дупал, 24-05 
106 A1 KJ192252 106 Дупал, 05-05 
107 A1 KJ192253 107 Дупал, 01-05 
108 A1 KJ192254 108 Дупал, 06-05 

17 Новосибирская обл., Сузун, 53. 7° N, 82.2°E 1 4579 A1 4579 
18 Иркутская область, Аларь, 53.17° N, 102.52°E 1 4238 А1 4238 
19 Иркутская область, Тонта, 52.88° N, 106.5°E 2 4613 А1 4613, 4614 
20 Архангельская область, Тундра, 64.15°N,40.58°E 1 3813 A2 3813 ЗММУ s-25456 
21 Полярный Урал, Янгана-Пэ-4, 67.7° N, 67. 8° E 7 KC295791 A2 KC295791 

KC295792 A2 KC295792, KC295795, 
KC295796 

KC295793 A2 KC295793 
KC295794 A2 KC295794 
KC295797 A2 KC295797 

22 Ненецкий округ, Пымва-Шор, 67.2° N, 60.9° E 11 KC295798 A2 KC295798 
KC295799 A2 KC295799, KC295800, 

KC295813, KC295814, 
KC295817, KC295818 

KC295801 A2 KC295801 
KC295802 A2 KC295802 
KC295815 A2 KC295815 
KC295816 A2 KC295816 

23 Пермский Край, грот Большой Глухой, 58.3° N, 
57.8° E 

5 KC295803 A2 KC295803 
KC295804 A2 KC295804 
KC295805 A2 KC295805 
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KC295806 A2 KC295806 
KC295807 A2 KC295807 

24 Свердловская обл, г. Дыроватый Камень, 56.6° 
N, 60.0° E 

5 KC295808 A2 KC295808, KC295810 
KC295809 A2 KC295809 
KC295811 A2 KC295811 
KC295812 A2 KC295812 

25 Башкирия, Худолаз, 52.8° N, 58.7° E 4 KC295819 A2 KC295819 
KC295820 A1 KC295820 
KC295821 A1 KC295821 
KC295822 A1 KC295822 

26 Свердловская обл., Заречный р-н, с. Курманка, 
56.834° N, 61.333° E 

5 465 A1 KJ192246 465 ИЭРиЖ 309986 
466 A1 KJ192247 466 ИЭРиЖ 309985 
469 A1 469 ИЭРиЖ 309989 
472 A1 472 ИЭРиЖ 309982 
473 A1 KJ192249 473 ИЭРиЖ 309983 

27 Курганская обл., Скопино 55.864° N, 65.421° E 4 4392 A1 4392 
4393 A1 4393, 4394, 4396 

28 Омск, 54.9° N, 73.36° E 1 AF429817 A1 AF429817 
29 Ямало-Ненецкий АО, Юрибей, 68.0° N, 66.0° E 1 453 А2 KJ192287 453 ЗИН 96291 
30 Ямало-Ненецкий АО, оз. Ясавей-То, 69.7° N, 

70.1° E 
1 210 А2 KJ192286 210 

31 Ямало-Ненецкий АО, о. Белый, 73.3° N, 70.1° E 1 209 А2 KJ192285 209 
32 Ямало-Ненецкий АО, 70.145° N, 67.868° E 1 AF163895 А2 AF163895 
33 Ямало-Ненецкий АО, 70.0° N, 70.0° E  1 AY513803 А2 AY513803 
34 Киргизия, окр. Бишкека, Ала-Арча, 42.649° N, 

74.478° E 
2 3786 А6 KJ192289 3786 ЗИН 78596* 

3789 А6 KJ192290 3789 ЗИН 78604* 
35 Киргизия, Алайская Долина, 39.7° N, 73.2° E 2 3781 А6 KJ192288 3781, 3784 ЗИН 23066*, 29710* 
36 Китай, Текес, 43.2° N, 85. 3° E 1 4593 A6 4593 ЗИН 6047 
37 Якутия, Олекминск, 60.37° N, 120.63° E 2 831 A5 KJ192255 831, 1042 ЗИН 97384, 97386 
38 Якутия, Алдан, 62.8° N, 133.9° E 2 3824 A5 3824 ЗИН 80728* 

3825 A5 KJ192257 3825 ЗИН 80729* 
39 Якутия, Анабар, 72.85° N, 113.23° E 2 4543 A5 4543, 4547 
40 Якутия, Лена, 72.38° N, 126.47° E 4 481 A5 KJ192258 481 

482 A5 KJ192259 482, 483, 484 
41 Якутия, Индигирка, 70.62° N, 147.87° E 10 4051 A5 KJ192262 4051, 4052 
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4053 A5 KJ192264 4053 
4054 A5 KJ192261 4054, 4056, 

4058, 4067 
4055 A5 KJ192263 4055, 4068 
4069 A5 KJ192265 4069 

42 Якутия, Колыма, 68.9° N, 157.6° E 7 4091 A5 KJ192260 4091-4097 
43 Респ. Тува, Шамбалыг, 51.29° N, 94.94° E 9 2672 C 2672 ЗИН 99526 

4349 C 4349, 4350, 4356 ЗИН 102616, -617, -623 
4351 C 4351-4354 ЗИН 102618-102621 
4355 C 4355 ЗИН 102622 

44 Респ. Тува, Чагытай, 50,9° N, 94,7° E 16 2445 C KJ192310 2445 ЗИН 99523 
2446 C KJ192311 2446 ЗИН 99524 
4288 C 4288 ЗИН 102601 
4289 C 4289 ЗИН 102602 
4290 C 4290, 4293, 4299 ЗИН 102603, 102606, 

102612 
4291 C 4291 ЗИН 102604 
4292 C 4292, 4294, 4296 ЗИН 102605, 102607, 

102609 
4297 C 4297 ЗИН 102610 
4303 C 4303 
4307 C 4307, 4310 ЗИН 102614 
4313 C 4313 ЗИН 102615 

45 Респ. Тува, Бояровка, 51.5° N, 95.3° E 2 4360 C 4360, 4361 ЗИН 102624, 102625 
46 Респ. Тува, Дергиз-Аксы, 51.4° N, 95.7° E 7 4252 C 4252 ЗИН 102594 

4253 C 4253-4255, 4258 ЗИН 102595-102597, 
102600 

4256 C 4256 ЗИН 102598 
4257 C 4257 ЗИН 102599 

47 Респ. Тува, Усть-Бурен, 51.4° N, 95.7° E 3 2776 C KJ192308 2776, 2778 
2777 B1 KJ192307 2777 

48 Респ. Тува, Терехоль, 50.4° N, 98.2° E 8 4381 В1 4381 
4383 В1 4383 
4384 В1 4384-4386 
4387 В1 4387 
4388 В1 4388 
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4389 В1 4389 
49 Монголия, Хангай, р. Тес, 49.4° N, 96.9° E 2 3820 B1 KJ192296 3820 ЗИН 55985* 

4159 B1 4159 ЗИН 55984* 
50 Монголия, Буренхаан, 49.5° N, 98.9° E 1 37 B1 KJ192295 37 ЗММУ s-179176 
51 Монголия, Хубсугул, 51.6° N, 100.5° E 3 4610 B1 4610 

4611 B1 4611, 4612 
52 Монголия, Худжирт, 46.75° N, 102.97° E 2 4427 B1 4427 ЗММУ s-191064 

4428 B1 4428 ЗММУ s-191065 
53 Респ. Бурятия, Наушки, 50.4° N, 106.2° E 2 35 B2 KF751098 35 ЗММУ s-179177 

36 B2 KF751099 36 ЗММУ s-179178 
54 Респ. Бурятия, Ошурково, 51.9° N, 107.4° E 1 2379 B2 KF751100 2379 БПИ 1989 
55 Респ. Бурятия, Истомино, 52.1° N, 106.3° E 4 2380 B2 KF751101 2380, 2381, 2383 БПИ 2029, 2032 

2382 B2 2382 
56 Респ. Бурятия, р. Индола, 52.6° N, 111.3° E 1 3092 B2 KJ192306 3092 
57 Забайкальский Край, Угдан, 52.1° N, 113.4° E 1 2794 B2 KF751077 2794 
58 Забайкальский Край, Зюльзикан, 52.7°N,116.3°E 1 3796 B2 KJ192297 3796 ЗММУ s-23252* 
59 Забайкальский Край, Нижние Ключи, 52.1° N, 

116.9° E 
2 4032 B2 KJ192304 4032 ЗИН 101668 

4033 B2 KJ192305 4033 
60 Забайкальский Край, Нерчинск, 51.9°N, 116.6° E 1 4250* B2 KT336549 4250 ЗИН 6218* 
61 Забайкальский Край, Матакан, 52.3° N, 117.6° E 8 4034 B2 KJ192298 4034 ЗИН 101669 

4035 B2 KJ192299 4035 ЗИН 101670 
4036 B2 KJ192300 4036 ЗИН 101674 
4037 B2 KJ192301 4037 ЗИН 101671 
4038 B2 KJ192302 4038, 4039 ЗИН 101672, 101673 
1081 B2 KF751078 1081 ЗММУ s-182032 
1083 B2 KF751079 1083 ЗММУ s-182034 

62 Забайкальский Край, Соловьевск, 50.0°N, 
115.7°E 

3 4580 B2 KU184574 4580 
4605 B2 4605, 4607 

63 Монголия, Улан-Нур, 48.3° N, 117.5° E 4 4601 B2 4601, 4603, 4604 
4602 B2 4602 

64 Монголия, Буир-Нур, 47.7° N, 117.8° E 3 4151 B2 KU184579 4151, 4586 ЗИН 19308, 19307 
4587 B2 KU184580 4587 ЗИН 19311 

65 Монголия, Халгингол, 47.59° N, 118.55° E 2 4153 B2 KU184577 4153, 4585 ЗИН 19297, 19301 
66 Монголия, Батуханский хребет, 47.0° N, 

118.0° E 
4 4588 B2 KU184581 4588, 4589, 

4590, 4591 
ЗИН 19313-19316 
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67 Монголия, Ыйрен-Сабо, 49.1° N, 114.2° E 1 4152 B2 KU184576 4152 ЗИН 19312 
68 Амурская обл, Свободненский р.,51.4°N,127.6°E 1 3821 B3 KJ192294 3821 ЗИН 41190* 
69 Амурская обл, Дальневосточное, 50.5° N, 

128.8° E 
10 1568 B3 KJ192291 1568, 1572, 1573  БПИ 233-08, 2420, 2421 

1569 B3 KJ192292 1569, 1570, 
1575, 1577 

БПИ 234-08, 235-08, 
2427, 2429 

1571 B3 KJ192293 1571, 1574, 1576 БПИ 236-08, 2426, 2428 
70 Монголия, Ульдзя, 48.86° N, 112.19° E 5 4145 D KJ192315 4145-4147 

4148 D KJ192316 4148 
4149 D KJ192317 4149 

71 Забайкальский Край, Ниж. Харалга, 49.9° N, 
112.8° E 

2 4452 D 4452 ЗММУ s-194753 
4453 D 4453 ЗММУ s-194754 

72 Забайкальский Край, Нарасун, 50.1° N, 112.9° E 1 4454 D 4454 ЗММУ s-194755 
73 Забайкальский Край, Харганаши, 50.7° N, 

114.7° E 
4 3791 D KF751088 3791, 3794 ЗММУ s-191190, -193 

3792 D KF751089, KF751090 3792, 3793 ЗММУ s-191191, s-
191192 

74 Забайкальский Край, Усть-Борзя, 50.6°N,115.7°E 1 486 D KF751097 486 ЗММУ s-180439 
75 Забайкальский Край, Нижний Цасучей, 50.5° N, 

115.1° E 
2 4390 D 4390 

4390 D 4391 
76 Забайкальский Край, Кулусутай, 50.235° N, 

115.68° E 
3 4246* D KT336546 4246 ЗИН 6210* 

4247* D KT336547 4247 ЗИН 6212* 
4248* D KT336548 4248 ЗИН 6215* 

- Забайкальский Край, Даурия 1 4249* D KT336550 4249 ЗИН 6216* 
77 Забайкальский Край, Адон-Челон, 50.5° N, 

116.1° E 
11 3949 D KJ192313 3949-3953 ЗИН 101662-101664 

3954 D KJ192314 3954-3959 ЗИН 101658-101661, 
101665 

78 Забайкальский Край, Унда, 51.6° N, 116.7° E 2 2787 D KF751085 2787, 2791 ЗИН 96277, 96283 
79 Забайкальский Край, Козлово, 51.4° N, 118.2° E 5 49 D KF751092 49, 3795, 3805-

3807 
ЗММУ s-178590-
178594 

80 Забайкальский Край, Александровский Завод, 
50.9° N, 117.9° E 

1 3790 D KF751087 3790 ЗММУ s-191194 

81 Забайкальский Край, Куйтун, 50.3° N, 118.5°E 1 3971 D KJ192312 3971 ЗИН 101666 
82 Забайкальский Край, Куйтун2, 50.12° N, 

118.7° E 
6 487 D KF751080 487-490, 492 ЗММУ s-180440-

180443, 180447 
491 D KF751084 491 ЗММУ s-180446 



Таблица 2. Список образцов узкочерепной полевки, использованных для анализа ядерных генов. 

Локалитет (номер на карте) Ткань Номер в базе Генбанк 
BRCA1 GHR LCAT IRBP P53 vWF 

Алтайский край, Алейск (1) 2714 KP057292 KP057317 KP057344 KP057370 KP057397 KP057423 
Алтайский край, Акташ (3) 19 KP057293 KP057318 KP057345 KP057371 KP057398 KP057424 
Свердловская обл. (5) 465 KP057288 KP057313 KP057340 KP057366 KP057393 KP057419 
Хакасия (12) 2717 KP057294 KP057319 KP057346 KP057372 KP057399 KP057425 
Казахстан, Экибастуз (13) 1041 KP057290 KP057315 KP057342 KP057368 KP057395 KP057421 
Казахстан, п. Белая Школа (15) 423 KP057291 KP057316 KP057343 KP057369 KP057396 KP057422 
Новосибирская обл. (16) 106 KP057289 KP057314 KP057341 KP057367 KP057394 KP057420 
П-ов Ямал (31) 209 KP057287 KP057312 KP057339 KP057365 KP057392 KP057418 
Якутия, Олекминск (37) 831 KP057301 KP057326 KP057353 KP057379 KP057406 KP057432 
Якутия, дельта р. Лена (40) 483 KP057302 KP057327 KP057354 KP057380 KP057407 KP057433 
Якутия, Колыма (42) 4091 KP057303 KP057328 KP057355 KP057381 KP057408 KP057434 
Тува, Шамбалыг (43) 2672 KP057295 KP057320 KP057347 KP057373 KP057400 KP057426 
Тува, Чагытай (44) 2446 KP057296 KP057321 KP057348 KP057374 KP057401 KP057427 
Монголия, Буренхаан (50) 37 KP057297 KP057322 KP057349 KP057375 KP057402 KP057428 
Бурятия, Наушки (53) 36 KP057298 KP057323 KP057350 KP057376 KP057403 KP057429 
Забайкальский Край, Угдан (57) 2794 KP057299 KP057324 KP057351 KP057377 KP057404 KP057430 
Забайкальский Край, Матакан (61) 1083 KP057300 KP057325 KP057352 KP057378 KP057405 KP057431 
Забайкальский Край, Соловьевск (62) 4580 KU184572  
Забайкальский Край, Усть-Борзя (74) 486 KP057304 KP057329 KP057356 KP057382 KP057409 KP057435 
Забайкальский Край, Козлово (79) 49 KP057305 KP057330 KP057357 KP057383 KP057410 KP057436 
Забайкальский Край, Куйтун (82) 489 KP057306 KP057331 KP057358 KP057384 KP057411 KP057437 
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Таблица 3. Список образцов трибы Arvicolini, использованных в работе. 
Вид Ткань Номер в базе Генбанк 

Cyt b BRCA1 GHR LCAT IRBP P53 vWF 
Lasiopodomys gregalis 104 KF839591 KP057289 KP057314 KP057341 KP057367 KP057394 KP057420 
L. raddei 49 KF751096 KP057305 KP057330 KP057357 KP057383 KP057410 KP057436 
L. brandtii 700 GQ352472 KP057307 KP057332 KP057359 KP057385 KP057412 KP057438 
L. mandarinus 319 FJ986322 KP057308 KP057333 KP057360 KP057386 KP057413 KP057439 
Blanfordimys afghanus 2701 EF599109 KX455594 KX455566 KX455642 KX455512 KX455671 KX455538 
B. bucharensis 2704 AM392369 KX455595 KX455567 KX455643 KX455513 KX455672 KX455539 
N. juldaschi 2702 EF599113 KX455599 KX455571 KX455647 KX455517 KX455676 KX455543 
Microtus agrestis 1249 GQ352470 KX455596 KX455568 KX455644 KX455514 KX455673 KX455540 
M. arvalis 579 AM991041 JX284317 KP057335 KP057361 KP057388 KP057414 KP057441 
M. cabrerae 3408 AY513789 KX455597 KX455569 KX455645 KX455515 KX455674 KX455541 
M. californicus 3412 AF163891 KX455598 KX455570 KX455646 KX455516 KX455675 KX455542 
M. chrotorrhinus 3413 AF163893 KX455600 KX455572 KX455648 KX455518 KX455677 KX455544 
M. daghestanicus 704 AY513791 KP057310 KP057337 KP057363 KP057390 KP057416 KP057443 
M. evoronensis 2075 KX455504 KX455601 KX455573 KX455649 KX455519 KX455678 KX455545 
M. fortis 711 AF163894 KX455602 KX455574 KX455650 KX455520 KX455679 KX455546 
M. guentheri 2723 AY513807 KX455603 KX455575 KX455651 KX455521 KX455680 KX455547 
M. irani 2725 FJ767749 KX455604 KX455576 KX455652 KX455522 KX455681 KX455548 
M. longicaudus 2011 AF119267 KX455605 KX455577 KX455653 KX455523 KX455682 KX455549 
M. majori 1098 AY513814 KX455606 KX455578 KX455654 AM919409 KX455683 KX455550 
M. maximowiczii 703 KJ857288 KX455607 KX455579 KX455655 KX455524 KX455684 KX455551 
M. middendorffii 98 HM119279 KX455608 KX455580 KX455656 KX455525 KX455685 KX455552 
M. miurus 3411 GU809171 KX455609 KX455581 KX455657 KX455526 KX455686 KX455553 
M. mongolicus 2403 FJ986309 KX455610 KX455582 KX455658 KX455527 KX455687 KX455554 
M. mujanensis 2037 KX455505 KX455611 KX455583 KX455659 KX455528 KX455688 KX455555 
M. ochrogaster 3410 AF163901 KX455612 KX455584 KX455660 KX455529 ------------- KX455556 
M. oeconomus 2443 AY220043 JX440347 KP057334 GQ267515 KP057387 AF014044 KP057440 
M. pennsylvanicus 2013 AF119279 KX455614 KX455585 KX455662 AM919415 KX455690 KX455557 
M. qazvinensis 682 KM390979 KX455615 KX455586 KX455663 KX455530 KX455691 KX455558 
M. richardsoni 3409 AF163905 KX455616 KX455587 KX455664 KX455531 KX455692 KX455559 
M. rossiaemeridionalis 1047 AY513823 KX455617 KX455588 KX455665 KX455532 KX455693 KX455560 
M. socialis 644 AY513829 KP057309 KP057336 KP057362 KP057389 KP057415 KP057442 
Phaiomys leucurus 3649 KX455506 KX455593 KX455565 KX455641 KX455511 KX455670 KX455537 
Chionomys nivalis 2737 JN440342 KP057311 KP057338 KP057364 KP057391 KP057417 KP057444 
C. gud 1261 JN244696 KX455592 KX455564 KX455640 KX455510 KX455669 KX455536 
Arvicola amphibius 1048 AF159400 KX455591 KX455563 KX455639 KX455509 KX455668 KX455535 
Myodes rufocanus 889 AB031580 KX455590 KX455562 KX455638 KX455508 KX455667 KX455534 
Phenacomys intermedius 2015 AF119260 KX455589 KX455561 KX455637 KX455507 KX455666 KX455533 

Образцы, отмеченные серым, взяты из Генбанка (номера тканей к ним не относятся). 
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2.2. Методы  

2.2.1. Методы лабораторной обработки 

Выделение ДНК  

Геномная ДНК выделялась с использованием стандартной методики 

солевого выделения с лизирующим буфером и протеиназой K, депротеинизацией 

NaCl и осаждением 96% этанолом (Miller et al., 1988). Из фрагментов сухих шкур 

музейных образцов ДНК выделялась с помощью набора для выделения ДНК из 

крови фирмы Omnix с измененным протоколом – было увеличено время перевара 

до 5 часов и добавлена протеиназа К. Качество ДНК проверялось на 0.8% 

агарозном геле, концентрация измерялась на спектрофотометре. 

Полимеразная церная реакция (ПЦР) 

При постановке ПЦР со стандартными праймерами, разработанными для 

мт cyt b позвоночных L14728 - H15985 (Lebedev et al., 2007; Ohdachi et al., 2001), 

часто амплифицировался псевдоген, потому для амплификации фрагмента cyt b 

длиной 1010 п.н. были использованы праймеры UCBU-LM (Abramson et al., 

2009b). 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). Также для сложных современных 

образцов полный фрагмент делили на два куска, каждый порядка 600 п.н. Для 

амплификации использовали комбинации праймеров UCBU – Gre-R656 и Gre-

F441 – LM.  

Помимо мт цитохрома b было амплифицировано шесть ядерных генов: 

1) ген-супрессор опухолевого роста (BRCA1), 11 экзон, 1032 п.н.,

2) ген рецептора гормона роста (GHR), 10 экзон, 887 п.н.,

3) фрагмент гена лецитин холестерин ацилтрансферазы (LCAT), 2-5 экзоны и 2-4

интроны, 588 п.н., 

4) ген опухолевого супрессора (P53), 5-7 экзоны и 5-6 интроны, 816 п.н.,

5) ген ретинол-связывающего белка (IRBP), 1272 п.н.,

6) ген фактора фон Виллебранда (vWF), 28 экзон, 1247 п.н.
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ПЦР проводились при следующих температурных условиях: 5-минутный 

нагрев до 94°C, 30 циклов: денатурация (30” при 94°C), отжиг (45” при 55°C для 

генов cyt b и LCAT, 60°C для генов BRCA1, GHR, p53 и IRBP, 62°C для vWF) и 

элонгация (1 – 1.5 минуты при 72°C) с конечной элонгацией при 72°C в течение 5 

минут. Последовательности всех праймеров, использованных в работе, даны в 

таблице 4. 

Таблица 4. Праймеры, использованные для ПЦР. 
Гены Праймеры Последовательность праймера (5' - 3') Авторы 
BRCA1 F180_arv CGGAACAGATGGGCTGAAAGTAAAG Банникова и др., 2013 

R1240_arv GGCATCTGCTGCAGGTTCTGTGT 
GHR  arv_F GGCGTTCATGACAACTACAAACCTGA Abramson et al., 2009a 

arvic_R ATAGCCACACGAGGAGAGGAACT 
LCAT LCAT F CACCATCTTCCTGGATCTCAA Abramson et al., 2009a 

LCAT R AAGAAATACAGCACATGTAGGCA 
p53 p53 2F TYCCCTCAATAAGCTRTTCTGCCA 

p53 3R GTTTATGCCCCCCATGCAGA 
IRBP A3 CTGATGGGAATGCAAGCAGC 

IPL* GACATCGCCTACATCCTCAAGCA 
IPR* CTCAGCTTCTGSAGGTCYAGG 
B2a ATGAGGTGYTCYGTGTCCTG 

vWF V1' TGTSAACCTYACSTGTGAAGCCTG Poux et al., 2006 
VIF* CTACCTCTGTGACCTTGCCCCTGA 
VIR* TCAGGGGCAAGGTCACAGAGGTAG 
W1 TGCAGGACCAGGTCAGGAGCCTCTC 

Cyt b UCBU CCATCAAACATCTCATCCTGATGAAA Abramson et al., 2009b 
LM CAATTATGCCTGCTATTGGTATG 
Gre-R297 TGAARAATATGGARGCTCCGT Petrova et al., 2015 
Gre-F246 ACAGCATTCTCATCAGTAGCCCA 
Gre-R551 GTGAGTGTGGCTTTATCTACTG 
Gre-F441 GCATTCATAGGCTACGTACT 
Gre-R656 TCCTGTTGGGTTGTTGGA 
Gre-F597 TTCGCYTTYCACTTCATCCT 
Gre-R872 GAYCGTAGGATGGCGTAKGC 
Gre-F835 GCAAACCCACTMAAYACC 

Звездочкой обозначены внутренние праймеры для секвенирования. 

Каждая ПЦР содержала отрицательный контроль. Продукты реакции 

проверялись на 1.5% агарозном геле, а потом очищались с помощью колонок 

фирмы Omnix или с использованием раствора полиэтиленгликоля (PEG 33-30). 

При амплификации неспецифичных продуктов искомый фрагмент вырезался из 

геля и очищался на колонках.  
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Секвенирование 

Секвенирование проводилось в обоих направлениях с использованием 

набора BigDye Terminator Cycle Sequencing Ready Reaction Kit на приборе ABI 

PRISM 3130 (Applied Biosystems Inc.). Для секвенирования генов IRBP и vWF 

использовали внутренние праймеры (Табл. 4).  

Нуклеотидные последовательности, полученные в данной работе, были 

выложены в Генбанк под номерами: KF751077- KF751104 (Lissovsky et al., 2013), 

KJ192239-KJ192327 (Petrova et al., 2015), KP057287–KP057444, KT336546–

KT336550, KU184572–KU184584 (Petrova et al., 2016), KX455504–KX455617, 

KX455637–KX455693 (работа по трибе Arvicolini в процессе написания). 

2.2.2. Молекулярно-филогенетические методы 

Филогенетический анализ  

Филогенетический анализ проводился на мт гене cyt b, на шести ядерных 

генах отдельно и на объединенной последовательности ядерных генов. Контиги 

создавались и выравнивались с помощью алгоритма ClustalW в программе BioEdit 

7.0 (Hall, 1999). 

Для филогенетических построений на основе cyt b использовали 291 

образец узкочерепной полевки и два образца родственных видов – L. mandarinus и 

L. brandtii в качестве внешней группы. 

Предварительный анализ изменчивости шести ядерных генов, 

использованных в работе, показал, что они не вариабельны внутри выборок из 

локальных популяций узкочерепной полевки. С учетом этих данных для анализа 

ядерных генов было взято 20 образцов узкочерепной полевки – по одному из 

популяции, таким образом, чтобы по возможности проверить все генетические 

клады, выделившиеся по результатам анализа cyt b. В качестве внешней группы 

были взяты 7 видов: L. brandtii, L. mandarinus, M. oeconomus, M. socialis, M. 

arvalis, M. daghestanicus и C. nivalis.  

С целью проверки положения узкочерепной полевки в системе трибы 

Arvicolini было проанализировано 6 ядерных генов (те же, что и для 
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внутривидового исследования) для 37 видов. Исключение составил образец M. 

ochrogaster, для которого не удалось получить последовательность p53. 

Уровень генетических отличий, основанный на p-дистанциях, оценивался в 

программе MEGA 6 (Tamura et al., 2013). Выбор модели молекулярной эволюции 

проводился в программе jmodeltest 2.1.1 (Darriba et al., 2012) с использованием 

информационного критерия Акаике (AIC). Филогении реконструировались с 

помощью Байесовского подхода (BI) и методов максимального правдоподобия 

(ML) и ближайшего связывания (NJ).  

Байесовский анализ (BI) проводился в программе MrBayes 3.2.2 (Ronquist, 

Huelsenbeck, 2003). Huelsenbeck и Ronquist (2005) показали, что использование 

более сложной модели (вместо более простой, рекомендованной в jmodeltest) не 

влияет на результат. В связи с этим были заданы следующие параметры анализа: 

nst=6 и гамма-распределение скоростей замен между сайтами. Чтобы добиться 

высокой доли (выше 30%) успешных замен между цепями анализа параметр 

температуры был установлен равным 0.07. Использовалось два варианта анализа 

– с делением на партиции по позициям кодона и без деления. Каждый анализ

начинался со случайного дерева и имел две повторности с четырьмя 

Марковскими цепями (MCMC) и 10 млн. поколений, с записью результатов 

каждое тысячное поколение. В обоих вариантах (с делением на партиции и без) 

показатели сходимости анализов были следующие: среднее стандартное 

отклонение было ниже, чем 0.01, а значение PSRF для параметров модели 

достигало 1.000. Перед построением консенсусных деревьев первые 25% 

результатов отбрасывались. Варианты с делением на партиции и без деления 

показали одинаковые топологии деревьев, незначительно отличающиеся 

постериорными вероятностями некоторых узлов. Сходимость цепей происходила 

быстрее с использованием более простой модели, потому в работе представлено 

дерево, полученное без деления на партиции по позициям кодона. 

Анализ максимального правдоподобия (ML) и оптимальная модель 

молекулярной эволюции (GTR+G+5) была подсчитана в программе TreeFinder 

(Jobb, 2008). Бутстреп анализ содержал 1000 повторностей.  
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Деревья, построенные по методу ближайшего связывания (NJ), были 

получены в программе MEGA6 (Tamura et al., 2013). 

Поскольку при анализе отношений внутри трибы Arvicolini разные 

ядерные гены показывали разные топологии, то помимо конкатенированного 

дерева было построено еще и Speciestree (Page, Charleston, 1997; McVay, Carstens, 

2013). Видовое дерево было построено в программе *BEAST (Heled, Drummond, 

2010). Были заданы следующие параметры анализа: скорость образования новых 

линий считалась постоянной (Yule prior), были использованы строгие часы, 

скорость эволюции считалась равной единице. 

Было проведено четыре независимых MCMC анализа, длина каждого 

составляла 20 млн. генераций. В окончательную выборку отбиралась каждая 

50000-я генерация. Сходимость оценивали с помощью статистики ESS в Tracer 

v1.6 (Rambaut, Drummond, 2007).   

Расчет времен дивергенции 

Расчет времен дивергенции проводился на основе последовательности мт 

гена cyt b. При попытке проанализировать конкатенированную 

последовательность шести ядерных генов итоговые интервалы времен 

дивергенции оказались больше, чем оцениваемые времена. Вероятно, это связано 

с общим низким уровнем внутривидовой изменчивости использованных ядерных 

генов у узкочерепной полевки. 

Калибровка Байесовского коалесцентного анализа проводилась в 

программе BEAUti пакета BEAST v2.1.0 (Drummond, Rambaut, 2007). Для выбора 

между строгими, относительными и логнормальными моделями часов (Drummond 

et al., 2006) использовался Байес фактор (Kass, Raftery, 1995), модель строгих 

часов была выбрана как наиболее подходящая. В качестве скорости мутирования 

была взята предложенная Простом с соавторами в работе с использованием 

сиквенсов позднеплейстоценовых и голоценовых образцов узкочерепной полевки 

(Prost et al., 2013) как 4.7 ×10-6 замен на год на сайт. 

В качестве калибровочных точек для расчета времен дивергенции внутри 
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узкочерепной полевки были использованы следующие. Lasiopodomys probrandti и 

“Pitymys” hintoni (= Stenocranius) были совместно обнаружены в Данангоу 

(северный Китай) 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) была 

задана как 1.55 млн. л. н., таким образом, чтобы 95% его нормального 

распределения приходилось между 1.3 и 1.8 млн. л. н. Времена 

позднеплейстоценовых и голоценовых образцов, включенных в выравнивание, 

были заданы в соответствии с работой Prost et al. (2013). 

Достоверных данных относительно времени ранних дивергенций внутри 

трибы Arvicolini нет. Древнейшие Mimomys intermedius / savini (предки Arvicola) 

узнаются только около 1.8 млн. л. н., но, вероятно, какие-то популяции крупных 

мимомисов в районе 2.5 млн. л. н. уже тоже относятся к ним.  

Исходя из палеонтологических данных (Kowalski, 2001), для датировки 

событий внутри трибы Arvicolini были использованы следующие калибровочные 

точки. Время разделения Microtus и Chionomys задали промежутком 2 – 2.5 млн. л. 

н. Ответвление Arvicola ограничили только сверху 2.5 млн. л. н. (таким образом, 

чтобы 95% лог-нормального распределения приходилось 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.  

Сравнение с использованием Байес факторов (Kass, Raftery, 1995; Suchard 

et al., 2001), имплементированных в программу Tracer v1.6 (Rambaut, Drummond, 

2007), показало, что наиболее подходящей демографической моделью является 

модель с постоянным размером популяции. Модель и скорости замен были 

заданы в соответствии с рекомендованными jmodeltest 2.1.1 (Darriba et al., 2012), 

все остальные параметры были оставлены по умолчанию. Расчет времен 

проводили по алгоритму BEAST (Drummond et al., 2013), были проведены два 

анализа по 100 млн. MCMC поколений каждый, деревья и оцениваемые 
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параметры записывались каждые 10 000 поколений. Сходимость параметров двух 

анализов оценивалась в Tracer 1.6 (Rambaut, Drummond, 2007) с помощью 

статистики ESS (эффективный размер выборки). Все параметры были оценены 

достаточно (значения ESS > 200). Первые 25 млн. поколений были отброшены в 

LogCombiner 2.1.0. Чтобы показать, что наши данные информативны для расчета 

времен дивергенции, было проведено сравнение с контрольным анализом (без 

исходных настроек) в BEAST (Drummond et al., 2006). 

Окончательные деревья были объединены в TreeAnnotator 2.1.0 

(Drummond, Rambaut, 2007), возраст узлов был задан как наиболее вероятное 

среднее значение. Интервалы времен дивергенции были получены автоматически 

в программе FigTree 1.4.0 (http://tree.bio.ed.ac.uk/software/figtree/) с 

использованием 95% HPD возраста для каждого узла. 

Демографический анализ 

На основе 250 последовательностей цитохрома b (889 п.н.) при помощи 

алгоритма медианного связывания в программе Network 5.0 (Bandelt et al., 1999) 

была построена медианная сеть гаплотипов узкочерепной полевки. Скорость 

транзиций и трансверсий в этом анализе считается одинаковой. 

Гаплотипическое (Hd) и нуклеотидное (Pi) разнообразие с их 

стандартными отклонениями (SD) для основных гаплогрупп и локалитетов с 

количеством образцов в выборке больше или равным пяти были подсчитаны в 

программе DNASP 5.1 (Librado, Rozas, 2009). Три статистики нейтральности 

Tajima’s D (Tajima, 1989), Fu’s Fs (Fu, 1997) и R2 (Ramos-Onsins, Rozas, 2002) 

были подсчитаны для выявления возможного недавнего экспоненциального роста 

популяции, который выражается в недостатке единичных мутаций на конечных 

ветвях филогений. R2 анализ проводился с помощью коалесцентных симуляций 

(1000 реплик) в программе DNASP 5.1 (Librado, Rozas, 2009). Тесты Tajima’s D и 

Fu’s Fs проводились в программе ARLEQUIN 3.5 (Excoffier et al., 2005). 

Анализ Bayesian Skyline Plot (BSP; Drummond et al., 2005) вмонтированный 

в пакет BEAST 2.1.0, использовался для исследования изменения эффективного 
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размера популяции во времени для групп A, B, С, D и отдельно A1, поскольку для 

нее были показаны значимые показатели двух статистик нейтральности, как 

указано ниже (Табл. 6). Исходный файл для анализа был создан в программе 

BEAUti 2.1.0. Наиболее подходящая модель нуклеотидных замен и их скорости 

были заданы в соответствии с рекомендованными в jmodeltest 2.1.1 (Darriba et al., 

2012). BSP анализ проводился с использованием строгих молекулярных часов, как 

рекомендовано анализом Байес-факторов. Для каждой генетической линии было 

проведено три независимых анализа MCMC по 100 млн. перестановок каждый, с 

записью результатов каждые 1000 поколений. Результаты анализов были 

просуммированы в LogCombiner v2.1.0 после удаления первых 25%. Tracer v1.6 

(Rambaut, Drummond, 2007) был использован для проверки успешности анализов 

(профиль правдоподобия и ESS > 200) и для визуализации графиков 

эффективного размера популяций (Ne) во времени. 

Разграничение видов (Species delimitation) 

Для проверки гипотезы о видовом статусе генетических линий 

узкочерепной полевки на первом этапе был использован метод ABGD, Automatic 

Barcode Gap Discovery (Puillandre et al., 2012). Этот метод основан на сравнении 

попарных генетических дистанций без какой-то априорной гипотезы о количестве 

и составе видов. Он разделяет образцы на несколько групп (потенциальных 

видов), автоматически оценивая значимые отличия между внутри- и 

межгрупповыми дистанциями (так называемый barcoding gap). Нуклеотидные 

выравнивания загружались в программу посредством онлайн-интерфейса 

http://wwwabi.snv.jussieu.fr/public/abgd/abgdweb.html и анализировались со 

стандартными параметрами. В результате анализа были четко выявлены 4 

«потенциальных вида», соответствующие генетическим линиям A, B, C и D. 

Следующим этапом было применение байесовского подхода для 

разграничения видов. Анализ проводился в программе BPP v. 3.1 (Rannala, Yang, 

2003; Yang, Rannala, 2010; Yang, 2015) с помощью алгоритма A11, который 

рассматривает разные модели разграничения видов и разные филогении. 
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Программа может объединять разные группы, заданные изначально, в один вид, 

но никогда не делит одну заданную группу на несколько видов. Был использован 

алгоритм 0 с параметром e = 1.0, предковый размер популяции (θ) и датировка 

корня дерева (τo) были параметризованы с помощью гамма-распределения (α = 1, 

β = 1000). Попытки начать анализ с разных исходных деревьев привели к 

одинаковому результату. Для подтверждения соответствия между анализами 

каждый rjMCMC анализ проводился три раза по 100 000 поколений с 

последующим исключением первых 20 000 поколений.  

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 (Приложение 1). У всех 

115 экземпляров были выполнены 15 промеров черепа: кондилобазальная длина 

черепа (KBD), минимальное расстояние между верхними зубными рядами (DMT), 

длина диастемы (DL), альвеолярная длина верхнего ряда коренных зубов (UMT), 

скуловая ширина черепа (ZB), ширина черепа на уровне слуховых барабанов 

(WAB), высота черепа на уровне зубного ряда (HT), максимальная ширина 

глазницы (OW), максимальная длина глазницы (OL), ширина рострума у 

основания (RW), межглазничная ширина черепа (OC), максимальная длина 

слухового барабана (LB), максимальная ширина слухового барабана (WB), 

альвеолярная длина нижнего ряда коренных зубов (LMT), расстояние от 

основания резца до сочленовного отростка нижней челюсти (IMA) по схеме, 

указанной Лисовским и Оболенской (2011). Точность измерений составляла 0.1 

мм. Все вычисления проводили на логарифмированных промерах.  

Проанализированные экземпляры были разделены на три возрастных 

класса: ювенильные звери, перезимовавшие и все остальные промежуточного 

возраста (Лисовский, Оболенская, 2010). Для подсчета ковариационной матрицы 
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использовали только ювенильных и перезимовавших животных, чтобы исключить 

ошибки, вызванные неправильным определением возраста для животных 

промежуточной группы. Возрастную изменчивость убирали путем проецирования 

исходных данных на гиперплоскость ортогональную возрастному вектору 

(Burnaby, 1966). 

Результаты промеров были проанализированы с помощью стандартных 

модулей в пакете STATISTICA 8.0 (StatSoft 2007) и некоторых алгоритмов, 

написанных А. А. Лисовским с использованием языка программирования 

Statistica Visual Basic.  

Анализ морфологии жевательной поверхности коренных зубов 

Анализ морфологии жевательной поверхности коренных зубов выполнялся 

совместно с А. С. Тесаковым (Геологический институт РАН) в рамках работы над 

статьей (Petrova et al., 2016). При описании результатов была использована 

терминология van der Meulen (1973).  

Для описания географического распространения зубных морфотипов были 

изучены образцы узкочерепных полевок, хранящиеся в музейных коллекциях 

ЗММУ и ЗИН РАН, всего было просмотрено 82 экземпляра (Приложение 2). Для 

сопоставления зубной морфологии ископаемых и современных представителей 

узкочерепной полевки использовались литературные данные (Большаков и др., 

1980; Rörig, Börner, 1905; Rekovets, Nadachowski, 1995). 

2.2.4. Экспериментальная гибридизация 

В экспериментальных скрещиваниях использовали животных из 

лабораторных колоний, полученных от разведения особей, отловленных в 2010 и 

2013-2015 гг. (в 2013-2015 гг. при участии автора) . Полевки клады А были 

пойманы в Курганской области (Рис. 1, точка 27), также в экспериментах был 

использован один самец из Иркутской области (Рис. 1, точка 18). Две отдельных 

лабораторных колонии клады B формировалась из животных, пойманных в Тере-

Хольском районе Тувы, окрестностях поселка Кунгуртуг (Рис. 1, точка 48) – далее 
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обозначаются “Bt” и в Борзинском районе Забайкальского Края – в окрестностях 

Соловьевска (Рис.1, точка 62), обозначение “Bz”. Основателями колонии клады C 

стали животные, отловленные в Тоджинском районе Тувы, на берегу оз. Чагытай 

(Рис.1, точка 44). Лабораторной колонии клады D дали начало животные из 

Ононского района Забайкальского Края, пос. Нижний Цасучей (Рис.1, точка 75). 

Эксперименты по гибридизации проводились Ю. М. Ковальской на 

Научно-исследовательской базе Черноголовка (Институт проблем экологии и 

эволюции им. А. Н. Северцова) в рамках работы над совместной статьей (Petrova 

et al., 2016).  

Зверьков содержали в стандартных контейнерах (58 х 37 х 20 см.), кормили 

по стандартному рациону, разработанному в виварии ИПЭЭ РАН. В качестве 

подстилки использовали смесь сена и опилок. В помещении длину светового дня 

специально не регулировали. Зимой поддерживали температуру не ниже +10°С.  

Полевок содержали семейными группами, молодых отсаживали перед 

рождением следующего помета в возрасте 19-20 дней. Реже, если спаривание 

взрослой самки происходило не во время послеродового эструса, и следующая 

беременность наступала позднее, детенышей отсаживали в возрасте 30 дней. 

Молодые одного выводка жили в своем садке до 45-60 дней. Непосредственно 

перед началом эксперимента зверьки содержались поодиночке в течение 3-7 дней. 

Для спаривания брали самок достигших возраста 2 месяцев и самцов – 2.5 месяца.  

Полевки каждой генетической линии скрещивались с представителями 

остальных трех линий. Продолжительность экспериментов не была 

стандартизирована, зависела от времени года и числа свободных животных 

каждой линии.  

В чистых комбинациях было посажено 11 пар группы A, 10 пар группы B, 

8 пар группы C и 12 пар группы D. 

Комбинацию A♀B♂ проверили в 9 парах – 7 пар с самцами Bt (Тува) и 2 

пары с самцами Bz (Забайкальский Край); три пары в течение 2 месяцев, две пары 

– 3 месяца и четыре пары – в течение 4-6 месяцев. Было проверено четыре пары

реципрокного варианта B♀A♂ – две с самками Bt и две с самками Bz (одну пару 6 
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месяцев и три пары – по 2 месяца). 

Комбинацию A♀C♂ проверили на 3 парах, а реципрокный вариант – на 4 

парах, пары сидели минимум два месяца. 

Комбинация AхD была проверена на 8 парах. Одна пара D♀A♂ 

содержалась вместе в течение 9 месяцев, две пары – 6 месяцев, еще одна пара – в 

течение двух месяцев весной (животные наиболее активно размножаются как раз 

в весенний сезон, потому было решено, что двух месяцев достаточно для 

получения результата). Реципрокный вариант A♀D♂ тоже был проверен на 4 

парах (две пары в течение 6 месяцев и две пары – 4 месяца).  

Всего было посажено три пары комбинации B♀C♂ (две пары с самками Bt 

2 и 3 месяца и одна пара с самкой Bz – 5 месяцев с зимней паузой) и три пары 

комбинации C♀B♂ (одна пара с самцом Bt сидела вместе 6 месяцев, две пары с 

самцами Bz – прожили 4 и 6 месяцев с зимней паузой).  

Была проверены единственная пара комбинации C♀D♂, животные сидели 

вместе в течение 3 месяцев. Две пары реципрокного варианта D♀C♂ сидели по 4 

месяца, и одна пара – 3 месяца. 

Было проверено 4 пары комбинации BхD: две пары D♀Bt♂ - 6 и 5 месяцев 

и две пары Bt♀D♂ в течение 4 месяцев.  

Беременность у узкочерепной полевки длится 21 день. С 20 по 25 день 

после ссаживания животных клетки осматривались на предмет наличия 

детенышей. В возрасте 20 дней детенышей отсаживали от матери. 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.  

Часть гибридов F1 были проверены на плодовитость в возвратных 

скрещиваниях, для некоторых комбинаций были получены гибриды F2.  
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ГЛАВА 3. ФИЛОГЕОГРАФИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА 

УЗКОЧЕРЕПНОЙ ПОЛЕВКИ 

С целью ревизии внутривидовой таксономической структуры 

узкочерепной полевки необходимо изучить ее генетическую изменчивость. 

Оптимально для этой задачи подходит быстро эволюционирующий мт cyt b.  

3.1. Анализ нуклеотидных последовательностей мт цитохрома b 

Длина выравнивания составила 1018 п.н. Среди 250 образцов 

узкочерепной полевки (для подсчета разнообразия использовали лишь те 

последовательности, которые были длиннее 889 п.н.) было обнаружено 132 мт 

гаплотипа. В последовательности длиной 889 п.н. 249 оснований оказались 

вариабельными и 224 информативными. Средние значения гаплотипического и 

нуклеотидного разнообразия с их стандартными отклонениями следующие: 

0.0659 (SD=0.0014) и 0.9881 (SD=0.0024). Соотношение транзиций к 

трансверсиям составило 5.45. Средний нуклеотидный состав цитохрома b 

(T/C/A/G) был следующим: 23.0 / 25.1 / 27.8 / 24.0 % для 1 кодона; 42.0 / 25.6 / 

20.2 / 12.6 для второго и 17.0 / 39.2 / 40.1 / 4.0 для третьего кодона, что 

соответствует этим показателям у других млекопитающих (Irwin et al., 1991). 

Дефицит гуанидинов схож с ранее показанным для Арвиколин (Conroy, Cook, 

2000; Jaarola et al., 2004). 

3.2. Филогенетический анализ и время дивергенции основных клад 

Одним из самых интересных результатов нашей работы стало выявление 

высочайшего генетического разнообразия в современных популяциях 

узкочерепной полевки, что свидетельствует о длительном и успешном 

существовании вида на территории Палеарктики. 

Анализ мт цитохрома b (Рис. 22) демонстрирует четкое деление на четыре 

основные клады, отличающиеся друг от друга на 6-11%. Деревья, построенные 

2 В данной работе для читабельности дерева с него убраны названия гаплотипов. Полная версия 
дерева дана в приложении (Приложение 3) 
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методами NJ, ML и BI, показали топологии, незначительно отличающиеся в 

поддержках отдельных узлов. Обнаружено четыре основные мт линии 

узкочерепной полевки: A, B, C и D, 100% поддержанные во всех вариантах 

анализа.  За исключением единственного локалитета, в котором были пойманы 

особи с гаплотипами B и C, пересечения ареалов генетических линий не 

наблюдается. Группа A сформирована гаплотипами с основной территории 

распространения вида – от Урала и Тянь-Шаня на западе до бассейна Колымы на 

востоке (Рис. 1). Группа подразделена на 7 подгрупп A1-A7. Все подгруппы кроме 

A4 демонстрируют показатели постериорных вероятностей (BI) равные 1.0, 

поддержки ML и NJ ниже, но также достоверны. Подгруппы А1-А7 приурочены к 

определенным географическим регионам: А1 объединяет образцы от Южного 

Урала до Хакасии и Иркутской области (Рис.1,точки 1, 12-14, 16-19, 25-28). Клада 

А2 населяет Архангельскую область и п-ов Ямал, в эту же кладу попадает 

большинство плейстоценовых и голоценовых образцов (Prost et al., 2013). 

Популяции А3 с южного Алтая и А4 (от Восточного Казахстана до Западной 

Тувы) являются парапатричными. Животные клады А5 населяют Якутию, причем 

внутри клады есть четкое подразделение на образцы из Северной и Центральной 

Якутии, A6 – Тянь-Шань, A7 – Гоби-Алтай. 

Клада B дифференцирована на три подгруппы, соответствующие 

географическим регионам (Рис. 4). Группа B1 объединяет образцы с территории 

Восточной Тувы и Северной Монголии (Рис. 1, точки 47-52), она занимает 

базальное положение по отношению ко всей группе B. Группа B2 объединяет 

образцы из Бурятии, Северо-Западного Забайкалья и Восточной Монголии (Рис.1, 

точки 53-67), особняком стоит группа B3, объединяющая образцы из двух 

локалитетов Амурской области (Рис. 1, точки 68 и 69). 
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Рисунок 2. Филогенетическое дерево, построенное на основе анализа последовательностей мт 
cyt b. Топология показана в соответствии с деревом BI, поддержки узлов даны в следующем 
порядке: BI / ML / NJ. Узлы, отмеченные черными кругами, поддержаны >95% во всех типах 
анализа. Звездочками отмечены образцы типовой серии подвида M. g. raddei. В скобках 
отмечены номера локалитетов (Рис. 1). 
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Кладу C составляют образцы с ограниченной территории Юго-Восточной 

Тувы. Клада D представлена образцами из Юго-Восточного Забайкалья и 

Восточной Монголии. Генетические дистанции между основными кладами 

составляют от 6.2 до 11.1 % (Табл. 5). Самой удаленной от остальных является 

клада D, при этом генетические дистанции внутри этой группы, напротив, очень 

низкие – порядка 0.2 % (Табл. 6), чуть выше разнообразие внутри группы С (0.3 

%). Самыми дифференцированными являются группы A и B (2.8 и 1.5 %). 

Таблица 5. Средние p-дистанции между гаплогруппами 
A B C D A1 A2 A3 A4 A5 A6 A7 B1 B2 B3 

A 

B 0.074 

C 0.071 0.062 

D 0.103 0.112 0.105 

A1 0.061 0.073 0.105 

A2 0.080 0.078 0.102 0.035 

A3 0.071 0.073 0.107 0.033 0.034 

A4 0.076 0.068 0.104 0.033 0.032 0.031 

A5 0.069 0.065 0.101 0.026 0.029 0.027 0.029 

A6 0.069 0.065 0.099 0.040 0.043 0.039 0.040 0.035 

A7 0.074 0.078 0.103 0.049 0.054 0.048 0.051 0.049 0.039 

B1 0.068 0.058 0.105 0.069 0.075 0.067 0.071 0.064 0.065 0.068 

B2 0.076 0.064 0.115 0.078 0.084 0.075 0.079 0.072 0.072 0.077 0.022 

B3 0.075 0.063 0.111 0.077 0.082 0.072 0.077 0.071 0.073 0.077 0.018 0.022 

В соответствии с результатами расчета времен дивергенции на основе 

анализа мт cyt b (Рис. 3), 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.). Вероятные дивергенция клад A 

и B+C произошла порядка 400 тыс. л. н., а деление на клады B и C – около 250 

тыс. л. н. Стоит отметить, что следует с осторожностью подходить к расчетам на 

основании единичного гена.  
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Таблица 6. Генетическое разнообразие внутри основных гаплогрупп, показатели статистик 
нейтральности. 

Гаплогруппа / популяция (n≥5) n H Hd ± SD Pi% ± SD D (p-value) Fs (p-value) R2 (p-value) 

A 107* 71 0.989 ± 0.003 2.804 ± 0.123 -0.518 (p>0.3) -20.938 (p<0.01)  0.0787 (p>0.05) 

A1 36 24 0.975 ± 0.012 0.663 ± 0.096 -1.921 (p<0,02) -11.710 (p<0.01) 0.0581 (p>0.05) 

A2 6* 5 0.933 ± 0.122 0.390 ± 0.119 -0.718 (p>0.3) -1.009 (p>0.1) 0.2067 (p>0.2) 

A3 12* 10 0.970 ± 0.044 0.576 ± 0.074 -0.392 (p>0.3) -3.552 (p>0.02) 0.1294 (p>0.1) 

A4 15 12 0.971 ± 0.033 1.198 ± 0.216 -0.379 (p>0.4) -1.791 (p>0.2) 0.1286 (p>0.1) 

A5 27 11 0.895 ± 0.036 0.631 ± 0.096 -0.214 (p>0.4) 0.169 (p>0.5) 0.1158 (p>0.1) 

A6 4* 3 0.833 ± 0.222 1.069 ± 0.286 0.902 (p>0.8) 2.538 (p>0.8) 0.2270 (p>0.4) 

A7 7 6 0.952 ± 0.096 0.204 ± 0.032 0.518 (p>0.6) -3.554 (p<0.01) 0.2096 (p>0.2) 

Алтайский Край, Алейск 8 5 0.875 ± 0.108 0.434 ± 0.223 

Новосибирская обл., Карасук 5 5 1.000 ± 0.126 0.720 ± 0.129 

Свердловская обл., Курманка 5 3 0.700 ± 0.218 0.292 ± 0.143 

Хакасия, Новониколаевка 8 5 0.857 ± 0.108 0.438 ± 0.100 

Тува, Карасу 9 8 0.972 ± 0.064 0.911 ± 0.194 

Монголия, Улагчин 5 4 0.900 ± 0.161 0.427 ± 0.111 

Монголия, Гоби-Алтай 7 6 0.952 ± 0.096 0.204 ± 0.032 

Якутия, Индигирка 10 5 0.822 ± 0.097 0.125 ± 0.025 

Якутия, Колыма 7 1 0 0 

B 66* 38 0.977 ± 0.007 1.518 ± 0.066 -0.488 (p>0.3) -8.724 (p>0.02) 0.0855 (p>0.3) 

B1 17 8 0.882 ± 0.052 0.733 ± 0.125 -0.479 (p>0.3) 1.063 (p>0.7) 0.1255 (p>0.1) 

B2 38 26 0.969 ± 0.015 0.665 ± 0.032 -1.021(p>0.1) -14.165 (p<0.01) 0.0725 (p>0.05) 

B3 11 4 0.782 ± 0.075 0.274 ± 0.064 0.079 (p>0.5) 1.240 (p>0.7) 0.1828 (p>0.1) 

Тува, Тере-Холь 8 3 0.679 ± 0.122 0.088 ± 0.022 

Забайкальский Край, Матакан 8 7 0.964 ± 0.077 0.325 ± 0.056 

Амурская обл., Дальневосточное 10 3 0.733 ± 0.076 0.210 ± 0.043 

C 36 12 0.886 ± 0.033 0.362 ± 0.054 -0.998 (p>0.1) -2.251 (p>0.1) 0.0858 (p>0.1) 

Тува, Шамбалыг 9 2 0.222 ± 0.166 0.075 ± 0.056 

Тува, Чагытай 16 9 0.925 ± 0.039 0.497 ± 0.089 

Тува, Усть-Бурен и Дергиз-Аксы 10 3 0.644 ± 0.101 1.185 ± 0.865 

D 41* 11 0.772 ± 0.056 0.214 ± 0.038 -1.779 (p<0.02) -3.536 (p>0.04) 0.0616 (p<0.05) 

Забайкальский Край, Адон-Челон 11 2 0.545 ± 0.072 0.061 ± 0.008 

Забайкальский Край, Куйтун 7 3 0.524 ± 0.209 0.096 ± 0.046 

Забайкальский Край, Козлово 5 1 0 0 

Монголия, Ульдзя 5 3 0.700 ± 0.218 0.157 ± 0.064 

n – размер выборки; H – количество гаплотипов; Hd – гаплотипическое разнообразие; Pi – нуклеотидное 
разнообразие; SD – стандартное отклонение; Fs – Fu’s Fs; D – Tajima’s D; R2 – Ramos-Onsins and Rozas’s 
R2. Значимые величины статистик нейтральности подчеркнуты. Звездочкой отмечены выборки, в 
которых не учитывались образцы с сиквенсом короче, чем 889 п.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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На основе анализа шести ядерных генов у набора из 37 видов трибы 

Arvicolini был также проведен анализ времен дивергенции клад, результаты 

описаны в главе 5 (Рис. 12).  

Рисунок 3. Расчет времен дивергенции на основании анализа последовательностей мт cyt b. По 
шкале время (млн. л. н.) Цветом отмечены 95% доверительные интервалы времен сплитов. 
Внешняя группа представлена видами L. mandarinus и L. brandtii. 

3.3. Популяционная генетика и демографический анализ 

Медианная сеть гаплотипов 

Медианная сеть гаплотипов (Рис. 4) показывает взаимосвязи между 

гаплотипами внутри митохондриальных линий узкочерепной полевки. Наиболее 

широко распространенная гаплогруппа А образована 107 образцами (71 

гаплотип). Р-дистанция между подгруппами А3 и А4 составляет около 3%, 

однако, представители этих групп обитают так близко к друг другу, что 

невозможно провести четкую географическую границу между ними, к тому же 

популяции Кош-Агачинского р-на (с оз. Киндиктикуль и оз. Адай) – локалитеты с 

номерами 4 и 7 (Рис. 1) населены животными, принадлежащими одновременно к 

подгруппам А3 и А4. 
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Рисунок 4. Медианная сеть гаплотипов узкочерепной полевки. Цветом обозначены основные 
мт клады. Размер кружков пропорционален распространенности гаплотипа. Сеть 
масштабирована, длина сокращенных линий отмечена жирными цифрами, обычным шрифтом 
отмечена длина линий, превышающих 10 замен. 
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Сеть четко показывает отдельное положение сестринских групп B и C, 

разделенных 44 мутациями. Стоит отметить, что их представители обитают 

симпатрично на территории Тувы (Рис. 1, точка 47) – это единственный случай 

симпатрии двух главных мт клад. 

Как уже было отмечено ранее, группа D сильно отличается от остальных – 

85 мутаций до ближайшего гаплотипа группы A. В то же время, показатели 

генетического разнообразия внутри клады очень низкие – 18 образцов из 45 

изученных оказались генетически идентичны, хотя были собраны на достаточно 

обширной территории Юго-Восточного Забайкалья и Восточной Монголии. 

Сеть гаплотипов не обнаруживает ни одного случая звездчатой структуры, 

что могло бы свидетельствовать о резких перепадах численности или эффекте 

основателя. Генетическое разнообразие на основной территории ареала крайне 

высокое (исключение составляет группа D). Редки случаи, когда один и тот же 

гаплотип встречается в разных популяциях.  

Показатели статистик нейтральности (Табл. 6) в основном не значимые, то 

есть не дают опровергнуть гипотезу о стабильной численности популяций. 

Tajima’s D в большинстве случаев статистически неотличимы от нуля, 

исключение составляют группы A1 и D где показатель Tajima’s D отрицателен (p 

< 0.02). Величина Fu’s Fs значима только у групп A, A1, A7 и B2 (p < 0.01). 

Значимая величина R2 (p < 0.05) характерна только для группы D. 

Эффективная численность популяций во времени (BSP анализ) 

Результаты BSP анализа (Рис. 5) вместе с показателями тестов 

нейтральности говорят о постоянном эффективном размере популяции и не 

выявляют следов прохождения через «горлышко бутылки», эффектов основателя 

или перемешиваний ранее изолированных популяций. По результатам BSP не 

видно следов экспансии для линии A1, несмотря на то, что показатели тестов 

нейтральности были значимыми (показали  возможные перепады численности). 

Для популяций B, С и D анализ также не выявил следов бутылочного горлышка 

или резкого увеличения численности. Некоторые следы недавней экспансии, 
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произошедшей после последнего ледникового максимума, показаны для группы A 

в целом. Эти данные, вместе с результатами тестов нейтральности, которые были 

значимыми для группы А (Табл. 6), не дают опровергнуть гипотезу о стабильной 

эффективной численности популяций узкочерепной полевки в конце позднего 

плейстоцена и в голоцене. 

Рисунок 5. График изменения эффективной численности популяций основных генетических 
линий узкочерепной полевки за последние 50 тыс. лет (Bayesian Skyline Plot, BSP). По оси 
абсцисс – время в годах до настоящего времени, по оси ординат – эффективная численность 
популяции на логарифмической шкале. Черной линией показано максимально вероятное 
значение численности, фиолетовым – доверительный интервал (95%). Серая зона – последний 
ледниковый максимум (LGM) между 26 000 и 19 000 лет назад. 
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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 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. Среди 5842 п.н. конкатенированной матрицы шести ядерных 

генов 87 (1.5%) оказались изменчивыми, 57 – информативными. Наибольшую 

вариабельность продемонстрировали гены p53 и LCAT (процент информативных 

сайтов составил около 1.7%), средние значения показали BRCA1 и vWF (1.0 и 

1.3% соответственно), минимальной оказалась изменчивость генов GHR и IRBP – 

менее 0.3%.  

Топология деревьев, построенных с помощью методов BI, ML и NJ по 

каждому гену отдельно (Приложение 4), отличались порядком ветвления внутри 

клады A+B+C, Забайкальская клада D оказалась самостоятельной по результатам 

всех проведенных анализов. Деревья, построенные на основе анализа гена 

BRCA1, показали деление на два достоверно поддержанных кластера: единую 

группу A+B+C и D. На деревьях, построенных по результатам анализа генов 
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GHR, IRBP и vWF, Забайкальская клада D формирует компактный подкластер в 

рамках единой клады узкочерепной полевки. Анализ генов LCAT и p53 

показывает более дифференцированную филогенетическую структуру, 

демонстрируя все четыре клады, обнаруженные на мт дереве (Рис. 2). 

Выравнивание гена P53 содержит два индела, первый (вставка 2 п.н.) является 

синапоморфией Забайкальской клады. Второй индел (делеция длиной 54 п.н.) 

характерна для главного кластера A, исключая образцы с Ямала и из Зайсана, у 

которых найдена вставка внутри этого фрагмента в 54 п.н. 

Анализ конкатенированной матрицы шести ядерных генов (Рис. 6) 

демонстрирует картину, похожую на ту, что была получена по результатам 

анализа мт cyt b (Рис. 2). Единственным отличием было то, что образец из Угдана 

(мт клада B) на ядерном дереве оказался внешним к группе B+C. Такой результат 

был вызван «эффектом длинной ветви» – образец оказался сильно изменчивым по 

результатам анализа vWF. При попытке исключить ген vWF из 

конкатенированной последовательности, дерево, построенное на основе 

оставшихся пяти генов, показало результат, идентичный полученному на мт cyt b. 

Рисунок 6. Филогенетическое дерево узкочерепной полевки, построенное на основе анализа 
конкатенированной последовательности шести ядерных генов (5842 п.н.) Топология дана в 
соответствии с результатом Байесовского анализа (BI), значения на узлах показывают 
поддержки BI / ML / NJ. Черным отмечены узлы со 100% поддержкой во всех типах анализа. 
Названия образцов и номера локалитетов (в скобках) соответствуют таблицам 1, 2 и рисунку 1.  
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Таким образом, анализ ядерных генов стабильно показывает разделение на 

две клады: Юго-Восточное Забайкалье (D) и остальной ареал узкочерепной 

полевки (A+B+C). Обе клады поддержаны максимальными показателями 

бутстрепа в анализе методом максимального правдоподобия и ближайшего 

связывания и постериорных вероятностей – при анализе методом Байеса.  

Методы разграничения видов  (ABGD и BPP) проводились для проверки 

гипотезы о наличии криптического вида с применением современных 

статистических методов. Метод BPP показал, что все четыре линии узкочерепной 

полевки являются обособленными группами с PP > 0.99, в то время как значение 

> 0.95 считается достоверным для выявления события видообразования (Leaché, 

Fujita, 2010). Клады B и C также оказались хорошо поддержаны (с более высокой 

поддержкой, чем известные виды L. brandtii и L. mandarinus) 

4.1.2. Морфологический анализ 

Анализ стандартных промеров черепа. 

Факторный анализ стандартных промеров черепа не показал никаких 

отличий между географическими группами узкочерепной полевки (Рис. 7). 

Рисунок 7. Распределение образцов узкочерепной полевки в пространстве главных компонент. 
Образцы, использованные в молекулярно-генетическом анализе, обведены в кружки. 
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Анализ морфологии жевательной поверхности коренных зубов. 

Для сравнения зубной морфологии забайкальской формы (клада D) с 

остальными широко распространенными кладами узкочерепной полевки был 

применен качественный морфотипический анализ. Изменчивость зубных 

морфотипов узкочерепной полевки хорошо изучена (Большаков и др., 1980; 

Дупал, Абрамов, 2010; Rekovets, Nadachowski, 1995). Распространение зубных 

морфотипов в популяциях клады A (п-ов Ямал), клады В (Амурская область), 

клады С (Юго-Восточная Тува) и клады D (Забайкалье) показано на рисунке 8.  

У эволюционно более молодых образцов (клады A, В и С) первые нижние 

коренные в основном принадлежат к трехлопастным арвалоидным морфотипам с 

недоразвитым T6 (Рис. 8А:3). В современных популяциях этих клад частота 

усложненных арвалоидных морфотипов (Рис. 8А: 4, 5) не превышает 50%, а 

обычно сильно меньше (Большаков и др., 1980; Дупал, Абрамов, 2010; Рековец, 

1994; Rekovets, Nadachowski, 1995). Третий верхний коренной в современных 

популяциях в основном принадлежат к ведущему морфотипу с двумя хорошо 

развитыми постеро-лингвальными выступающими углами Т5 и T7 (Рис. 8B: 3, 4). 

В большинстве случаев рисунок зубной поверхности образцов из клады D 

отличается от рисунка изученных образцов клад A, В и C комбинацией 

доминирующего арвалоидного трехлопастного m1 с практически одинаково 

развитыми T6 и T7 (Рис. 8А: 4) и простого хинтоноидно-грегалоидного M3 (Рис. 

8В: 1-2). Исключение демонстрировали только полевки из Восточной Монголии, 

где морфотипы “gregalis” и “raddei” были обнаружены в одной популяции в 

практически одинаковых пропорциях (Приложение 2, Рис.1, локалитеты 64,66). 

Таким образом, анализ жевательной поверхности М3 и m1 у полевок, 

принадлежащих кладе D, также показал четкое отличие от полевок остальных 

трех клад. Группу D отличает упрощенное строение верхнего М3, что всегда 

служило одним из признаков выделения подвида M. gregalis raddei и усложненное 

строение m1 (Рис. 8) 
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Рисунок 8. Морфотипическое разнообразие m1 (A) и M3 (B) узкочерепной полевки и 
терминология строения жевательной поверхности коренных зубов (С). Частоты встречаемости 
морфотипов m1 (A) и M3 (B) 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. ведущий («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. 
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4.1.3. Экспериментальная гибридизация 

Опыты по экспериментальной гибридизации полевок в комбинациях AD и 

CD3 в обоих реципрокных вариантах показали, что полевки копулируют, но это 

не приводит к рождению детенышей. Часть неудавшихся родителей гибридного 

потомства были проверены на плодовитость и дали потомство с партнером 

одинаковой с проверяемой особью гаплогруппы. Контрольные пары, 

составленные из особей одной гаплогруппы, успешно размножались в сроки 

проведения экспериментов. Краткие результаты экспериментальной 

гибридизации отражены в таблице 7. 

Таблица 7. Результаты скрещиваний четырех генетических линий 

самцы 

 самки 

A B C D 

A 10/11 (19) 5.7 94 (14) 4.3 3 (6) 6.5 4 (0) - 

B 45 (12) 5.5 10 (21) 4.9 66 (6) 4.8 1/2 (3) 5 

C 3/4 (6) 5 37 (6) 4.4 8 (14) 5.8 1 (0) - 

D 4 (0) - 1/2 (1) 2 3 (0) - 8/12 (14) 5.1 

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. 

Одна пара полевок ♀D♂B лишь на 45 день совместного содержания дала 

потомство из 2 слабых детенышей, один из которых погиб, не дожив до возраста 2 

недель. Было посажено две пары комбинации B♀D♂, из них потомство дала 

только одна – три выводка (3, 6 и 6 здоровых детенышей). 

Оба реципрокных варианта комбинации AxB дали потомство, но в парах 

3 Стоит отметить, что число пар CD было небольшим. К тому же, эти комбинации проверялись 
уже во время вырождения колонии D, пары сидели вместе до смерти партнера формы D, 
потому отсутствие потомства в этих комбинациях может быть связано с плохим состоянием 
животных группы D, а не со стерильностью этой комбинации в принципе. 
4 7 пар ♀A♂Bt и 2 пары ♀A♂Bz, 16 и 2 выводка соответственно, среднее 4.1 и 6 детенышей. 
5 2 пары ♀Bt♂A и 2 пары ♀Bz♂A, 5 и 7 выводков соответственно, среднее 6.6 и 4.3 детенышей. 
6 2 пары ♀Bt♂C и 1 пара ♀Bz♂C, 3 и 3 выводка соответственно, среднее 7 и 2.7 детенышей. 
7 1 пара ♀C♂Bt и 2 пары ♀C♂Bz, 2 и 4 выводка соответственно, среднее 6.5 и 3.3 детенышей 
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♀A♂B скрещивание шло сложнее: в нескольких случаях при размножении в 

зимний период детеныши либо погибали, не дожив до 12 дней (2 пары), либо 

сильно отставали в росте (2 пары). При размножении в весенне-летний период 

были получены здоровые выводки. Четыре пары реципрокной комбинации ♀B♂A 

дали многочисленные и здоровые выводки (в среднем 5.5 детенышей) 

(Ковальская и др., 2015). 

При ссаживании полевок в реципрокных комбинациях AC и BC были 

получены выводки нормальной численности (среднее число детенышей от 4.8 до 

6.5). 

Эксперименты по возвратному скрещиванию гибридов показали 

плодовитость всех гибридов F1. Самки F1(A♀B♂ и B♀A♂) оказались плодовиты 

при возвратном скрещивании на самцов А. Самцы F1(A♀B♂) дали потомство с 

самками А, самцы F1 (B♀A♂) – с самками обеих групп А и В. Самки F1(C♀B♂) 

дали потомство с самцами группы B, а самцы F1(C♀B♂) – с самками групп B и C. 

У единственного самца F1 (B♀D♂) Ковальская (не опубликованные данные) 

отмечала очень маленький размер семенников. К сожалению, плодовитость этого 

самца проверить не удалось – он  погиб по неосторожности экспериментатора, 

однако обе самки F1 (B♀D♂) оказались плодовиты – первая дала очень 

многочисленный выводок из 9 детенышей при возвратном скрещивании на самца 

B, а вторая – выводок из двух детенышей при скрещивании с самцом гибридом 

A♀B♂. 

Было получено второе поколение гибридов для комбинации AB. У 

гибридов F1 отмечено снижение плодовитости по сравнению с чистыми парами 

(Ковальская и др., 2015). Интересно отметить, что потомки F2 отчетливо 

расщепились по окраске шерсти – один светлый и два темных, при том, что все 

потомки беккросса с полевками группы A получились темными (Ковальская, 

неопубликованные данные). 

Судя по результатам экспериментальной гибридизации можно 

предположить, что изоляция групп В и D друг от друга скорее презиготическая и 

обоснована поведенческими механизмами.  
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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 

Для того чтобы разобраться, какое название является валидным для 

криптического вида комплекса узкочерепной полевки, стоит обратиться к истории 

изучения узкочерепных полевок в Юго-Восточном Забайкалье. 

Первые сборы узкочерепных полевок с этой территории (из окрестностей 

Кулусутая – с северного берега Торейских озер) были проведены Густавом Радде 

в марте 1856 года в рамках экспедиции 1852-1859 гг. по Сибири. Материал был 

привезен в коллекцию ЗИН РАН, где был записан как Arvicola arvalis с 

иллюстрированными пометками о специфическом строении (Radde, 1862). 

Таблица 8. Список образцов типовой серии подвида M. g. raddei. 

Ваучер № ткани Дата сбора Место сбора (карта) Коллектор Колл. № 
780 30.03.1856 оз. Тарей-Нор, 

Кулусутай, Забайкалье 
(76) 

Г. Радде 49 
6210* 4246 30.03.1856 52 
6211 21.03.1856 46 
6212 4247 28.03.1856 50 
6213 31.03.1856 48 
6214 17.03.1856 47 
6215 4248 - 51 
69732 - 438 
6216 4249 1844 Даурия (-) Р. Ф. Зальберг 463 
6218 4250 02.05.1855 Нерчинск (60) Р. К. Маак 106 
Лектотип отмечен звездочкой. 

Эта коллекция Радде с добавлением двух образцов из соседних районов 

Забайкалья была пересмотрена Поляковым (1881). Необычная морфология 

упрощенного верхнего М3 и светлая окраска меха послужили диагностическими 
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признаками для описания нового таксона Arvicola raddei Poljakov, 1881. Перечень 

типовых образцов указан в таблице 8. Несмотря на то, что Поляков также 

описывал некоторый материал по узкочерепной полевке из южной Сибири, выше 

перечисленные образцы из-за светлой окраски и строения зубов он скорее назвал 

похожими на Microtus socialis, нежели на узкочерепную полевку. Из 

просмотренных им шести экземпляров четыре имели упрощенное строение М3, а 

два других были более сложными с двумя дополнительными углами T6 и T7. 

Кащенко (1901) описал новый подрод Stenocranius внутри рода Microtus и 

дал детальное описание видов узкочерепных полевок. Он определил Microtus 

(Stenocranius) raddei как узкочерепную полевку с упрощенным верхним М3 и 

серо-желтым мехом. Те экземпляры, которые он позже описывал как M. raddei 

(Кащенко, 1910; 1912), вряд ли таковыми являлись. Они отличались более сложно 

устроенными М3 и были собраны за пределами степей южного Забайкалья. 

Огнев (1950) дал детальное описание Microtus (Stenocranius) gregalis 

raddei, он указал основные морфологические характеристики, отличающие его от 

других подвидов узкочерепной полевки: сравнительно светлая окраска меха, 

упрощенный М3 и сравнительно более массивный череп. Огнев, однако, описал 

ареал подвида намного шире, чем территория южного Забайкалья, включив туда 

также Чуйскую степь на Алтае и Монголию. 

Голенищев и Петровская (2002), заново проанализировав характеристики 

черепа и зубную морфологию узкочерепной полевки, указали на мозаичность в 

распределении некоторых признаков внутри популяций, обозначенных Огневым 

(1950). В отношении подвида M. g. raddei они отметили, что он состоит из двух 

типов экземпляров – из южного Забайкалья и из Западной Монголии.  

Таким образом, группа полевок c Торейских озер изначально была 

записана как Arvicola arvalis Radde, 1862, позже на основании серии, собранной 

Радде, с добавлением пары образцов был описан новый вид Arvicola raddei 

Poljakov, 1881. Позже Кащенко (1901) переместил вид в подрод Stenocranius рода 

Microtus. Огнев (1950) понизил ранг таксона до подвидового. В 2012 году в 

Списке млекоптающих России (Абрамсон, Лисовский 2012) узкочерепная полевка 
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по предварительным результатам анализа двух ядерных генов была включена в 

род Lasiopodomys. Потому здесь и далее для нее будет использовано родовое имя 

Lasiopodomys и Забайкальскую форму, соответственно, я буду называть L. (St.) 

gregalis raddei.  

4.2.2. Изучение типовой серии подвида L. gregalis raddei 

Узкочерепные полевки клады D из Юго-Восточного Забайкалья населяют 

лишь часть ареала описанного подвида L. g. raddei (Poljakov, 1881), но их ареал 

четко соответствует типовому местообитанию этого подвида. При пересмотре 

формы жевательной поверхности коренных зубов типовой серии оказалось, что 

серия не однородна (Рис. 9). По форме M3 из общего ряда выпадал экземпляр № 

6218 (Рис. 9: 6), этот образец был пойман в окрестностях Нерчинска, то есть, как 

известно по результатам анализа cyt b, на территории распространения 

современной клады B. M3 лектотипа № 6210 представляет собой некий 

переходный вариант с зачаточным входящим углом (Рис. 9: 4). 

Рисунок 9. Морфотипы третьего верхнего (верхний ряд) и первого нижнего коренного (нижний 
ряд) типовой серии подвида Lasiopodomys gregalis raddei. Ваучерные номера образцов: 1 – ЗИН 
6215, 2 – ЗИН 69732, 3 – ЗИН 6213, 4 – ЗИН 6210, 5 – ЗИН 6216, 6 – ЗИН 6218. Лектотип 
выделен рамкой, М3 образца ЗИН 6216 был утерян в коллекции. Масштаб 1 мм.  
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Для того чтобы проверить генетическую принадлежность образцов 

типовой серии L. g. raddei к современным митохондриальным линиям 

узкочерепной полевки удалось выделить ДНК для пяти образцов типовой серии 

(Табл. 8). Были амплифицированы короткие фрагменты cyt b и проведен 

филогенетический анализ. Анализ показал, что морфологически отличный 

образец из окрестностей Нерчинска попадает в мт кладу B, остальные 

проанализированные образцы, включая лектотип, принадлежат кладе D (Рис. 2). 

Таким образом, имя L. (Stenocranius) raddei (Poljakov, 1881) является валидным 

для забайкальской формы узкочерепной полевки. 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. 

4.3. Ареал криптического вида L. raddei 

Рисунок 10. Изменчивость узкочерепных полевок в Забайкалье и Восточной Монголии. L. 
gregalis – мт клады A и B, L. raddei – мт клада D. Ареал показан в соответствии Batsaikhan et al. 
(2008). 
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Для выяснения современного распространения L. raddei была изучена 

митохондриальная изменчивость и морфология жевательной поверхности 

коренных зубов узкочерепных полевок в Юго-Восточном Забайкалье и Восточной 

Монголии (Рис. 10).  

Анализ морфологии жевательной поверхности коренных зубов 

узкочерепной полевки показал, что северо-восточная граница ареала L. raddei 

проходит по рекам Шилка и Ингода, как это и предполагалось по результатам 

анализа cyt b. Южную часть юго-восточной границы ареала можно схематично 

провести по реке Ульдзя (Рис. 10). Стоит отметить, что, поскольку реки в 

Забайкалье пересыхающие, то изолирующая способность обеих преград весьма 

сомнительна. Неожиданным оказалось обнаружение полевок, генетически 

принадлежащих к L. gregalis (Рис. 2, мт клада B и Приложение 4, BRCA1), в 

окрестностях Соловьевска на южном берегу Торейских озер, поскольку этот 

регион непосредственно близок к типовому обитанию и ареалу вида L. raddei. К 

тому же, генотипирование музейных образцов из нескольких локалитетов 

Восточной Монголии (на юг от Торейских озер) также показало их 

принадлежность к L. gregalis (Рис. 2). 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 (Alexeeva et al., 2015). 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. 7), причем, по 

крайней мере, гибридные самки F1 оказываются плодовитыми.  
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4.4. Таксономический статус генетических линий A, B и C 

Клады A, B и C сильно отличаются по мт cyt b – дистанция 6.2 – 7.4 % 

(Табл. 5). 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 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, в котором 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. 
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ГЛАВА 5. ПРОИСХОЖДЕНИЕ И ЭВОЛЮЦИЯ 

УЗКОЧЕРЕПНОЙ ПОЛЕВКИ 

5.1. Пересмотр таксономического положения узкочерепной полевки 

Несмотря на то, что в предыдущих главах данной работы для 

узкочерепной полевки уже употреблялось родовое имя Lasiopodomys, стоит 

отметить, что Абрамсон и Лисовский (2012) перенесли ее в другой род лишь 

исходя из предварительных результатов анализа всего двух ядерных генов. 

Никаких филогенетических деревьев, подтверждающих такое положение вида, до 

сих пор опубликовано не было. Формально в главной мировой сводке 

млекопитающих (Musser, Carleton, 2005) узкочерепную полевку относят к роду 

Microtus. Потому я считаю важным подробно остановиться на этом вопросе в 

рамках данного исследования. 

5.1.1. Анализ цитохрома b  

До сих пор деревья, построенные по cyt b, не показывали достоверного 

объединения групп Lasiopodomys и Stenocranius. В данном филогенетическом 

анализе были использованы все виды, последовательности cyt b которых были в 

Генбанке на момент написания работы. На дереве (Рис. 11) четко виден кластер, 

объединяющий группы Lasiopodomys и Stenocranius. Это происходит только если 

использовать образцы из разных мт клад узкочерепной полевки. Неудача 

прошлых попыток получить объединение Lasiopodomys и Stenocranius на мт 

дереве, вероятно, была связана именно с неполнотой выборки узкочерепной 

полевки, в работе Martinkova и Moravec (2012) был использован единственный 

образец узкочерепной полевки с п-ова Ямал, в исследовании Банниковой с 

соавторами (2010) выборка была шире (добавлены образцы клады В из Бурятии и 

Монголии), но по-прежнему не были использованы образцы из Забайкалья, 

принадлежащие криптическому виду L. raddei.  

Как показал анализ cyt b, наличие сиквенса криптического вида L. raddei 

радикальным образом влияет на результат. Если при том же наборе таксонов 

исключить L. raddei из анализа, представители групп Stenocranius и Lasiopodomys 

распадаются в разные ветви на дереве. При наличии L. raddei на дереве четко 
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видна монофилетичная клада, с вероятностью > 0.95 объединяющая группы 

Stenocranius и Lasiopodomys (Рис. 11). 

Рисунок 11. Дерево maximum clade credibility, 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, < 0.6 – не приведены. 
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По дереву, построенному по cyt b для всех представителей трибы, также 

была проведена оценка времени дивергенции основных клад. 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. Максимально правдоподобное время обособления L. raddei от L. gregalis 

– около 0.75 млн. л. н. с доверительным интервалом примерно 0.65 – 1.1 млн. л. н.

5.1.2. Анализ ядерных генов 

Из конкатенированной матрицы длиной 6082 п.н. для 34 видов трибы 

Arvicolini (без видов внешней группы Phenacomys, Craseomys и Arvicola) 937 

оснований (15.4 %) оказались изменчивыми, 430 (7 %) – информативными. 

Наибольшую вариабельность/информативность продемонстрировал ген BRCA1 

(19 / 8,6%), гены p53 и IRBP показали средние значения (16.9 / 7,7% и 16.3 / 7,5% 

соответственно), сравнительно ниже значения вариабельности и 

информативности у генов LCAT (13.8 / 6.8%), vWF (13.3 / 5.8%) и GHR (12.8 / 

6.2%). 

Деревья, построенные отдельно по каждому из ядерных генов, 

демонстрируют различие в топологиях (Приложение 5). Гены IRBP и P53 

показывают достоверное разделение на четыре известные группы видов: 

Alexandromys, группа Arvalis + Socialis + Terricola, Blanfordimys + N. juldaschi, 

четко поддержано объединение рода Lasiopodomys и подрода Stenocranius (как 

уже показано в данной работе, в его состав входят два вида L. gregalis и L. raddei), 

на обоих деревьях американские виды демонстрируют политомию. Отдельный, 

хоть и слабо поддержанный, кластер американских полевок выделяется на дереве, 

построенном на основе анализа гена GHR. Здесь достоверно выделяются и другие 

группы, только Arvalis кластеризуется с Terricola, a группа Socialis достоверно 

стоит отдельно. На дереве, построенном по BRCA1, виден поддержанный кластер 

американских полевок, куда попадает M. agrestis и группа Terricola, состав 

остальных групп аналогичен перечисленному для IRBP. Ген vWF показывает 
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политомию внутри трибы Arvicolini, хорошо поддержана здесь только группа 

Alexandromys и группа Arvalis + Socialis (без Terricola). Представители подрода 

Stenocranius одними из первых обособляются от общего предка трибы Arvicolini . 

Дерево LCAT плохо разрешает отношения внутри Arvicolini, включая в 

политомию даже Chionomys. Однако здесь есть кластер, объединяющий подрод 

Stenocranius и род Lasiopodomys (хоть и без поддержки). Положение видов P. 

leucurus, M. agrestis и M. cabrerae на деревьях по отдельным генам не стабильно. 

Рисунок 12. Видовое дерево по 6 ядерным генам представителей трибы Arvicolini. Фиолетовым 
отмечены 95% доверительные интервалы датировок. Поддержки узлов > 0,95 по Байесу 
отмечены черными кругами. Цветовые обозначения таксономических групп даны в 
соответствии с рисунком 11. 

На обоих деревьях – конкатенированном по шести ядерным генам 

(Приложение 6) и на видовом дереве (Рис. 12) четко видно сестринское 

положение полевок подрода Stenocranius и рода Lasiopodomys. Этот узел 

поддерживается в Байесовском анализе с вероятностью 1.0. Дерево также 



85 

демонстрирует наличие хорошо поддержанных кластеров, соответствующих 

подроду Alexandromys, группе Blanfordimys + N. juldaschi, выделяется 

поддержанный кластер неарктических видов. Отличие деревьев в том, что 

видовое дерево показывает объединение Arvalis + Socialis + Terricola (но без 

достоверной поддержки), а на конкатенированном дереве Terricola стоит 

отдельно. 

Анализ времен дивергенции, проведенный на основе видового дерева (Рис. 

12), 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. 

Максимально вероятное значение датировки позже, чем на мт дереве, однако 

доверительные интервалы пересекаются. 

Результаты, полученные в рамках данной работы, не позволяют 

рассматривать узкочерепную полевку как подрод рода Microtus, как это до сих 

пор отражено в современной таксономии группы (Musser, Carleton, 2005), в то 

время как Lasiopodomys в течение долгого времени рассматривается как 

отдельный род (Громов, Поляков, 1977; Павлинов, Россолимо, 1987, 1998; 

Repenning et al., 1990; Громов, Ербаева, 1995). 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. Либо придется вводить дополнительную 

таксономическую единицу – надрод. 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 и используемое на протяжении долгого 

времени подродовое название Stenocranius для узкочерепной полевки. 

5.2. Эволюция узкочерепной полевки 
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5.2.1. Предковые формы узкочерепной полевки 

Линия подрода Stenocranius документируется в палеонтологической 

летописи на основании зубных морфотипов, причем существуют отличия между 

ранне-плейстоценовой и современной морфологией. Формы конца раннего 

плейстоцена Pitymys hintoni Kretzoi, начала среднего плейстоцена Pitymys 

gregaloides Hinton и начиная с конца среднего плейстоцена до современности L. 

gregalis (Рис. 13) представляют собой единый эволюционный ряд (Дупал, 1998).  

Рисунок 13. Морфология жевательной поверхности коренных зубов плейстоценовых и 
современных представителей узкочерепной полевки. Материал ГИН РАН, без номеров. 1. P. 
(St.) hintoni: конец раннего плейстоцена, Маргаритово 2, Ростовская область. 2. P. (St.) 
gregaloides: начало среднего плейстоцена; 2a – Платово, Ростовская область; 2b – Танда, 
Якутия. 3. L. (St.) gregalis: конец среднего плейстоцена, Чуя, Саха-Якутия. 4, 5. L. (St.) gregalis: 
современные, Хабаровский Край. Зубы показаны для правой челюсти, a: m1; b: M3. Масштаб 1 
мм. 

Эта серия демонстрирует параллельную эволюцию зубных морфотипов m1 

и M3. Простейшие и хинтоноидные морфотипы М3 относятся к самому раннему 

из документируемых периодов узкочерепной полевки (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 начиная с конца среднего до начала позднего 
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плейстоцена (0.1-0.4 млн. л. н.) (Rekovets, Nadachowski, 1995). В начале этого 

периода вид L. gregalis, видимо, был уже обособлен от L. raddei и начал делиться 

на три линии A, B и С. Зубная морфология типичная для современных 

узкочерепных полевок L. gregalis одинакова у животных позднего плейстоцена и 

современных. 

Морфология современных L. raddei, с усложненным m1 и простым 

хинтоноидно-грегалоидным M3 (Рис. 9), не укладывается в эволюционный ряд 

узкочерепной полевки, известный по палеонтологическим данным (Рис. 13). 

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 не позже, чем в конце 

раннего плейстоцена.  

5.2.2. Возникновение и развитие вида в раннем плейстоцене 

Исходя из данных морфологии, палеонтологических находок (Зажигин, 

1980; Вангенгейм, Зажигин, 1969; Alexeeva, Erbajeva, 2005) и результатов 

молекулярных датировок (Рис. 3), можно предположить, что узкочерепная 

полевка произошла в Северо-Восточном Китае. Вероятно, с самого начала вид 

населяет и Юго-Восточное Забайкалье.  

Не совсем понятно, какие факторы вызвали такую глубокую 

дифференциацию и видообразование внутри комплекса узкочерепной полевки. 

Интересно отметить, что в ряде работ (Кораблев и др., 2010; Оболенская, 2010; 

Kryštufek, Vohralík, 2012; Лебедев, Лисовский, 2008; Lissovsky et al., 2008) было 

показано, что по территории Забайкалья часто проходят границы между группами 

разного таксономического ранга. Как показано в обзоре литературы, этот регион 

лежит на границе двух зоогеографических провинций – Евросибирской и 

Центральноазиатской. Можно лишь предполагать, что климатические 

перестройки раннего плейстоцена, приведшие к осособлению влажного 
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Прибайкалья и аридного Забайкалья, способствовали изоляции популяций 

узкочерепной полевки в Юго-Восточном Забайкалье. А благодаря тому, что для 

территории Забайкалья был характерен достаточно стабильный степной 

ландшафт (Alexeeva, Erbajeva, 2008), криптический вид L. raddei мог сохраниться 

на этой территории до настоящего времени, и, возможно, является реликтом 

раннего плейстоцена.  

На основании того, что клада D не является сестринской для клады B, 

вероятно, в Забайкалье не происходило непосредственного разделения на группы 

B и D. Скорее всего, дивергенция собственно узкочерепной полевки L. gregalis и 

L. raddei от общего предка произошла не позднее раннего плейстоцена. Как 

отражено в обзоре климата и ландшафтов плейстоцена, для Сибири в начале 

среднего плейстоцена (0.6-0.8 млн. л. н.) были характерны элементы лесостепного 

и лесного облика. Таким образом, условия для степного вида узкочерепной 

полевки были не совсем благоприятные, можно предположить, что L. gregalis 

постепенно двигались на запад по фрагментам лесо-степи, приспосабливаясь к 

этим ландшафтам. Там они, вероятно, заселили район Алтая и Саян. Этот регион 

в настоящее время является местом максимального генетического разнообразия 

внутри собственно узкочерепной полевки L. gregalis, здесь находится место 

стыковки ареалов трех современных гаплогрупп A, B и C. 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 (Pi = 

2.8, Табл. 6) и широко распространенной является линия А. Судя по 

молекулярным датировкам (Рис. 3), разделение внутри группы A началось около 

200-300 тыс. л. н. Судя по топологии дерева (Рис. 2, 3), наиболее древними 

изолятами являются горные популяции Тянь-Шаня и Гоби-Алтая (клады А6 и 

А7). Центр разнообразия клады А находится в Алтайском регионе - здесь 

наблюдается дифференциация на группы A1, А3 и A4, что, скорей всего, 

свидетельствует о том, что данный регион служил источником расселения группы 
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А на север и северо-восток в среднем плейстоцене. Клада A4 является 

сестринской ко всем остальным кладам группы А за исключением А6 и А7 (Рис. 

2). Стоит отметить, что на территории юга Средней Сибири до сих пор 

встречаются участки реликтовых тундро-степей (Соболевская, 1946; 

Красноборов, 1986), которые являлись основным биотопом узкочерепной полевки 

в плейстоцене. Такое высокое генетическое разнообразие в горных районах Алтая 

и Саян соответствует высокой морфологической разнородности узкочерепных 

полевок в этом регионе (Дупал, 1994). Все это может быть вызвано 

гетерогенностью ландшафтов (среди гор Южной Сибири только на Алтае 

наблюдается такой тесный контакт высоких горных хребтов и обширных 

межгорных впадин) и, как следствие, изолированность локальных популяций. Так 

же нельзя исключить вероятность того, что высокое генетическое разнообразие в 

этом регионе может наблюдаться вследствии сохранения в локальных изолятах 

некоторых генетических линий со среднего плейстоцена. 

Во второй половине среднего плейстоцена в Западной Сибири 

темнохвойную тайгу сменил растительный покров перигляциального типа с 

преобладанием холодных степей и, таким образом, животные получили 

возможность расселяться в северные районы. Судя по молекулярным датировкам, 

разделение на группы А1-А5 («северные» линии) происходит около 100 тыс. л. н. 

(Рис. 3). Приблизительно 50 тыс. л. н. предковые популяции гаплогруппы А5 

населили северо-восточную Азию (в Центральную и Северную Якутию), причем 

это происходило постепенно, без резких колебаний численности и эффектов 

основателя.  

Исследование мт генетического разнообразия узкочерепной полевки на 

территории уральского региона (Prost et al., 2013) четко демонстрирует 

постоянную численность вида на протяжении последних 20 тыс. лет. Данные 

палеонтологии (Borodin et al., 2013) вместе с молекулярными исследованиями 

узкочерепных полевок Западной Сибири (Prost et al., 2013) и с результатами 

молекулярного анализа, проведенного в рамках данной работы, показывают, что 

узкочерепная полевка населяла этот регион в позднем плейстоцене, ее ареал был 
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сплошным, а численность очень высокой. Интересно, что позднеплейстоценовые 

образцы с южного Урала (Prost et al., 2013) принадлежат к гаплогруппе А2, хотя в 

настоящее время эта территория заселена представителями гаплогруппы А1. 

Однако, на Южном Урале (Худолаз, Рис. 1, точка 25) среди образцов 

голоценового возраста, принадлежащих к гаплогруппе A1, был обнаружен один 

образец из группы A2. Совместное нахождение представителей двух подгрупп A1 

и A2 на южном Урале, вероятно, является следствием вымирания во время 

последнего оледенения представителей A2 на Среднем и Южном Урале и 

выживанием их потомков только на Северном Урале и Ямале. Вероятно, 

представители A1 расселились из юго-восточных регионов на территорию 

Среднего Урала позднее, вытеснив оттуда представителей А2.  

5.2.4. Эволюция митохондриальных линий В и С 

Как показано в отдельной главе литературного обзора, территория Тувы 

достаточно разнообразна в климатическом и в ландшафтном отношении и, 

благодаря мозаичности рельефа, известна своей фаунистической 

гетерогенностью. Так, например, отсюда был описан реликтовый подвид 

обыкновенного бобра Castor fiber tuvinicus (Babik et al., 2005). Граница между 

кладами B и C узкочерепной полевки проходит по территории Тере-Хольского 

района Тувы. Этот же регион является границей между двумя генетическими 

группами длиннохвостого суслика Spermophilus undulatus (Чабовский и др., 2014). 

Вероятно, барьером для обоих степных видов служит существующий на этой 

территории обширный лесной массив.  

Особый интерес представляет находка узкочерепных полевок с сильно 

отличающимися гаплотипами B и C внутри одной популяции близ поселка Усть-

Бурен в Тере-Хольском районе Тувы (Рис. 1, точка 47). Образец B, найденный на 

территории распространения клады C, занимает базальное положений по 

отношению ко всей кладе B (Приложение 3). Можно предположить, что где-то в 

этом районе и произошло разделение групп B и C. 

Клада C достаточно однородна, нуклеотидное и гаплотипическое 
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разнообразие сравнительно не высоко (Табл. 6), в то же время генетическая 

дистанция между кладами B и C достаточно велика (6% , Табл. 5). Вероятно, 

низкие показатели генетического разнообразия внутри клады C 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. 

Клада B отличается высокой генетической разнородностью, нуклеотидное 

разнообразие внутри нее составляет 1.5% (Табл. 6). 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 из района Алтая и Саян. Сложно сказать, когда именно это 

произошло. По данным Чичагова (2006), в среднем плейстоцене природные 

условия Восточной Монголии были гумидными. В работе Голубевой (1976) на 

основе данных спорово-пыльцевого анализа отмечается повышенная 

облесенность восточно-монгольских равнин, преобладание лесных и лесостепных 

ландшафтов на территориях современных степей. По мнению Ербаевой в это же 

время (в среднем плейстоцене) начали формироваться степи в Западном 

Забайкалье (Erbaeva, 2003). Более точных датировок климатических перестроек 

найти в литературе не удается.  

Вероятно, в Юго-Восточном Забайкалье представители клады B L. gregalis 

столкнулись с криптическим видом L. raddei, который оставался на этой 

территории с раннего плейстоцена. L. gregalis могли проникнуть в горы 

Северного Забайкалья и Прибайкалья, и с их поднятием в позднем плейстоцене 

оказались изолированными от степных L. raddei. Похожая ситуация наблюдается 

у сурков – Marmota camtschatica населяет лесостепи северного Забайкалья, а M. 

sibirica получил широкое распространение в сухих степях на юге и юго-востоке 

Забайкалья (Erbaeva 2003).  

Сложно представить, что, заселив Северное Забайкалье, L. gregalis смогла 

бы преодолеть Становое нагорье. Последнее существенное поднятие Станового 

хребта произошло на границе раннего и среднего плейстоцена (Delvaux et al. 
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1997). 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. 

Как далеко представители клады B заходят на восток (на территорию 

Северного Китая), не понятно, генетическая принадлежность китайских 

популяций узкочерепной полевки не известна. 

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 (что сложно объяснить, ведь климат и 

ландшафты Юго-Восточного Забайкалья оставались стабильными), либо же 

изученные нами популяции представляют собой край ареала. Стоит упомянуть, 

что с территории Северо-Западного Китая и Внутренней Монголии был описан 

подвид L. g. angustus (Thomas, 1908). Огнев (1950) свел его в синоним подвида L. 

g. raddei (Poljakov, 1881). Для генетических анализов тип подвида L. g. angustus

недоступен, однако можно оценить его зубную морфологию на основании 

первоописания (Thomas, 1908), и рисунков Хинтона (Hinton, 1926). Подвид L. g. 

angustus (Microtus angustus) был описан британским зоологом Олдфилдом 

Томасом на основании единственного экземпляра, животное было желто-

бежевого окраса, с упрощенным верхним M3, что в точности соответствует 

характеристике L. raddei. Если предположить, что территорию Китая населяет 

криптический вид L. raddei, то вероятно, 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. Однако, 

как и с популяциями L. gregalis Восточной Монголии, где были обнаружены 

животные с упрощенным M3, это тоже может быть вызвано сохранением 

архаичных морфотипов в районах близких к району происхождения группы. 
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5.3. Внутривидовая таксономическая структура узкочерепной полевки 

Как уже отмечалось, узкочерепная полевка является ярким примером 

политипического вида. Её морфология хорошо изучена, и на ее основании 

разными исследователями описывалось до 20 подвидов. Последние данные по 

морфологической дифференциации узкочерепной полевки даны в работе 

Голенищева и Петровской (2002). Авторы не подтвердили наличие большинства 

ранее описанных подвидов, поскольку внутрипопуляционная изменчивость 

перекрывала географическую. Явно выделялись лишь крупные северные и горные 

формы. Из южных форм особняком стоял подвид L. g. castaneus. До этого Дупал 

(1994) показала, что фенотипическое сходство животных обусловлено 

приуроченностью к определенным ландшафтам. Морфологически были близки 

тундровые, степные и лесостепные популяции, а для животных горных популяций 

были характерны относительно большие краниометрические показатели. Размер 

животных также зависел от широты – так крупные размеры животных на севере 

ареала Дупал объясняла высокой скоростью роста, а на юге – медленным и 

продолжительным ростом по сравнению с животными лесостепи Западной 

Сибири.  

Даже при четком географическом соответствии ареала подвида и ареала 

распространения клады, выделенной по результатам анализа ядерных генов, для 

решения номенклатурных вопросов необходимо проверять генетическую 

принадлежность типового экземпляра. Однако так как подвид должен быть 

монофилетичен, то, если оказывается, что ранее описанный подвид представляет 

собой смесь генетических линий, такой таксон необходимо разделять. 

Существуют сложности, если одна популяция представлена несколькими 

генетическими линиями. Такую территорию, вероятно, следует относить к тому 

подвиду, к которому относятся 75 % особей популяции (Amadon, 1949), либо 

считать неким пограничным районом, если соотношение примерно равное. С 

узкочерепной полевкой таких сложностей не возникает, поскольку существует 

лишь одна смешанная популяция в Юго-Восточной Туве, да и для обоих 
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обитающих там линий на данный момент не установлен таксономический статус. 

С другой стороны, если одна генетическая линия представлена несколькими 

подвидами, то не стоит торопиться их объединять, поскольку, вполне возможно, 

что у использованных исследователем генетических маркеров просто не хватает 

разрешающей способности, чтобы выявить существующие отличия. 

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 пяти ядерных генов (за исключением гена vWF8).  

Клада А распространена очень широко и захватывает ареалы большинства 

подвидов узкочерепной полевки. Есть два предположения, какому подвиду на 

основе географического распространения могут соответствовать представители 

клады С. Эти вопросы 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 выделены 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. В синоним подвида L. g. raddei 

(Poljakov, 1881) Огневым (1950) был сведен подвид L. g. angustus (Thomas, 1908). 

Для генетических анализов тип подвида L. g. angustus недоступен, однако, судя по 

описанию (Thomas, 1908) и рисунку зубов (Hinton, 1926), животное было желто-

бежевого окраса с упрощенным верхним M3, что в точности соответствует 

характеристике L. raddei. 

8 образец из Угдана (мт клада B) на дереве, построенном на основе  конкатенированной 
последовательности 6 ядерных генов, оказался внешним к группе B+C. Такой результат был 
вызван тем, что образец оказался сильно изменчивым по результатам анализа vWF. При 
попытке исключить ген vWF из конкатенированной последовательности, дерево, построенное 
на основе оставшихся пяти генов, показало деление на 4 клады (те же, что выделялись по cyt b) 
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Рисунок 14. Соответствие таксонов видового комплекса узкочерепной полевки и 
митохондриальных клад.  
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Я стараюсь избегать ставить знак равенства между подвидом и 

современной генетической кладой. Несмотря на ряд обстоятельств, 

препятствующих прямомой трансформации мт филогении в таксономическую 

систему подвидов, попытаюсь всё-таки сравнить ареалы мт клад и существующих 

подвидов узкочерепной полевки. 

Рассмотрим дифференциацию внутри клады A по мт cyt b (рис. 14). 

Номинативный подвид Lasiopodomys gregalis gregalis населяет территорию 

от среднего и южного Приуралья до Иркутска на востоке и Карагандинской 

области на юго-западе, что полностью соответствует ареалу распространения мт 

клады А1.  

Животные, принадлежащие к подвидам L. g. major и L. g. tundrae, 

генетически идентичны, принадлежат к кладе A2. L. g. tundrae мельче и светлее, 

чем L. g. major, с более отчетливо двуцветным хвостом, однако, как обсуждалось 

ранее, размер и окраска являются сомнительными диагностическими признаками, 

поскольку подвержены сезонной и возрастной изменчивости.  Вероятно, эти 

группы следует объединить под именем L. g. major, поскольку он был описан 

раньше. 

Подвид L. g. eversmanni не монофилетичен – его ареал представлен тремя 

мт кладами (A3, A4 и A7). Стоит отметить, что Громов и Поляков (1977) свели в 

синоним L. g. eversmanni подвид L. g. tarbagataicus, с близкой территории был 

описан подвид L. g. castaneus, об обоснованности его выделения были споры: он 

фигурировал в сводке Громова и Полякова (1977), отсутствовал у Громова и 

Ербаевой (1995), позже Голенищев и Петровская (2002) показали, что он 

морфологически обособлен, но уже сам факт выделения в данном районе 

нескольких подвидов говорит о разнородности животных, его населяющих. Об 

этом же писала и Тупикова (1989), отмечая морфологическую разнородность 

популяций узкочерепной полевки на Алтае и связывая это с мозаичностью 

распространения. 

Подвид L. g. buturlini и северная часть ареала L. g. brevicauda принадлежат 

к кладе A5, причем внутри клады есть четкая дифференциация на группы, 
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соответствующие указанным подвидам. Животные обоих подвидов крупные, 

короткохвостые, отличаются окраской верха. На основании генетического 

сходства L. g. buturlini можно свести в синоним L. g. brevicauda, но ни в коем 

случае не к L. g. major, как предлагала Дупал (1994) на основании морфометрии. 

Ранее считалось, что Северное Забайкалье и Амурская область, так же как 

и Центральная Якутия, являются территорией распространения подвида L. g. 

brevicauda. Однако тип L. g. brevicauda с левого берега р. Алдан (Рис. 1: точка 38) 

принадлежит к мт кладе A5, а территория северного Забайкалья и Амурской 

области заселена популяциями клады B. Таким образом, территория северного 

Забайкалья и Амурской области должна быть исключена из ареала подвида L. g. 

brevicauda.  

Подвиды L. g. castaneus и L. g. montosus принадлежат к кладе A6. 

Представители подвида L. g. castaneus обладают относительно небольшим, 

узкоскулым черепом, интенсивной буро-серо-коричневой окраской спины. Брюхо 

серо-белесоватое, хвост слабо двуцветный. L. g. montosus сравнительно крупнее 

предыдущего подвида, окраска верха светлая и тусклая. Поскольку различие в 

окраске и размерах может быть обусловлено биотопом, то на основании 

принадлежности к той же мт кладе, вероятно, его следует свести в синоним L. g. 

castaneus, но никак нельзя сводить L. g. castaneus в синоним L. g. eversmanni, как 

предлагали поступить Громов и Ербаева (1995), поскольку эти группы резко 

отличаются генетически. 

Современный материал с типовой территории подвида L. g. dukelskiae в 

рамках данной работы проанализирован не был. Из проанализированных в рамках 

данного исследования ближе всего к Минусинску расположены образцы из 

Хакасии (Рис. 1, точка 12). Также есть предварительные результаты по 

нескольким образцам из локалитета, находящегося еще ближе, всего порядка 70 

км восточнее Минусинска, но на левом берегу Енисея. Все эти пробы попали в мт 

кладу A1. Если не считать Енисей в его верхнем течении (в районе Красноярского 

водохранилища) возможной преградой для распространения полевок, то весь 

участок между исследованными локалитетами и типовой территорией L. g. 
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dukelskiae представляет собой единый степной массив. В описании ареала 

подвида L. g. dukelskiae фигурирует еще и Тува (судя по описанию, он 

распространен «в Минусинских степях и, вероятно, в Саянах и Туве»). С 

Территории Тувы в анализ были включены современные образцы, которые по 

результатам филогенетического анализа относятся к трем мт линиям. Образцы с 

юго-западной оконечности Тувы попадают в кладу A4 (Рис. 1, точка 8), из 

Восточной Тувы – в кладу C (Рис. 1, точки 43-47), а образцы с самого крайнего 

юго-востока Тувы на границе с Монголией – в кладу B1 (Рис. 1, точки 47, 48). 

Какие тувинские популяции узкочерепной полевки Огнев (1950) относил к 

подвиду L. g. dukelskiae, не известно. Судя по данным Batsaikhan с соавторами 

(2008), между типовым местообитанием L. g. dukelskiae и территорией Юго-

Восточной Тувы, населенной животными клады C, существует разрыв ареала.  

Для того, чтобы окончательно определить статус подвида L. g. dukelskiae, 

необходимо получить материал для генетического анализа из типового 

местообитания, а еще лучше – проверить тип подвида. В рамках данного 

исследования были предприняты попытки проверить генетическую 

принадлежность нескольких музейных образцов из окрестностей Минусинска 

(топотипы), однако они не увенчались успехом. Таким образом, если тип или 

топотипы L. g. dukelskiae попадут в мт кладу А1 (что, на мой взгляд, наиболее 

вероятно), то этот подвид нужно сводить в синоним к номинативному подвиду L. 

g. gregalis, что уже пытались сделать Громов и Поляков (1977). Если же окажется,

что они генетически соответствуют кладе C, то для этих популяций нужно 

оставить статус отдельного подвида. 

Таким образом, по результатам данного исследования, 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. Животные сравнительно темные, 

окраска верха буровато-серая, с явственной желтоватой рябью, размытая темная 



99 

полоса на затылке и в передней части спины. Географически полностью 

соответствует мт кладе А1. Вероятней всего, включает L. g. dukelskiae (Ognev, 

1950), единственным отличием которого был рыжеватый оттенок шерсти.   

2) L. g. eversmanni (Poljakov, 1881). Выделен на основе тусклой, буровато-

серой окраски верха, нет полосы в передней части спины, сравнительно крупный 

череп. Ареал распространения включает Алтай, а на Тянь-Шане (ранее так же 

территория его распространения) обитают животные другой мт линии. Алтайская 

группа генетически не монофилетична.  

3) L. g. castaneus (Kashkarov, 1923). Распространен на Таласском Алатау,

Киргизском хребте и в Заилийском Алатау. Относительно небольшой, узкоскулый 

череп, интенсивная буро-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 мт ДНК включае 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). Образцы из Центральной 

Якутии, и в том числе тип подвида, принадлежат к кладе А5.  

6) L. g. buturlini (Ognev, 1922). Распространен в тундре от низовьев р. Лена

до бассейна р. Анадырь. Как и L. g. brevicauda, принадлежит к кладе А5, но 

формирует в ней отдельную подкладу. 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.  
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Кроме этого, остается открытым вопрос, как называть животных клады B, 

населяющих часть ареала бывшего подвида L. g. raddei (Чуйскую степь, 

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. 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 (Evolutionarily Significant Unit) – 

группы, монофилетичные на мт дереве, и значимо отличающиеся по частотам 

аллелей ядерных генов от других таких групп. Для данного вида такие ESU 

соответствуют трем кладам 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 
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кластеры внутри крупных гаплогрупп. Для того, чтобы корректно судить о 

различиях по ядерным генам на ареале, следует анализировать более обширную 

выборку (ведь в данной работе по ядерным генам было проанализировано лишь 

20 докалитетов). 

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 от основателей с малым эффективным размером 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 жевательной поверхности коренных зубов, являющейся 

диагностическим у данной группы, и экспериментов по скрещиванию достоверно 

показали обособленность узкочерепных полевок, принадлежащих кладе D из 
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Юго-Восточного Забайкалья. Анализ лектотипа Arvicola raddei, типовая 

территория которого находится на территории распространения клады D, показал 

его соответствие современным представителям клады D. 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 (Poljakov, 1881). 

Диагностическими характеристиками вида являются более светлая окраска меха и 

упрощенный третий верхний коренной M3. Судя по молекулярным датировкам, 

вид обособился от L. gregalis порядка 800 тыс. л. н. С территории Китая был 

описан Microtus 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, форма характерна для 

равнинных ландшафтов и ее расселению на юг, вероятно, препятствуют горы. 

Мозаичность ландшафтов на Алтае, по-видимому, определила и мозаичность 

генетической структуры узкочерепной полевки (три клады: А3, A4 и А7, причем 

для клад А3 и A4 частично отмечена симпатрия), и большую морфологическую 

разнородность. 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 
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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, максимальное генетическое разнообразие вида 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
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(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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Приложение 1. Список образцов, использованных для краниологического анализа.  

Локалитет Коорд. Кол-во Ваучер (ЗММУ) 
Россия, Забайкальский Край, 
Тунгоченский р-он, с. Кыкер 

53.16° N, 
115.81° E 

9 S-23258, S-23259, S-23260, S-23261, S-
23262, S-23264, S-23265, S-23266, S-23256 

Россия, Забайкальский Край, 
Сретенский район, р. Матакан 

52.26° N, 
117.64° E 

3 S-182034, S-182033, S-182031 

Россия, Забайкальский Край, 
Нерчинский район, с. Зюльзикан 

52.67° N, 
116.28° E 

3 S-23315, S-23254, S-23253 

Россия, Забайкальский Край, 
Нерчинский район, окр. Нерчинска 

51.95° N, 
116.56° E 

1 S-25672 

Россия, Забайкальский Край, 
Нерчинский район, окр. Читы 

52.04 N, 
113.53 E 

1 S-25438 

Россия, Забайкальский Край, 
Нерчинский район, с. Калинино 

52.02° N, 
116.79° E 

1 S-25667 

Россия, Забайкальский Край, 
Агинский район, дол. Борун-Шевия  

51.43° N, 
114.95° E 

3 S-90776, S-90777, S-90773 

Россия, Забайкальский Край, 
Борзинский район, 42 км от Борзи в 
сторону Соловьевска 

50.1° N, 
116.14° E 

4 S-90758, S-90757, S-90765, S-90761 

Китай, Манчжурия, оз. Далай-Нор, 
устье р. Уршун  

48.96° N, 
117.73° E 

2 S-90754, S-90755 

Россия, Забайкальский Край, 
Калганский район, с. Козлово 

51.21° N, 
118.93° E 

7 S-178592, S-178593, S-178594, S-178595, 
S-178596, S-178590, S-178591 

Россия, Забайкальский Край, 
Краснокаменский район, 7 км на юг 
от пос. Куйтун 

50.12° N, 
118.67° E 

8 S-180440, S-180441, S-180443, S-180442, 
S-180444, S-180445, S-180446, S-180447 

Россия, Забайкальский Край, 
Борзинский район, оз. Зун-Аралтуй 

50.05° N, 
117.37° E: 

6 S-90747, S-42816, S-42813, S-42810, S-
42800, S-42806 

Россия, Забайкальский Край, 
Александрозаводский район, дол. р. 
Газимур 

50.81° N, 
117.71° E 

1 S-90779 

Россия, Забайкальский Край, 
Агинский район, оз. Цаган-Нор 

50.7° N, 
115.22° E 

1 S-90774 

Россия, Забайкальский Край, 
Борзинский район, с. Цаган-Олуй 

50.46° N, 
117.15° E 

2 S-90762, S-90763 

Россия, Забайкальский Край, 
Быркинский район, дол. р. Урулунгуй 

50.12° N, 
116.1° E 

1 S-90748 

Россия, Забайкальский Край, 
Борзинский район, оз. Николай-
Тором 

49.86° N, 
117.7° E: 

1 S-90768 

Россия, Забайкальский Край, 
Борзинский район, Чумростуй, 12 км 
от ст. Харанор 

50.212° N, 
116.8° E 

2 S-90760, S-90767 

Забайкальский Край, Борзинский 
район, ст. Мациевская, дол. р. 
Бугутур 

49.68° N, 
117.47° E 

2 S-45297, S-45298 

Россия, Забайкальский Край, 
Борзинский район, ж/д ст. Борзя 

50.38° N, 
116.51° E 

1 S-25454 

Россия, Забайкальский Край, 
Ононский район, окр. Кулусутая 

50.23° N, 
115.67° E 

1 S-25465 

Россия, Забайкальский Край, 
Забайкальский район, окр. ст. 
Мациевская 

49.72° N, 
117.25° E 

1 S-182077 

Россия, Забайкальский Край, 
Читинский район, оз. Тасей, окр. 
истока р. Холоя 

52.3° N, 
113.14° E 

1 S-37834 

Россия, Ямало-Ненецкий автономный 
округ, п-ов. Ямал, ср. теч. р. Щучья 

67.37° N, 
68.71° E 

8 S-111820, S-111822, S-111805, S-111826, 
S-111825, S-111814, S-32106, S-32138 
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Россия, Ямало-Ненецкий автономный 
округ, п-ов. Ямал, р. Щучья, устье р. 
Хеяхе 

67.07° N, 
68.2° E 

1 S-96937 

Россия, Ямало-Ненецкий автономный 
округ, п-ов. Ямал, р. Сеяха 

69.921° N, 
71.785° E 

1 S-100705 

Россия, Иркутская область, 
Иркутский район, окр. с. Грановщина 

52.47° N, 
104.28° E 

3 S-25444, S-25445, S-25446 

Россия, Иркутская область, Аларский 
район, с. Алар 

53.07° N, 
102.54° E 

2 S-140559, S-140560 

Россия, Республика Бурятия, 
Кяхтинский район, окр. с. Наушки  

50.38° N, 
106.27° E 

3 S-179179, S-179182, S-179177 

Монголия, Хентей Аймак, левый бер. 
р. Онон 

48.93° N, 
110.04° E 

1 S-107110 

Монголия, р. Хурха, приток р. Онон 48.58° N, 
110.61° E 

2 S-39942, S-39858 

Монголия, Дорнод Аймак, вост. бер. 
оз. Буир-Нур 

47.89° N, 
117.87° E 

3 S-119843, S-39850, S-39854 

Монголия, Khentii Aymak, Khentey 
Range, Eren-Daba-Nuruu pass 

48.83° N, 
111.67° E 

1 S-137828 

Монголия, Хентей Аймак, р. Керулен, 
окр. Идермег 

47.55° N, 
111.22° E 

1 S-128156 

Монголия, хр. Хентей, окр. Мунген-
Морт 

47.84 N, 
107.85 E 

3 S-110443, S-110444, S-110445 

Монголия, Сухе-Баторский Аймак, 
Мунху-Хани Сомон 

46.95 N, 
112.02 E 

2 S-39941, S-39946 

Монголия, Селенге Аймак, окр. 
Шамар 

50.1° N, 
106.2° E 

13 S-149509, S-149510, S-149511, S-149512, 
S-149513, S-149515, S-149516, S-149517, 
S-149518, S-149519, S-127966, S-127965, 
S-137829 

Монголия, Сухе-Баторский Аймак, 20 
km на Вост. от погран. поста 
Политин-Худук, Шилийн-Богд-Ула 

45.47° N, 
114.57° E 

2 S-137830, S-137831 

Монголия, Сухе-Баторский Аймак, 80 
км СВ от Эрден-Цагана 

46.4° N, 
115.9° E 

1 S-111950 

Монголия, Дорнод Аймак, погран. 
пост Терег, южнее Хермийн-Ула 

46.86° N, 
117.67° E 

1 S-137827 

Монголия, р. Керулен, 13 км 
восточнее Чайбалсана 

48.1° N, 
114.66° E 

1 S-41866 

Монголия, р. Ургин-Гол 12 км ЮЗ от 
Югодзер 

45.87° N, 
115.22° E 

1 S-39844 

Монголия, центральный Хангай, 
верховья р. Чулутуйн 

47.66° N, 
97.68° E 

1 S-39846 

Монголия, Дорнод Аймак, 80 км ЮВ 
Баян Тюмень 

47.35° N, 
114.62° E 

1 S-39855 

Монголия, Хентей Аймак, р. Баин-
Гол, приток р. Хырха 

48.43° N, 
110.37° E 

1 S-39862 
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Приложение 2. Список образцов, использованных для анализа рисунка жевательной 
поверхности коренных зубов. 

Локалитет Координаты Морфотип Ваучер 
Россия, Забайкальский Край, Адон-
Челон 

50.48°N, 
116.07°E 

«gregalis» ЗИН 101657 
«raddei» ЗИН 101658 
«raddei» ЗИН 101659 
«raddei» ЗИН 101660 
«raddei» ЗИН 101662 
«raddei» ЗИН 101664 
«raddei» ЗИН 101665 

Россия, Забайкальский Край, 
Куйтун 

50.30°N, 
118.51°E 

«raddei» ЗИН 101666 

Россия, Забайкальский Край, 7-14 
км южнее п. Куйтун 

50.14°N, 
118.61°E 

«raddei» ЗММУ 180444 
«raddei» ЗММУ 180441 
«raddei» ЗММУ 180447 
«raddei» ЗММУ 180443 
«raddei» ЗММУ 180442 
«raddei» ЗММУ 180440 
«raddei» ЗММУ 180445 
«raddei» ЗММУ 180446 

Россия, Забайкальский Край, 
Мирсаново 

51.96°N, 
116.13°E 

«gregalis» ЗИН 101667 

Россия, Забайкальский Край, 
Нижние Ключи 

52.10°N, 
116.89°E 

«gregalis» ЗИН 101668 

Россия, Забайкальский Край, Алия 52.28°N, 
117.65°E 

«gregalis» ЗИН 101669 
«gregalis» ЗИН 101670 
«gregalis» ЗИН 101671 

Россия, Забайкальский Край, 
Кулусутай 

50.22°N, 
115.68°E 

«raddei» ЗММУ 25465 
«raddei» ЗИН 6210* 
«raddei» ЗИН 6212* 
«raddei» ЗИН 6215* 

Россия, Забайкальский Край, 
«Даурия» 

- «raddei» ЗИН 6216* 

Россия, Забайкальский Край, 
Нерчинск 

51.96°N, 
116.58°E 

«gregalis» ЗИН 6218* 

Россия, Забайкальский Край, ст. 
Борзя 

50.39°N, 
116.52°E 

«raddei» ЗММУ 25454 

Россия, Забайкальский Край, 
неизвестно 

- «raddei» ЗММУ 42813 

Россия, Забайкальский Край, 
Большой Чиндант 

50.11°N, 
116.41°E 

«raddei» ЗММУ 155757 
«raddei» ЗММУ 155756 

Россия, Забайкальский Край, Усть-
Борзя 

50.60°N, 
115.68°E 

«raddei» ЗММУ 180439 

Россия, Забайкальский Край, 
Соктуй 

50.25°N, 
116.58°E 

«raddei» ЗИН 53147 
«raddei» ЗИН 53151 
«raddei» ЗИН 53145 
«raddei» ЗИН 53148 
«raddei» ЗИН 53172 
«raddei» без номера 
«raddei» ЗИН 53149 
«raddei» ЗИН 53168 

Россия, Забайкальский Край, окр. 
Читы 

52.03°N, 
113.5°E 

«gregalis» ЗИН 53155 
«gregalis» без номера 
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Россия, Забайкальский Край, окр. 
Читы, Противочумная ст. 

52.12°N, 
113.44°E 

«gregalis» ЗИН 53181 

Монголия, Дорнод аймаг, Халхин-
Гол, Сымбур 

47.59°N, 
118.55°E 

«gregalis» ЗИН 19296 
«gregalis» ЗИН 19297 
«gregalis» ЗИН 19298 
«gregalis» ЗИН 19299 
«gregalis»/«raddei» ЗИН 19301 
«gregalis» ЗИН 19302 
«gregalis» ЗИН 19303 
«gregalis» ЗИН 19304 

Монголия, Дорнод аймаг, оз. Буйр-
Нуур*** 

47.7°N, 117.8°E «gregalis» ЗИН 19305 
«gregalis» ЗИН 19306 
«raddei» ЗИН 19307 
«gregalis» ЗИН 19308 
«gregalis» ЗИН 19309 
«raddei» ЗИН 19310 
«raddei» ЗИН 19311 

Монголия, Дорнод аймаг, Ыйрен-
Сабо*** 

49.08°N, 
114.16°E 

«gregalis» ЗИН 19312 

Монголия, Дорнод аймаг, 
Батуханский хр.*** 

47°N, 118°E «gregalis» ЗИН 19313** 
«gregalis»/«raddei» ЗИН 19314 
«raddei» ЗИН 19315 
«raddei» ЗИН 19316 

Россия, Амурская обл., 
Свободненский р-он.*** 

51.45°N, 
127.65°E 

«gregalis» ЗИН 39610 
«gregalis» ЗИН 41189 
«gregalis» ЗИН 41190 

Россия, Амурская обл., неизвестно - «gregalis» ЗИН 18791 
«gregalis» ЗИН 18796 
«gregalis» ЗИН 18797 
«gregalis» ЗИН 39590 
«gregalis» ЗИН 39605 
«gregalis» ЗИН 41188 

Россия, Амурская обл., 25 км от 
Благовещенска*** 

50.29°N, 
127.53°E 

«gregalis» ЗИН 41191 
«gregalis» ЗИН 41196 
«gregalis» ЗИН 41197 

Россия, п-ов. Ямал, р. Морда 70.38°N, 
67.31°E 

«gregalis» ЗИН 4098 

Россия, п-ов. Ямал, р. Щучья 67.08°N, 
68.30°E 

«gregalis» ЗИН 32101 
«gregalis» ЗИН 32104 
«gregalis» ЗИН 32135 

Россия, п-ов. Ямал, р. Хе-Яга 67.78°N, 
70.11°E 

«gregalis» ЗИН 32141 

Россия, п-ов. Ямал, неизвестно - «gregalis» ЗИН 44455 
Россия, п-ов. Ямал, р. Яры 68.91°N, 

66.52°E 
«gregalis» ЗИН 59911 

Морфотип «gregalis» – усложненный М3 и обычно простой m1, различающийся по степени 
редукции T6 (Рис. 8); “raddei” – простой М3 и сложный m1; «gregalis»/«raddei» – 
промежуточный морфотип. 
* – типовая серия подвида L. gregalis raddei; 
** – череп L. gregalis, а правая и левая части нижней челюсти – от двух разных экземпляров; 
*** – в связи с невозможностью определения точного местоположения некоторых музейных 
образцов в таблице даны приблизительные географические координаты. 
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Приложение 3. Филогенетическое дерево, построенное на основе анализа последовательностей 
мт cyt b. Топология показана в соответствии с деревом BI, поддержки узлов даны в следующем 
порядке: BI / ML / NJ. Узлы, отмеченные черными кругами, поддержаны >95% во всех типах 
анализа. Звездочками отмечены образцы типовой серии подвида L. g. raddei. Обозначения 
соответствуют таблице 1, а локалитеты в скобках – рисунку 1. 
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Приложение 4. Деревья, построенные отдельно по каждому ядерному гену узкочерепной 
полевки с помощью методов BI, ML и NJ, поддержки узлов даны в соответствующем порядке. 
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Приложение 5. Филогенетические деревья, построенные отдельно по каждому ядерному гену с 
помощью метода Байеса. Родовые названия даны в соответствии с Musser, Carleton (2005). 
Цветом обозначены следующие группы (по результатам Абрамсон и Лисовского (2012) и 
результатам данной работы): розовый – Lasiopodomys, зеленый – Alexandromys, салатовый – 
Blanfordimys, оранжевый – Arvalis, Socialis и Terricola, голубой – виды Неарктики.  
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Приложение 6. Дерево, построенное методом Байеса на основе конкатенированной 
последовательности шести ядерных генов. Черными кругами отмечены узлы с поддержкой > 
0.95, цифрами > 0.6. Родовые названия даны в соответствии с Musser, Carleton (2005). Цветом 
обозначены группы по результатам Абрамсон и Лисовского (2012) и результатам данной 
работы. 

 

 




