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ВВЕДЕНИЕ

Красно-серая полевка (Craseomys rufocanus 
Sundevall, 1846) принадлежит таежному фауни-
стическому комплексу млекопитающих Евразии 
(Кулик, 1972) и имеет обширный ареал, прости-
рающийся от Скандинавии до Чукотки, Камчат-
ки и японского о. Хоккайдо (Громов, Поляков, 
1977). Ископаемые останки вида известны со 
среднего плейстоцена (Громов, Ербаева, 1995). В 
Северном Приохотье красно-серая полевка – фо-
новый вид, характеризуется высокой плодовито-
стью, массовым размножением сеголеток и бы-
строй сменой поколений (Юдин и др., 1976; Ко-
стенко, 2000).

Исследование генетического полиморфизма 
популяций является важной частью комплексно-
го анализа внутривидовой изменчивости. В по-
следнее время результаты изучения полимор-
физма нуклеотидной последовательности гена 
цитохрома b (cytb) широко используются в обла-
сти молекулярной филогеографии различных ви-
дов млекопитающих (Cook et al., 2004; Iwasa et 
al., 2009; Dabrowski et al., 2013; Kohli et al., 2015; 
Григорьева и др., 2015; Малярчук и др., 2015). В 
том числе проведено исследование красно-серой 

полевки, основанное на полиморфизме фрагмен-
та гена cytb длиной 817 пар нуклеотидов (пн) у 
особей из различных точек (выборки 1–14 экз.) 
в пределах всего ареала вида (Abramson et al., 
2012). В результате у C. rufocanus были выявле-
ны четыре гаплогруппы – ���������������������A��������������������, ������������������B�����������������, ���������������C�������������� и �����������D���������� и предло-
жен возможный исторический сценарий форми-
рования современной генетической структуры 
вида и путей экспансии (Abramson et al., 2012). 
Из магаданского региона авторами были проте-
стированы в общей сложности 22 особи из 8 ло-
калитетов, однако внутрипопуляционная гене-
тическая изменчивость нуклеотидной последо-
вательности гена сytb у местных красно-серых 
полевок осталась не достаточно изученной. 

Цель представляемой работы – восполне-
ние информации о генетической изменчиво-
сти C. rufocanus магаданского региона, располо-
женного на Северо-Востоке Азии. Своеобразие 
рельефа Магаданской области разрешает про-
водить микрофилогеографические исследова-
ния различных видов. Особенности биологии C. 
rufocanus позволяют использовать этот вид как 
удобную природную модель для анализа гене-
тической изменчивости популяций и исследо-
вания микроэволюционных процессов. Особое 
значение имеет изучение генетической струк-
туры изолированных внутривидовых группиро-
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вок, генофонды которых формируются под воз-
действием стохастических процессов на частоты 
аллелей, количество которых изначально огра-
ничено и определено эффектом основателя. Не-
большие островные популяции являются идеаль-
ными объектами для такого рода исследований. 
Для решения данных вопросов успешно приме-
няются методы молекулярно-генетического ана-
лиза мтДНК (Hinten et al., 2003; Джикия и др., 
2007; Fulgione et al., 2008; Переверзева и др., 
2013а,б; Koh����������������������������������      ���������������������������������    et�������������������������������     ������������������������������   al����������������������������   ., 2014). Сравнительный ана-
лиз генетической структуры островных и мате-
риковых популяций позволяет уточнить историю 

формирования генофонда вида на конкретном 
участке ареала. В настоящей работе анализиру-
ется изменчивость нуклеотидной последователь-
ности гена cytb мтДНК некоторых островных и 
материковых популяций красно-серой полевки 
Северного Приохотья и бассейна р. Колыма.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследованы нуклеотидные последователь-
ности гена cytb у 214 красно-серых полевок. Ма-
териал собирали в бассейне р. Колыма, Северном 
Приохотье и на Чукотке (рис. 1). В табл. 1 ука-

Рис. 1. Карта-схема мест сбора проб (гаплотипы С1 и С2 показаны кружками соответственно с белой и чер-
ной заливкой; в случае присутствия обоих гаплотипов их доля соответствует размеру выделенных секторов): 
1 – о. Спафарьева, 2 – о. Талан, 3 – о. Недоразумения, 4 – о. Завьялова, 5 – о. Вдовушка, 6 – о. Умара, 7 – п-ов 
Старицкого, 8 – р. Дукча, 9 – п-ов Кони, 10 – р. Челомджа, 11 – верховья р. Колыма, 12 – р. Гижига, 13 – побе-
режье Анадырского лимана

Fig. 1. Sketch map of sampling collection spots (haplotypes C1 and C2 are shown with white and black circles, re-
spectively; in case of both haplotypes presence, their proportion corresponds to the size of the distinguished sectors). 
Sites: 1 – Spafaryev Is., 2 – Talan Is., 3 – Nedorasumeniya Is., 4 – Zavyalov Is., 5 – Vdovushka Is., 6 – Umara Is.,  
7 – Staritsky Peninsula, 8 – Dukcha River, 9 – Koni Peninsula, 10 – Chelomdzha River, 11 – Upper Kolyma River,  
12 – Gizhiga River, 13 – Anadyr Estuary coast
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Таблица 1. Характеристика выборок красно-серой полевки из исследованных популяций Магаданской 
области и Чукотки
Table 1. Characteristics of the gray red-backed vole from some populations in Magadan Oblast and Chukotka

Места сбора материала
n N

Доля гаплотипов 
(субклад) Индексы молекулярного разнообразия

С1 С2 V h π
Острова L S t

Спафарьева 7 32 10,5 5 1 1 0 0 0,0000±0,0000 0,0000±0,0000
Талан 7 1,6 10 13 1 0 1 0 0,0000±0,0000 0,0000±0,0000
Недоразумения 2,2 4,5 7 19 3 0 1 2 0,3684±0,1280 0,0006±0,0005
Завьялова 19 116 13 27 9 1 0 9 0,8490±0,0471 0,0018±0,0012
Вдовушка 0,2 0,04 5-6 10 1 0 1 0 0,0000±0,0000 0,0000±0,0000
Умара 1 0,3 5-6 24 1 0 1 0 0,0000±0,0000 0,0000±0,0000
п-ов Старицкого 23 4 0 1 7 0,5968±0,0629 0,0021±0,0013
р. Дукча 35 12 0,0286 0,9714 32 0,8134±0,0556 0,0027±0,0016
п-ов Кони 24 11 0,5000 0,5000 25 0,9022±0,0371 0,0065±0,0035
р. Челомджа 13 5 0 1 9 0,7436±0,0866 0,0015±0,0011
р. Колыма (35 км ниже пос. Дебин) 16 11 0,1250 0,8750 30 0,9500±0,0364 0,0064±0,0036
р. Гижига 3 3 1 0 11 1,0000±0,2722 0,0064±0,0052
Побережье Анадырского лимана 2 2 1 0 2 – –

Примечание. L – расстояние от острова до материка, км; S – площадь острова, км2; t – время отделения острова от 
материка, тыс. л. н.; n – объем выборок; N – число гаплотипов; V – число вариабельных сайтов; h – гаплотипическое 
разнообразие; π – нуклеотидное разнообразие.

зан объем выборок из конкретных популяций 
полевок, а также приведены основные характе-
ристики островов (по: Велижанин, 1976; Хоре-
ва, 2003; https://ru.wikipedia.org/wiki/Остров_
Недоразумения; https://ru. wikipedia.org/wiki/
Вдовушка_(остров). Выделение из заспирто-
ванной мышечной ткани и очистка тотальной 
ДНК проводились по модифицированному ме-

генетического анализа, помимо собственных 
данных, из GenBank были взяты сведения о 
строении полной нуклеотидной последова-
тельности гена cytb у красно-серых полевок  
о. Сахалин № AВ675444-AВ675446 (Kariwa et 
al., не опубликовано) и Китая HМ165372 (Liu et 
al�������������������������������������������., 2012). В качестве внешней группы исполь-
зовалась последовательность нуклеотидов гена 

тоду (���������������������������������������Fleming��������������������������������, ������������������������������Cook��������������������������, 2002). Амплификацию пол-
ной нуклеотидной последовательности гена cytb 
вели с использованием праймеров CbLкср14071 
act������������������������������������������������� ������������������������������������������������atg��������������������������������������������� ��������������������������������������������acc����������������������������������������� ����������������������������������������aat������������������������������������� ������������������������������������gac��������������������������������� ��������������������������������atg����������������������������� ����������������������������aaa������������������������� ������������������������aat��������������������� ��������������������cat����������������� ����������������cg�������������� (составленно-
го в лаборатории) и VOLE-14 15319 ttt cat tac tgg 
ttt���������������������������������������������� ���������������������������������������������aca������������������������������������������ �����������������������������������������aga�������������������������������������� �������������������������������������c������������������������������������ (����������������������������������Conroy����������������������������, ��������������������������Cook����������������������, 1999). Условия поли-
меразной цепной реакции подбирали эмпириче-
ски: денатурирующая стадия 94оС – 5 мин; затем 
35 циклов: 94оС – 1 мин, 48оС – 1 мин, 72оС –  
1 мин; заключительная стадия 72оС – 5 мин. Ам-
плифицированный участок мтДНК очищали и 
подготавливали к секвенированию по стандарт-
ной методике с применением набора реагентов 
DiatomTM DNA Clean-Up «Лаборатория Изоген». 
Строение нуклеотидных последовательностей 
гена cytb мтДНК определяли по стандартной 
методике с применением наборов для цикличе-
ского секвенирования ДНК Big Dye Terminator 
(������������������������������������������������Applied����������������������������������������� ����������������������������������������Biosystems������������������������������, ����������������������������v���������������������������. 3.1) и генетического ана-
лизатора ABI Prism 3130 (Applied Biosystems, 
США). Ген cytb картировался относительно пол-
ной нуклеотидной последовательности мтДНК 
Myodes regulus GenBank № NC016427 (Kim, 
Park, не опубликовано). Для проведения фило-

cytb красной полевки (Myodes rutilus), GenBank 
№ ��������������������������������������������     JX������������������������������������������     477342 (����������������������������������    Boratynski������������������������     �����������������������   et���������������������    ��������������������  al������������������  ., 2014). Гаплоти-
пам гена cytb красно-серых полевок присвое-
на аббревиатура KСPcb. Варианты cytb особей, 
отловленных на берегу Анадырского лимана, 
представлены как А������������������������K�����������������������С����������������������Pcb�������������������. Уникальные гапло-
типы полевок популяции о. Талан обозначе-
ны как ТKСPcb1, о. Спафарьева – СKСPcb1,  
о. Умара – УKСPcb1 и о. Завьялова – ЗKСPcb1-
З���������������������������������������    K��������������������������������������    С�������������������������������������    Pcb����������������������������������    9. Анализ генетических данных про-
водился с помощью пакетов программ MEGA 
6.0.2.74 (Tamura et al., 2013), ARLEQUIN ver. 3.5 
(Excoffier et al., 2005) и Network 4.5.1.0 (Bandelt 
et al., 1999).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Исследована полная нуклеотидная последо-
вательность гена cytb в выборках красно-серой 
полевки из 13 популяций Северо-Востока Рос-
сии (см. табл. 1). Ген cytb состоит из 1143 пн и 
расположен с 14126-й по 15268-ю пн мтДНК. На 
основании полученных данных у красно-серых 
полевок верховьев р. Колыма, Северного При
охотья и устья р. Анадырь определены 53 гапло-

Изменчивость гена цитохрома b мтднк красно-серой полевки (craseomys rufocanus sundevall, 1846) 
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типа гена cytb, различающихся между собой 72 
нуклеотидными заменами (рис. 2). Все нуклео
тидные последовательности депонированы в 
GenBank (№ KR059876-KR059903; KX082726-
KX�����������������������������������������    082750). Частота вариабельных позиций со-
ставляет 0,0630 от общей длины гена cytb. Ча-
стота транзиций – 0,0560. Отношение частоты 
транзиций в 1:2:3 позициях кодона соответству-
ют 0,0140:0,0035:0,0385. Трансверсии обнаруже-
ны в 1-й и 3-й позициях кодона, их суммарная 
частота – 0,0070. Отношение трансверсий в 1:3 
сайтах кодона – 0,0017:0,0052. Полученные ре-
зультаты соответствуют литературным данным о 
соотношении транзиций и трансверсий и обыч-

ном распределении нуклеотидных замен в три-
плетах (Nei, 1987; Hassanin et�������������������� �������������������al�����������������., 1998; ��������Nei�����, ���Ku-
mar, 2000).

Для определения филогенетических отноше-
ний гаплотипов красно-серых полевок магадан-
ского региона построена медианная сеть по прин-
ципу минимального числа нуклеотидных замен 
(рис. 3). Обнаруженные у исследованных образ-
цов варианты гена cytb относятся к выделенным 
ранее (Abramson et al., 2012) подгруппам С1 и 
С2. Н. И. Абрамсон с соавторами выявили в суб
линиях С1 и С2 предковые гаплотипы Н1 (����Gen-
Bank № JF713496) и Н2 (GenBank № JF713629) 
соответственно. При этом гаплотип Н1, найден-

Рис. 2. Гаплотипы гена цитохрома b красно-серой полевки из популяций Северного Приохотья и бассейна  
р. Колыма. Нуклеотидные замены представлены относительно последовательности варианта KCPcb1. Звездоч-
кой обозначены гаплотипы филогруппы С1. Сайты замен показаны от начала гена цитохрома b

Fig. 2. Haplotypes of the cytochrome b gene of the gray red-backed vole from populations of Northern Priokhotye and 
the Kolyma River basin. Nucleotide substitutions are represented with regard to sequence of variant KCPcb1. Haplotypes 
of C1 phylogroup are indicated by*. Replacement sites are shown from the starting point of the cytochrome b gene 
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ный у С. rufocanus по всему ареалу (Abramson et 
al., 2012), в наших выборках не обнаружен. 

Топология расположения субклады С1 на ме-
дианной сети гаплотипов свидетельствует об ее 
архаичности по отношению к подгруппе С2 (см. 
рис. 3). К более древней подгруппе С1 относит-
ся 21 cytb-гаплотип, различающийся между со-
бой 37 нуклеотидными заменами. Субклады С1 и 
С2 связывает гаплотип �����������������������K����������������������С���������������������Pcb������������������18. Клада С2 пред-
ставлена 31 гаплотипом с 55 вариабельными сай-
тами. Подгруппа С2 имеет радиальную структу-
ру с предковым гаплотипом KСPcb1 (см. рис. 3).  
Вариант Н2, распространенный в популяциях 
полевок побережья Охотского моря и бассейна  
р. Колыма (��������������������������������������Abramson������������������������������ �����������������������������et��������������������������� ��������������������������al������������������������., 2012), по зарегистри-
рованному в GenBank участку 817 пн, совпадает 
с гаплотипом KСPcb1.

У полевок, населяющих о-ва Спафарь- 
ева, Талан и Умара (в максимальные отливы по-
следний соединяется с материком), обнаруже-
ны (соответственно для каждого острова) уни-
кальные варианты СKСPcb1 (субклады С1) и 

ТKСPcb1, УKСPcb1 (субклады С2) (см. рис. 3). 
По-видимому, уникальные генетические струк-
туры изолированных популяций полевок назван-
ных островов сформировались в результате дей-
ствия дрейфа генов на генофонд основателей по-
пуляций. 

У красно-серых полевок о. Вдовушка пред-
ставлен гаплотип KСPcb2 (субклады С2) (см. 
табл. 1, рис. 2 и 3). Песчаная литораль, соединяю-
щая этот остров с материком, осушается в отлив. 
По-видимому, современное население красно-
серых полевок колонизировало этот остров от-
носительно недавно и уникальный генофонд по-
пуляции не успел сформироваться. Присутствие 
у всех исследованных особей о. Вдовушка вари-
анта KСPcb2 можно объяснить либо дрейфом 
генов, который привел к мономорфному стро-
ению нуклеотидной последовательности cytb-
гаплотипов, либо вселением семейной группы, 
возможно, даже одной беременной самки. Часто-
ты остальных гаплотипов в прочих исследован-
ных выборках показаны в табл. 2 и 3.

Рис. 3. Медианная сеть гаплотипов мтДНК красно-серой полевки из популяций Северо-Востока Азии. Раз-
мер кругов пропорционален частоте варианта мтДНК. * – транзиция по 1-му нуклеотиду кодона, ** – транзи-
ция по 2-му нуклеотиду кодона; # – трансверсия в 1-й позиции кодона, ### – трансверсия в 3-й позиции кодона. 
Цифрами обозначены сайты мутаций от начала гена цитохрома b; mv – медианный вектор

Fig. 3. Median network of mtDNA haplotypes of the gray red-backed vole populations in  Northeast Asia. Size of 
circles corresponds to mtDNA variant frequency . * – transition by the 1st codon nucleotide, ** – transition by the 2nd 
codon nucleotide; # – transversion in the 1st codon position, ### – transversion in the 3rd codon position. Numbers show 
sites of mutation from the starting point of the cytochrome b gene; mv –  median vector

Изменчивость гена цитохрома b мтднк красно-серой полевки (craseomys rufocanus sundevall, 1846) 
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Время изоляции о. Недоразумения (см. табл. 1)  
вполне достаточно для формирования уникаль-
ной генетической структуры популяции. Об этом 
свидетельствуют полученные нами ранее данные 
о генофонде популяции красной полевки этого 
острова (Переверзева и др., 2013б). У C. rufocanus, 
отловленных на о. Недоразумения, определены 
варианты ����������������������������������K���������������������������������С��������������������������������Pcb�����������������������������1, ��������������������������K�������������������������С������������������������Pcb���������������������11 и ����������������K���������������С��������������Pcb�����������22 подгруп-
пы С2 (см. табл. 3). Только KСPcb11 является 
уникальным, причем он отличается от гаплоти-
пов KСPcb1 и KСPcb22 по одной нуклеотидной 
замене (см. рис. 2 и 3). Низкая частота KСPcb11 
(см. табл. 3) может свидетельствовать о его не-
давнем происхождении. Варианты KСPcb1 и 
KСPcb22 встречаются с высокой частотой также 
и у полевок ��������������������������������������c������������������������������������� устья р. Дукча (см. табл. 2). Подоб-
ная генетическая структура островной популя-
ции C. rufocanus может указывать на гораздо бо-
лее позднее заселение красно-серыми полевками 
о. Недоразумения, чем остальных исследован-
ных островов (за исключением о. Вдовушка). По-

видимому, современная популяция этого вида на 
о. Недоразумения образовалась от сравнительно 
недавних вселенцев и уникальный генофонд по-
пуляции C. rufocanus здесь, как и на о. Вдовушка, 
не успел сформироваться.

У красно-серых полевок, обитающих на самом 
крупном острове Тауйской губы –  о. Завьяло-
ва, обнаружены уникальные С1-cytb-гаплотипы 
ЗКСР�������������������������������������    cb�����������������������������������    1-ЗКСР�����������������������������    cb���������������������������    9. Предковый в этой субкла-
де, вероятнее всего, ЗКСР����������������������cb��������������������3. Он является базо-
вым для остальных cytb-гаплотипов, найденных 
у особей с о. Завьялова и наиболее близким по 
строению к предковому в субкладе С1 варианту 
АКСР�����������������������������������������cb���������������������������������������1 (см. рис. 3). Возможно, в момент обо-
собления о. Завьялова от материка на его терри-
тории оказались особи с гаплотипом ЗКСРcb3. 
По-видимому, длительное время изоляции спо-
собствовало накоплению мутаций в данной по-
пуляции полевок, а обширная площадь остро-
ва препятствовала сильному действию дрейфа 
генов.

Таблица 2. Доля гаплотипов гена цитохрома b в выборках из некоторых популяций 
красно-серой полевки материковой части Северного Приохотья
Table 2. Share of cytochrome b gene haplotypes from some populations of the gray red-
backed vole from the continental area of Northern Priokhotye

Гаплотипы
п-ов Старицкого р. Дукча п-ов Кони р. Челомджа

Доля гаплотипов
KСPcb1 0,4000 0,4000 0,0833 0,3846
KСPcb2 0,5000 0,0571 0,0000 0,0000
KСPcb3 0,0500 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb4 0,0500 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb5 0,0000 0,0000 0,0000 0,3846
KСPcb6 0,0000 0,0000 0,0000 0,0769
KСPcb7 0,0000 0,0000 0,0000 0,0769
KСPcb8 0,0000 0,0000 0,0000 0,0769
KСPcb15 0,0000 0,0000 0,0417 0,0000
KСPcb19 0,0000 0,1143 0,0417 0,0000
KСPcb22 0,0000 0,0857 0,0000 0,0000
KСPcb24 0,0000 0,1429 0,0000 0,0000
KСPcb25* 0,0000 0,0286 0,0000 0,0000
KСPcb26 0,0000 0,0286 0,0000 0,0000
KСPcb27 0,0000 0,0286 0,0000 0,0000
KСPcb28* 0,0000 0,0000 0,2500 0,0000
KСPcb29* 0,0000 0,0000 0,1667 0,0000
KСPcb30 0,0000 0,0000 0,1250 0,0000
KСPcb31* 0,0000 0,0000 0,0833 0,0000
KСPcb32 0,0000 0,0000 0,0833 0,0000
KСPcb33 0,0000 0,0000 0,0417 0,0000
KСPcb34 0,0000 0,0000 0,0417 0,0000
KСPcb35 0,0000 0,0000 0,0417 0,0000
KСPcb36 0,0000 0,0286 0,0000 0,0000
KСPcb37 0,0000 0,0286 0,0000 0,0000
KСPcb38 0,0000 0,0286 0,0000 0,0000
KСPcb39 0,0000 0,0286 0,0000 0,0000

* Гаплотипы подгруппы С1.

В. В. Переверзева, А. А. Примак, Н. Е. Докучаев, Е. А. Дубинин, А. А. Евдокимова
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Полуостров Старицкого относится к матери-
ковой части Тауйской губы (см. рис. 1). Основа-
ние более 80 лет назад г. Магадана на перешей-
ке этого полуострова, по-видимому, обусловило 
снижение потока генов между популяциями мел-
ких млекопитающих п-ова Старицкого и других 
популяций материковой части Тауйской губы. 
Высокие темпы смены поколений C. rufocanus 
способствуют быстрому накоплению витальных 
мутаций в генофондах популяций вида. Это мог-
ло привести к формированию специфической 
генетической структуры частично изолирован-
ной популяции под влиянием факторов микро
эволюции в достаточно сжатые сроки. У красно-
серых полевок п-ова Старицкого найдены вари-
анты KСPcb1-KСPcb4 подгруппы С2 (см. табл. 3).  
Варианты ���������������������������������K��������������������������������С�������������������������������Pcb����������������������������3 и ������������������������K�����������������������С����������������������Pcb�������������������4 от ��������������K�������������С������������Pcb���������1 отлича-

ются одной и двумя нуклеотидными заменами 
соответственно (см. рис. 2 и 3). Учитывая при-
сутствие гаплотипов KСPcb3 и KСPcb4 только у 
полевок п-ова Старицкого, нельзя исключить их 
возникновение уже после изоляции. Возможно, 
до обособления полуострова на его территории 
присутствовали полевки и с другими гаплоти-
пами, в дальнейшем элиминированные из попу-
ляции под действием дрейфа генов. На это кос-
венно указывает наличие в ближайшей выборке 
с устья р. Дукча, кроме экземпляров с варианта-
ми гена �����������������������������������     K����������������������������������     С���������������������������������     Pcb������������������������������     1 и ��������������������������   K�������������������������   С������������������������   Pcb���������������������   2, полевок с гаплоти-
пами KСPcb22, KСPcb24-KСPcb27. Данная точка 
сбора материала расположена непосредственно 
возле перешейка полуострова (см. рис. 1) и, по-
видимому, до образования г. Магадана полевки 
п-ова Старицкого и бассейна р. Дукча составля-

Таблица 3. Доля гаплотипов гена цитохрома b в выборках из некоторых популяций красно-серой 
полевки островов Тауйской губы и материковой части Северо-Востока Азии
Table 3. Share of cytochrome b gene haplotypes from some populations of the gray red-backed vole from 
the Tauysk Bay islands and the continental part of  Northeast Asia

Гаплотипы

Материковая часть Северо-Востока Азии Острова Тауйской губы

Верховья 
р. Колыма р. Гижига

Побережье 
Анадырского 

лимана
о. Недоразумения о. Завьялова

Доля гаплотипов гена цитохрома b
KСPcb1 0,0000 0,0000 0,0000 0,1579 0,0000
KСPcb2 0,0625 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb9* 0,0000 0,3333 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb10* 0,0000 0,3333 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb11 0,0000 0,0000 0,0000 0,0526 0,0000
KСPcb12 0,1250 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb13 0,0625 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb14 0,1250 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb15 0,1875 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb16 0,0625 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb17 0,1250 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb18 0,0625 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb19 0,0625 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb20* 0,0625 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb21* 0,0625 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000
KСPcb22 0,0000 0,0000 0,0000 0,7895 0,0000
KСPcb23* 0,0000 0,3333 0,0000 0,0000 0,0000
ЗКСРcb1* 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,3333
ЗКСРcb2* 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,1481
ЗКСРcb3* 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,1481
ЗКСРcb4* 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,1111
ЗКСРcb5* 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0741
ЗКСРcb6* 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0741
ЗКСРcb7* 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0370
ЗКСРcb8* 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0370
ЗКСРcb9* 0,0000 0,0000 0,0000 0,0000 0,0370
AKCPcb1* 0,0000 0,0000 0,5000 0,0000 0,0000
AKCPcb2* 0,0000 0,0000 0,5000 0,0000 0,0000

* Гаплотипы подгруппы С1.

Изменчивость гена цитохрома b мтднк красно-серой полевки (craseomys rufocanus sundevall, 1846) 
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ли единую популяцию. У полевок, отловленных в 
бассейне р. Дукча, определено 12 вариантов гена 
cytb, различающихся 32 нуклеотидными замена-
ми (см. табл. 2, рис. 2). Вариант ������������K����������� С����������Pcb�������25 при-
надлежит к субкладе С1, остальные обнаружен-
ные у особей данной выборки гаплотипы отно-
сятся к подгруппе С2 (см. рис. 3). Это дополняет 
сведения, полученные в более раннем исследова-
нии (Abramson et al., 2012), согласно которым на 
побережье Тауйской губы Охотского моря обита-
ют только экземпляры подгруппы С2. 

У красно-серых полевок с п-ова Кони в нуклео
тидной последовательности гена cytb обнаруже-
но 25 замен, обусловливающих 11 вариантов cytb, 3 
из которых относятся к субкладе С1 (см. рис. 2, 3).  
Следует отметить, что С1-гаплотипы KСPcb28 и 
KСPcb29 являются наиболее распространенными в 
этой группе особей, в то время как ��������������K�������������С������������Pcb���������1 состав-
ляет небольшую долю в популяции (см. табл. 2).

Значительный полиморфизм нуклеотидной 
последовательности гена cytb у красно-серых по-
левок популяций бассейна р. Дукча и п-ова Кони 
свидетельствует о формировании этих сообществ 
от двух генетических линий и дальнейшем дли-
тельном благополучном существовании.

Бассейн р. Челомджа относится к материко-
вой части Тауйской губы (см. рис. 1). Вариан-
ты гена cytb красно-серых полевок, отловлен-
ных в долине этой реки, принадлежат к субкла-
де С2 (см. табл. 2, рис. 3). Гаплотипы KСPcb5, 
KСPcb6 и KСPcb8 отличаются от KСPcb1 только 
по одной нуклеотидной замене (см. рис. 2, 3). Это 
может указывать на их недавнее происхождение. 
Гаплотип KСPcb7 отличается от KСPcb1 шестью 
нуклеотидными заменами (включающим тран-
зиции по первому и второму сайту кодона) и со-
ставляет один субкластер с вариантом KСPcb16 
(см. рис. 3), обнаруженным у особи из бассейна 
р. Колыма (см. табл. 3). Истоки рек Северного 
Приохотья и верховьев р. Колыма находятся на 
разных сторонах Колымского нагорья. Некото-
рые его водоразделы представляют собой выров-
ненные участки с плавным переходом, по кото-
рым носители гаплотипа ���������������������K��������������������С�������������������Pcb����������������7 (или его пред-
шественника) могли мигрировать с колымской на 
охоморскую сторону. 

С устья р. Гижига, впадающей в зал. Шелихо-
ва Охотского моря (см. рис. 1), были исследова-
ны 3 особи C. rufocanus. От них были выделены 
гаплотипы KСPcb9, KСPcb10 и KСPcb23 субкла-
ды С1 (см. табл. 3, рис. 3), различающиеся между 
собой 11 нуклеотидными заменами (см. рис. 2).  
Н. И. Абрамсон с соавторами (Abramson et al., 
2012) идентифицировали у красно-серых поле-
вок этой местности варианты JF713645-JF713648 
субклады С1, по фрагменту гена cytb 817 пн не 
совпадающие с определенными нами гаплотипа-
ми KСPcb9, KСPcb10 и KСPcb23. Полученные 

результаты косвенно свидетельствуют о высоком 
уровне полиморфизма гена cytb в данной популя-
ции, что может быть признаком ее длительного 
существования.

У полевок, отловленных на побережье Ана-
дырского лимана, определены варианты АКСРcb1 
и АКСРcb2 сублинии С1, различающиеся по 
двум нуклеотидным заменам (см. рис. 2 и 3). Га-
плотип АКСР��������������������������������cb������������������������������1 является предковым в субкла-
де С1 и ближайшим к генетической линии D, 
что может свидетельствовать об его архаично-
сти (см. рис. 3).

У C. rufocanus из бассейна р. Колыма опреде-
лены 8 вариантов гена cytb, относящихся к суб-
кладе С2, 2 cytb-гаплотипа сублинии С1 (см. 
табл. 3, рис. 3) и гаплотип KСPcb18 – связующее 
звено между этими подгруппами (см. рис. 3).  
Отметим, что вариант �������������������  K������������������  С�����������������  Pcb��������������  1, широко рас-
пространенный в приохотских популяциях это-
го вида (см. табл. 2 и 3), в выборке из бассейна  
р. Колыма не обнаружен. Полученные результа-
ты дополняют данные о составе cytb-гаплотипов 
C. rufocanus на Северо-Востоке Азии, посколь-
ку ранее считалось (Abramson et al., 2012), что в 
бассейне р. Колыма обитают только экземпляры 
сублинии С2.

Индексы молекулярного разнообразия h, π и 
V характеризуют уровень полиморфизма нуклео
тидного строения гена cytb в исследованных по-
пуляциях полевок. В выборках C. rufocanus с 
п-ова Кони, бассейнов рр. Колыма и Дукча при-
сутствуют С1- и С2-особи (см. табл. 2, 3), что 
определяет высокие значения h, π и V в данных 
группах (см. табл. 1). Известно, что популяциям, 
сформировавшимся из особей ранее изолирован-
ных группировок, присущи высокие значения h 
и π (Avise, 2000). Индексы, полученные для этих 
выборок C. rufocanus, свидетельствуют о форми-
рования популяций красно-серых полевок п-ова 
Кони, бассейнов рр. Колыма и Дукча из генети-
чески конспецифичных групп.

Варианты гена cytb красно-серых полевок 
п-ова Старицкого и бассейна р. Челомджа отно-
сятся только к субкладе С2 (см. табл. 3), что и 
определяет более низкие значения индексов мо-
лекулярного разнообразия в этих выборках (см. 
табл. 1).

В популяции красно-серых полевок о. Завьяло-
ва обнаружено 9 С1-cytb-гаплотипов (см. рис. 2, 
3, табл. 3), что обусловило высокие значения ин-
дексов молекулярного разнообразия (см. табл. 1).  
Полученные индексы, по-видимому, адекватно 
отражают один порядок уровня полиморфизма 
гена в популяции полевок данного острова и ма-
териковой части Северного Приохотья.

У особей с о. Недоразумения найдены 3 схо-
жих между собой по нуклеотидной последова-
тельности cytb-гаплотипа (см. табл. 3, рис. 2). 
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Полученные для популяции красно-серых поле-
вок этого острова значения индексов молекуляр-
ного разнообразия (см. табл. 1) отражают низкий 
уровень полиморфизма нуклеотидной последо-
вательности гена cytb.

У полевок с о-вов Спафарьева, Талан, Вдо-
вушка и Умара обнаружено по одному варианту 
cytb. Молекулярные индексы в этих популяциях 
имеют нулевое значение.

Индексы молекулярного разнообразия в вы-
борке полевок из материковой части зал. Шели-
хова (р. Гижига) (см. табл. 1) не показывают ис-
тинного уровня полиморфизма генофонда cytb 
данной популяции, так как являются результатом 
наличия в ограниченной выборке особей с суще-
ственно отличными по нуклеотидной последова-
тельности cytb-гаплотипами (см. табл. 3, рис. 2). 

Географические особенности рельефа мест-
ности и привязанность красно-серой полевки к 
определенным биотопам могут обусловливать 
различную степень изоляции популяций данно-
го вида. Для определения наличия и уровня изо-
ляции исследуемых групп полевок мы рассчита-
ли генетические дистанции между выборками 
(малочисленные особи с р. Гижига и Анадырско-
го лимана не учитывались). Расчеты, проведен-
ные методом попарной дифференциации, пока-
зали статистически достоверные различия (P = 
0,0000±0,0000) между всеми островными, а так-
же между островными и материковыми выборка-
ми. Наибольшие значения ���������������������Fst������������������ = 1,0000, найден-
ные между группами особей с о-вов Спафарьева, 
Талан и Умара, свидетельствуют о длительном 
существовании обособленных популяций по-
левок этих островов. Генетические дистанции 
между выборками полевок с остальных островов 
колеблются от Fst = 0,9676 (популяции красно-
серых С2-полевок о-вов Недоразумения и Талан) 
до 0,6374 (выборки С1-полевок с о-вов Спафа-
рьева и Завьялова). Сравнение групп материко-
вой части Северного Приохотья и колымского ре-
гиона показало, что наименьшее значение Fst = 
0,0534, Р = 0,000 ± 0,0000 обнаружено между вы-
борками красно-серых полевок с бассейнов рр. 
Дукча и Челомджа. О разобщенности филогене-
тически родственных популяций полевок п-ова 
Старицкого и бассейна р. Дукча свидетельству-
ет полученное при сравнении этих выборок зна-
чение Fst = 0,2382, P = 0,0000±0,0000. Различия 
между генофондами (нуклеотидной последова-
тельности гена cytb) остальных материковых вы-
борок полевок статистически достоверны. Гене-
тические дистанции между ними колеблются от 
Fst = 0,0967, P = 0,0000±0,0000 (смешанные С1-
С2 группы особей из бассейнов рек Дукча и Ко-
лыма) до 0,3704, P = 0,0000±0,0000 (выборки 
полевок с п-овов Старицкого и Кони). Получен-
ные данные свидетельствуют о взаимной изоля-

ции исследованных популяций красно-серой по-
левки.

Своеобразие генетической структуры популя-
ций C. rufocanus Северо-Восточной Азии могло 
сформироваться в результате сложной истории 
двукратной экспансии вида на рассматриваемую 
территорию. Известно, что в среднем и позднем 
плейстоцене было несколько периодов оледене-
ний, разделенных фазами потепления (Страти-
графия…, 1984). В холодные периоды происхо-
дила фрагментация ареалов таежных видов жи-
вотных с формированием в изолятах генетически 
отличных популяций. Так, отделение клады С от 
гаплогрупп (���������������������������������A�������������������������������� + �����������������������������B���������������������������� + �������������������������D������������������������) ориентировочно произо-
шло на границе между ранним и средним плей-
стоценом (Abramson et al., 2012). 

Крайний Северо-Восток Азии ограничен с за-
пада мощными горными хребтами (Верхоянским 
и Сунтар-Хаята), поэтому его заселение таежны-
ми видами животных могло проходить исключи-
тельно вдоль побережья Охотского моря. Первое 
проникновение красно-серой полевки (субкла-
ды С1) в пределы Северо-Восточной Азии, по-
видимому, произошло в каргинское межледнико-
вье позднего плейстоцена. В последовавшее за-
тем сартанское оледенение полевки сохранились 
на Камчатке, где оставался рефугиум таежной 
растительности (Скиба, 1975). Впоследствии 
в голоцене С1-полевки с Камчатки расширили 
свой ареал, заселив северо-восточное побережье 
Охотского моря (район Эвенска и Гижиги) и Чу-
котку (����������������������������������������Abramson�������������������������������� �������������������������������et����������������������������� ����������������������������al��������������������������., 2012). Ограниченные по-
селения носителей субклады С1 красно-серой 
полевки в сартанское оледенение, по-видимому, 
сохранялись также по южному побережью Охот-
ского моря и в бассейне р. Колыма, где остава-
лись «островки» леса (Brubaker et al., 2005). 
Остальные территории Северо-Востока Азии в 
это время были покрыты горно-долинными лед-
никами и безлесными травянистыми и кочкарны-
ми тундрами (Глушкова, 1984; Воскресенский и 
др., 1984), малопригодными для обитания данно-
го вида. 

Вторая волна проникновения красно-серой 
полевки в Северо-Восточную Азию, теперь уже 
носителей субклады С2, проходила в конце позд-
него плейстоцена. Наступившее к этому време-
ни потепление и исчезновение ледников спо-
собствовали расселению С1-групп красно-серой 
полевки с территорий рефугиумов южного побе-
режья Охотского моря и слиянию некогда изоли-
рованных С1-популяций с С2-вселенцами вто-
рой волны экспансии этого вида и образованию 
смешанных С1- и С2-популяций красно-серой 
полевки – таких, как обитатели бассейна р. Дук-
ча и п-ова Кони. В этот же период от материко-
вой части Охотского побережья отделились о-ва 
Спафарьева и Завьялова, в рефугиумах которых 
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сохранялись С1-популяции этого вида. В мало-
численных группах C. rufocanus эффект осно-
вателя и дрейф генов формировали уникальные 
генофонды. Полевки линии С2 успели заселить 
территории о-вов Талан и Умара до их отделе-
ния от материка. В это же время С2-особи про-
никли в бассейн р. Колыма, размножились и сме-
шались с С1-полевками колымских рефугиумов. 
По-видимому, в результате либо большого чис-
ла мигрантов, либо случайных факторов доля 
С2-экземпляров в данной смешанной популяции 
C. rufocanus стала превалировать над долей С1-
полевок. Кроме того, вероятно, в силу стохасти-
ческих процессов, вариант �����������������  K����������������  С���������������  Pcb������������  1 был элими-
нирован из популяции, обитавшей в верховьях 
р. Колыма. В результате там была сформирова-
на современная смешанная С1- и С2-популяция 
красно-серых полевок. 

Работа проводилась при частичной финансовой 
поддержке грантов ДВО № 15-I-6-015о и РФФИ:  
№ 15-04-01418, 15-04-02668, 18-04-01579.
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VARIABILITY OF mtDNA CYTOCHROME b GENE OF the GRAY  
RED-BACKed VOLE CRASEOMYS RUFOCANUS SUNDEVALL,  

1846 FROM NORTHERN PRIOKHOTYE AND THE KOLYMA RIVER BASIN

V. V. Pereverzeva, A. A. Primak, N. E. Dokuchaev, E. A. Dubinin, A. A. Evdokimova

Institute of Biological Problems of the North FEB RAS, Magadan

Polymorphism of the nucleotide sequence and haplotype diversity of the mtDNA cytochrome b gene 
were analyzed in samples of Craseomys rufocanus from 13 populations of Northern Priokhotye and 
the Kolyma River basin. 52 haplotypes of cytochrome b gene were found varying in 72 nucleotide 
substitutions. Island vole populations possess unique gene pools. C 1-haplotypes of the cytochrome 
b gene were found in gray red-backed voles from the Kolyma River basin and Northern Priokhotye 
for the first time. Calculations show statistically valid differences among all studied samples. The 
originality of the genetic structure of C. rufocanus populations in Northeast Asia has resulted from 
two waves (subclades C1 and C2, respectively) of the species penetration into the researched area 
and formation of mixed populations in some cases.

Keywords: gray red-backed vole, Craseomys rufocanus, cytochrome b gene (cytb), genetic 
polymorphism, Northern Priokhotye.
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