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ВВедение

красная полевка (clethrionomys rutilus Pallas, 
1779) – голарктический вид, ареал которого за-
нимает обширные, преимущественно северные 
территории евразии и Северной Америки (Shen-
brot, Krasnov, 2005). Пределы Северо-Восточной 
Азии (СВА) красная полевка населяла уже в ран-
нем плейстоцене (Шер и др., 1977). Во времена  
средне- и позднеплейстоценовых оледенений 
большая часть территории СВА, по-видимому, 
была непригодна для проживания Cl. rutilus. 
В такие эпохи ареал вида смещался на юг. При 
этом полевки могли сохраняться в отдельных  
рефугиумах, из которых в межледниковья вновь 
заселяли свободные северные территории.

Согласно палеонтологическим данным (Агад-
жанян, 1980), в каргинское межледниковье лес-
ные (рыжие) полевки уже населяли долину  
р. майн (правого притока р. Анадырь). Вероят-
ней всего, это была красная полевка. Причем в 
отложениях едомной и алешкинской свит колы-
мы и в отложениях чаунской равнины остатки 
рыжих полевок не были найдены (там же). В по-
следовавшее затем сартанское оледенение север-
ные границы ареала Cl. rutilus сместились на юг. 
На Северо-Востоке Азии максимум последнего 
похолодания полевки переживали в рефугиумах 
на камчатке и на Охотском побережье. Оледене-
ние также привело к понижению уровня мирово-

го океана. На месте Берингова пролива образова-
лась суша – так называемый Берингийский мост, 
соединивший чукотку и Аляску. С окончанием 
оледенения красная полевка вновь заселила бас-
сейн Анадыря, откуда по сохранявшемуся какое-
то время «Берингийскому мосту» проникла на 
Аляску. Позднеплейстоценовое заселение Аля-
ски красной полевкой признается большинством 
исследователей (Rausch, 1963; чернявский, 1984; 
Cook et al., 2004; Kohli et al., 2015).

При исследованиях филогеографии различ-
ных видов млекопитающих используются дан-
ные о полиморфизме нуклеотидной последова-
тельности гена сytb (Bannikova et al., 2010; Рас-
попова, Щипанов, 2011; Abramson et al., 2012; 
Koh et al., 2012; Dabrowski et al., 2013; малярчук 
и др., 2015; Kohli et al., 2015; Григорьева и др., 
2018; Ялковская и др., 2018). Ряд авторов, осно-
вываясь на данных об изменчивости нуклеотид-
ной последовательности гена сytb мтДНк крас-
ной полевки, выделили у этого вида для матери-
ковых частей суши три основные филогруппы 
(Iwasa et al., 2002; Abramson, Bodrov, 2008; ма-
лярчук, 2011; Kohli et al., 2015). мы придержива-
емся классификации, предложенной Н. и. Абрам-
сон и С. Ю. Бодровым (Abramson, Bodrov, 2008), 
которые обозначили данные генетические линии 
Cl. rutilus как западная (З), восточная (В) и бе-
рингийская (Б).

Ранее на основании полиморфизма нуклео-
тидной последовательности фрагмента гена сytb 
нами был проведен анализ особенностей гене-
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тической структуры и филогенетических свя-
зей ряда популяций красной полевки Северно-
го Приохотья и бассейна р. колыма (Переверзе-
ва и др., 2011, 2013а, б). Было установлено, что 
часть мутаций обусловливает изменение амино-
кислотной последовательности, вследствие чего 
под действие отбора попадают различные вари-
анты белка цитохрома b (Сytb). Энзим Сytb яв-
ляется важным звеном метаболизма и относится 
к трансмембранным ферментам. Сytb имеет два 
окислительно-восстановительных центра: Qo 
связан с внешней поверхностью мембраны мито-
хондрии, Qi – с внутренней. Сравнительный ана-
лиз строения молекулы Сytb многих видов жи-
вотных показал, что трансмембранные домены 
наиболее вариабельны, а петлевые участки актив-
ного центра Qo – самые консервативные (Kocher 
et al., 1989; McClellan et al., 2005). Было выдвину-
то предположение, что адаптивная эволюция ми-
тохондриальных ферментов, основанная на изме-
нении биоэнергетики митохондрий, может опре-
делять вектор внутривидовой дифференциации 
(Gershoni et al., 2009). Позже было показано (ма-
лярчук, 2011), что процесс внутривидовой дивер-
генции довольно редко сопровождается радикаль-
ными аминокислотными заменами, возникающи-
ми в Сytb у некоторых видов северных животных 
под влиянием адаптации. исследование красных 
полевок из различных географических точек вы-
явило отсутствие у них аминокислотных замен, 
свидетельствующих об адаптивных изменениях 
Сytb. Присутствие у этого вида только консерва-
тивных замен указывает на влияние стабилизиру-
ющего отбора, поддерживающего структуру дан-
ного белка (малярчук, 2011).

Нами также было установлено, что большин-
ство красных полевок североохотоморского и ко-
лымского регионов имеет вариант F1 полипепти-
да Cytb. Был проведен анализ полиморфизма ну-
клеотидных последовательностей участка гена 
сytb, кодирующих изоформу Cytb F1 (Переверзе-
ва, Примак, 2016). Предварительный анализ по-
казал высокий уровень полиморфизма полипеп-
тида Cytb у красных полевок Северного Приохо-
тья и бассейна р. колыма (Переверзева, Примак, 
2015). Настоящее исследование является продол-
жением изучения генетического разнообразия Cl. 
rutilus. В предлагаемой работе проводится раз-
вернутый анализ полиморфизма аминокислот-
ной последовательности участка фермента Cytb 
изоформ F2–F14 в некоторых популяциях крас-
ной полевки Северного Приохотья и бассейна  
р. колыма и сравнение аминокислотной после-
довательности этого фрагмента у полевок мага-
данской области, европы, Западной Сибири, юга 
Дальнего Востока и Аляски. 

МаТериаЛ и МеТодЫ

Ранее нами был исследован полиморфизм ну-
клеотидной последовательности фрагмента гена 
cytb красной полевки (Переверзева и др., 2011, 
2013а). В данной работе используется другой 
методологический подход – на основании про-
граммного обеспечения (пакета программ MEGA 
и TreeSAAP) анализируется полиморфизм ами-
нокислотной последовательности фрагмента по-
липептида Cytb. Для генетического анализа из 
общей выборки 360 полевок колымского и при-
охотского регионов отобраны только образцы с 
изоформами Сytb F2–F14 (табл. 1). места отлова 

красных полевок приведены на карто-
схеме в одной из наших статей (Пе-
реверзева, Примак, 2016). Гаплоти-
пы гена cytb красных полевок колым-
ского региона и материковой части 
Северного Приохотья маркированы 
буквой «В» (восточная генетическая 
линия), о. талан – «т», о. Недоразу-
мения – «Н» и о. матыкиль – «м». 

Для проведения филогенетическо-
го анализа, помимо собственных дан-
ных, из GenBank были взяты сведения 
о нуклеотидной последовательности 
участка гена cytb, кодирующего у по-
левок берингийской, восточной и за-
падной материнских линий (Iwasa et 
al., 2002; Cook et al., 2004; Kohli et 
al., 2015) полипептиды, отличные от 
варианта, обозначенного нами как 
F1. Представленные в GenBank изо-
формы Сytb полевок берингийской 
клады мы обозначили «F(Б)», восточ-
ной – «F(В)» и западной – «F(З)».

Таблица 1. Количество красных полевок – носителей вариантов 
F2–F14 участка полипептида цитохрома b в выборках  
из популяций бассейна р. Колыма и Северного Приохотья
table 1. The number of the Northern Red-backed vole carriers  
of F2–F14 variants of the cytochrome b polypeptide site in samples 
from the populations of the Kolyma River basin and Northern 
Priokhotye

локальность
Объем 

выборок из 
популяции

количество носителей 
изоформ энзима F2–F14

Бассейн р. колыма 171 28
материковое побережье Северного Приохотья

Окрестности г. магадан 25 8
Полуостров кони 5 3
Бассейн р. Яма 27 8

Острова Северного Приохотья
талан 64 24
Недоразумения 15 14
Спафарьева 15 0
матыкиль 38 38

Совокупная выборка 360 123
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На основании данных о нуклеотидной по-
следовательности фрагмента из 759 пар нуклео-
тидов гена cytb определены 253 аминокислоты 
белка Cytb, соответствующие участку от 128-й 
до концевой аминокислоты энзима включитель-
но. В работе используется однобуквенное обо-
значение аминокислот, рекомендуемое иЮПАк 
(IUPAC). картирование анализируемого участ-
ка cytb проводили относительно полной нуклео-
тидной последовательности мтДНк clethriono-
mys regulus (GenBank, № NC016427). В качестве 
внешней группы использована нуклеотидная по-
следовательность участка гена cytb craseomys ru-
focanus Sundevall, 1846 (GenBank, № GQ301944). 
топология аминокислотных замен в простран-
ственной конфигурации фрагмента фермента 
Cytb представлена в соответствии с N. Howell, 
D. M. Irwin и D. A. McClellan (Howell, 1989; Ir-
win et al., 1991; McClellan et al., 2005). С помо-
щью пакета программ MEGA 6.0.2.74 (Tamura 
et al., 2013) определяли сайты несинонимичных 
нуклеотидных замен и аминокислотные после-
довательности обнаруженных вариантов по-
липептида Cytb, проводили филогенетический 
анализ cytb-гаплотипов. Для детекции филоге-
нетических связей гаплотипов применяли ден-
дрограммы, построенные по методу максималь-
ного правдоподобия (ML) на основании бипара-
метрической модели дистанций кимуры (Tamura 
et al., 2013). Оценку узлов ветвления выполняли 
бутстреп-методом (1000 итераций). Для оцен-
ки адаптивности изменений в фрагменте гена 
cytb использовали программу TreeSAAP, которая 
определяет селективные воздействия в процессе 
кладогенеза на 31 структурное и биохимическое 
физико-химическое свойство аминокислот с ис-
пользованием z-теста (Woolley et al., 2003). Это 
позволяет оценить замены аминокислот в восьми 
категориях значимости (mc) и определить тип от-
бора: при стабилизирующем отборе сохраняются 
консервативные аминокислотные замены (mc =  
1 – mc = 3 при z > 3.09, P < 0.001), а при движу-
щем – радикальные (mc = 6 – mc = 8 при z > 3.09, 
P < 0.001).

резуЛьТаТЫ и оБСуждение

Проведенные нами ранее исследования из-
менчивости гена cytb мтДНк Cl. rutilus позво-
лили установить, что популяции вида, обитаю-
щие в бассейне колымы и Северном Приохотье 
(за исключением особей о. матыкиль), принад-
лежат к восточной материнской линии. Полев-
ки о. матыкиль относятся к берингийской гене-
тической ветви (Переверзева и др., 2013а, б). у 
красных полевок бассейна колымы обнаружено 
57 гаплотипов гена cytb (GenBank, № GQ301890–
GQ301943, GQ301945–GQ301947), кодирующих 
восемь (F1–F8) изоформ полипептида Cytb. Об-

суждался возможный эволюционный потенци-
ал найденных вариантов фермента (Перевер-
зева и др., 2011). у полевок Северного Приохо-
тья найдено 37 ранее не описанных гаплотипов 
(GenBank, № JX885743–JX885766, HQ608514–
HQ608519, HQ840372, GU251073, GU251074, 
GU251077, GU251085–GU251087) (Переверзева 
и др., 2013а). Было установлено, что у красных 
полевок Северо-Востока Азии и Аляски наибо-
лее распространен вариант энзима Cytb F1 (Пе-
реверзева, Примак, 2016). у особей Cl. rutilus Се-
верного Приохотья и колымского региона, поми-
мо F1, выявлено еще 13 изоформ белка Cytb. В 
общей сложности, в сумме с представленными 
в GenBank образцами, определено 35 вариантов 
аминокислотных последовательностей исследо-
ванного фрагмента Сytb (рис. 1).

частоты полипептидных последовательно-
стей F2–F14 представлены в табл. 2. Обнаруже-
но, что изоформа F4 в колымской популяции яв-
ляется второй по частоте встречаемости после 
F1. Вариант F5, третий по распространенности 
у полевок бассейна колымы, обнаружен также 
во всех исследованных материковых популяци-
ях Северного Приохотья. кроме того, изоформа 
F6, впервые найденная у полевок бассейна ко-
лымы, выявлена и у особей из бассейна р. Яма. 
В табл. 2 показано, что изоформу полипептида 
F5 у исследованных полевок магаданского реги-
она кодируют 10 вариантов гена, F4 и F6 – по 3 
гаплотипа cytb. изоформа F12 определяется нук-
леотидными последовательностями гена cytb т2, 
м1 и м3, обнаруженными у полевок о-вов та-
лан и матыкиль. Следует отметить, что о. талан 
населяют особи восточной материнской линии, а  
о. матыкиль – берингийской. В базе данных Gen-
Bank нами найдены cytb-гаплотипы, кодирую-
щие у полевок ряд изоформ энзима (см. рис. 1), в 
том числе у особей берингийской клады вариан-
ты полипептида Cytb F4–F6 и F12. кроме того, в 
GenBank были обнаружены cytb-гаплотипы, ко-
торые кодируют у полевок западной и берингий-
ской клад одинаковую аминокислотную последо-
вательность, обозначенную нами как F(З)1.

На рис. 2 показаны нуклеотидные замены в 
гаплотипах, кодирующих у красных полевок изо-
формы Cytb F4–F6, F12 и F(З)1. Варианты гена 
F4-cytb разнятся между собой 22, F5-cytb – 30, 
F6-cytb – 16, F12-cytb – 20 и F(З)1-cytb – 21-й 
нуклеотидными заменами соответственно. По-
лученные результаты позволяют говорить о ди-
вергенции нуклеотидной структуры гена cytb, 
которая сопровождается конвергенцией амино-
кислотной последовательности фермента Cytb  
к данным вариантам полипептида.

кроме F1, F5 и F6, у полевок Северного При-
охотья найдены изоформы F9–F14. В популя-
ции полевок бассейна р. Яма обнаружены ва-

Полиморфизм цитохрома b красной полевки clethrionomys rutilus pallas 
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рианты F9–F11. Большинство особей Cl. rutilus  
о. Недоразумения имеют уникальный полипеп-
тид F13. По всей видимости, это иллюстриру-

ет результат синергии дрейфа генов и эффекта 
основателя на генофонд небольшой изолирован-
ной популяции.

Результаты кластерного анализа гаплотипов 
cytb, кодирующих у красных полевок различ-
ные изоформы фермента Cytb (F2–F14 и вари-
анты аминокислотных последовательностей об-
разцов, представленных в GenBank), приведе-
ны на рис. 3. Наличие трех крупных кластеров 
с высокими значениями бутстреп-индексов об-
условлено генетической обособленностью вос-
точной, берингийской и западной материнских 
линий красной полевки. кластеры полиморфны 
по структуре и подразделяются на субкласте-
ры, часть из которых имеет значимые бутстреп-
индексы в узлах ветвей. Варианты cytb, опреде-
ляющие аминокислотную структуру изоформ 
F4–F6 и F12 (на рис. 3 отмечены *), относятся 
к разным субкластерам берингийской и восточ-
ной клад (рис. 3). Генетическая дифференциация 
этих гаплотипов подтверждается высокими зна-
чениями соответствующих бутстреп-индексов, 
что также указывает на дивергенцию нуклео-
тидных последовательностей этих вариантов 
мтДНк.

Проведен TreeSAAP-анализ всех cytb-
гаплотипов, включая все варианты мтДНк, ко-
дирующие F1. Выявлены достоверные измене-
ния десяти свойств белка (z > 3.09; P < 0.001) 
у вариантов полипептида F2, F4, F11, F12, F14, 
F(З)2 и F(З)5 (бутстреп-индексы 95, 98, 82, 73, 
99, 66, 67 соответственно) полевок восточной и 
западной генетических ветвей. Значение индекса 
бутстреп-поддержки ветви всех гаплотипов по-
левок западной клады составляет 79. Следует от-
метить, что аминокислотные замены в перечис-
ленных вариантах энзима характеризуются кате-
гориями значимости mc = 1 – mc = 3 (табл. 3), 
что соответствуют консервативному типу замен. 
можно предположить, что закрепление мутаций, 
приводящих к указанным изоформам энзима, в 
генофондах популяций вида произошло в резуль-
тате действия стабилизирующего отбора. кроме 
того, аминокислотные замены в полипептидах 
F5 и F6 также являются консервативными (mc = 
1 – mc = 3). Однако значение бутстреп-индексов 
ветвей ML-дерева, на которых расположены ко-
дирующие их cytb-гаплотипы, менее 50.

Аминокислотные замены в найденных ва-
риантах энзима Cytb относительно F1 пред-
ставлены на рис. 1. изоформы данного фермен-
та отличаются от варианта F1 от одной до трех 
аминокислотных замен. известно, что замена 
аминокислоты в молекуле фермента не всегда 
приводит к его инактивации: консервативные за-
мены в активном центре оказывают незначитель-
ное влияние на активность фермента, а участки 
вне активного центра могут претерпевать серьез-

Рис. 1. Аминокислотные замены в изоформах 
фрагмента полипептида цитохрома b у красных по-
левок восточной, берингийской и западной филетиче-
ских линий. Замены представлены относительно ами-
нокислотной последовательности варианта F1. Сайты 
замен показаны от начала полипептида цитохрома b

Fig. 1. Amino acid substitutions in isoforms of the 
cytochrome b polypeptide fragment in the Northern red-
backed voles of the eastern, Bering, and western phyletic 
lines. Substitutions are represented relative to the amino 
acid sequence of variant F1. Substitution sites are shown 
from the beginning of the cytochrome b polypeptide
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ные изменения без потери функции энзима (Дик-
сон, уэбб, 1982). Поэтому была проанализирова-
на локализация сайтов аминокислотных замен в 
структуре энзима Cytb для исследуемых вариан-
тов полипептида. В табл. 3 показана степень кон-
сервативности, локализация в полипептиде Cytb 
и категории значимости (mc) аминокислотных 
замен. Полученные результаты свидетельствуют 
о наличии у красной полевки сайтов замен в по-
липептиде Cytb не только в вариабельных и про-
межуточных по степени консервативности точ-
ках, но и в петлевом участке cd1-helix активно-
го центра Qo – наиболее консервативной части 
фермента. Аминокислотных замен в вариабель-
ных сайтах и в участках промежуточной консер-
вативности выявлено на порядок больше, чем в 
консервативных точках. Найдены одинаковые 
аминокислотные замены у красных полевок раз-
ных генетических линий. Данные рис. 1 и табл. 3 
показывают локализацию в вариабельном сайте 
трансмембранного домена е замещения V232A, 
обнаруженного у экземпляров восточной (F4), 
берингийской (F(Б)9, F(Б)10) и западной (F(З)5) 
генетических клад. В вариабельном участке это-
го же домена присутствует замена м237т, най-
денная у особей восточной (F5, F7, F8), берин-
гийской (F(Б)2, F(Б)5, F(Б)10, F(Б)11) и западной 

(F(З)6) генетических ветвей. Особо следует отме-
тить наличие у всех представителей западной ли-
нии V327, а у особей восточной и берингийской 
(за исключением одного образца) ветвей – I327. 
Этот сайт расположен в трансмембранном доме-
не G и является промежуточным по степени ва-
риабельности (Howell, 1989). TreeSAAP-анализ 
(mc = 1 при z > 3.09, P < 0.001; β-структура) сви-
детельствует о консервативном характере дан-
ной замены. По-видимому, при расхождении 
материнских линий у предковых особей запад-
ной клады закрепился вариант V327, а у берин-
гийской и восточной – I327 (см. рис. 1). Валин 
и изолейцин являются моноаминомонокарбоно-
выми кислотами с близкими по свойствам али-
фатическими радикалами (Химическая…, 1988). 
Возникновение у родоначальников генетических 
клад мутации A979G (см. рис. 1) в гене cytb про-
изошло, вероятно, случайно. Закреплению вари-
антов V327 и I327 в разных материнских линиях 
полевок способствовал стабилизирующий отбор. 
По-видимому, V327 может претендовать на роль 
молекулярного маркера красных полевок запад-
ной материнской линии.

Наличие полиморфизма и дивергенции ну-
клеотидной последовательности гена cytb, со-
пряженной с конвергенцией к полипептидным 

Таблица 2. Частота вариантов полипептида цитохрома b F2–F14 в выбор-
ках из популяций красной полевки Северного Приохотья и бассейна  
р. Колыма
table 2. The frequency of cytochrome b F2 – F14 polypeptide variants in samples 
from Northern Red-backed vole populations ofe Northern Priokhotye and the 
Kolyma river basin

Вариант 
полипептида Гаплотипы гена cytb локальность частота 

полипептида
F2 B54 Бассейн р. колыма 0.0058
F3 B20 то же 0.0058
f4 B50, B52, B53 – '' – 0.0876

f5

B25, В27, B28, B32, B49 – '' – 0.0349
В61, В62, В68 Окрестности г. магадан 0.3200
В62, В66 Бассейн р. Яма 0.1111 
В82 Полуостров кони 0.6000

F6
В29, B30 Бассейн р. колыма 0.0175
B30, В81 Бассейн р. Яма 0.0740 

f7 B48 Бассейн р. колыма 0.0058
F8 B26 то же 0.0058
f9 В70 Бассейн р. Яма 0.0370 
F10 В76 то же 0.0740 
f11 В80 – '' – 0.0370 

F12
т2 о. талан 0.3750
м1*, м3* о. матыкиль 0.9737

F13 Н1 о. Недоразумения 0.9333
f14 м2* о. матыкиль 0.0263

*Отмечены гаплотипы красных полевок берингийской материнской линии.

Полиморфизм цитохрома b красной полевки clethrionomys rutilus pallas 
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Рис. 2. Гаплотипы фрагмента гена цитохрома b F4-, F5-, F6-, F12- и F(З)1 – особей красной полевки восточ-
ной, берингийской и западной филетических линий. Нуклеотидные замены представлены относительно после-
довательности варианта В1. Сайты замен показаны от начала гена цитохрома b

Fig. 2. Haplotypes of the cytochrome b gene fragment of F4, F5, F6, F12 and F(З)1 individuals of the northern red-
backed vole of the eastern, Bering and western phyletic lines. Nucleotide substitutions are represented relative to the 
variant B1 sequence. Substitution sites are shown from the beginning of the cytochrome b gene
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Рис. 3. ML-филогенетическое дерево, 
построенное по данным об изменчивости 
фрагмента гена цитохрома b мтДНк крас-
ной полевки берингийской (Бк), западной 
(Зк) и восточной (Вк) генетических клад, 
кодирующих различные изоформы амино-
кислотной последовательности F. В узлах 
ветвления указаны бутстреп-индексы (> 
50%). Варианты cytb, детерминирующие 
аминокислотное строение F4-F6 и F12,  
отмечены *

Fig. 3. ML-phylogenetic tree constructed 
from data on the variability of the mtDNA 
cytochrome b gene fragment of the Bering-
ian  (Бк), Western (Зк) and Eastern (Вк) ge-
netic clades of the Northern Red-backed vole 
encoding various isoforms of the amino acid 
sequence F. Bootstrap indexes (> 50%) are in-
dicated in the branching nodes. cytb variants 
that determine the amino acid structure of the 
isoforms F4-F6 and F12 are marked with *
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последовательностям F4, F5, F6 и F12, можно 
объяснить особенностями биологии красной по-
левки. Высокие темпы размножения и быстрая 
смена поколений способствуют фиксации боль-
шого числа независимо возникших мутаций. Вы-
рожденность генетического кода обусловлива-
ет закрепление в генофонде популяций различ-
ных генотипов, детерминирующих одинаковые 
витальные фенотипы. Результаты проведенно-
го анализа свидетельствуют о стохастической 
природе разнообразия гена cytb и конвергент-
ном происхождении некоторых изоформ цито-
хрома b. Совокупное действие двух эволюцион-
ных факторов – высокой мутабильности и ста-
билизирующего отбора – может обусловливать 
наблюдаемый у красной полевки феномен со-
пряжения полиморфизма и дивергенции струк-
туры гена сytb с конвергенцией к полипептидам 
F4, F5, F6 и F12 энзима Сytb. По-видимому, появ-
ление в популяциях полевок полиморфных F4-, 
F5-, F6-, F12-мтДНк-гаплотипов случайно, а за-
крепление – закономерно. Фермент Сytb явля-
ется ключевым звеном системы клеточного ды-
хания, и его структура должна быть жестко де-
терминирована прессингом стабилизирующего 
отбора. Аминокислотные замены, обусловлива-
ющие различные варианты Сytb, найдены как в 
петлевых участках активного центра фермента, 
так и в трансмембранных доменах. Анализ до-
стоверно подтверждает только консервативный 
тип аминокислотных замен. По всей видимости, 
стабилизирующий отбор отсекал все формы по-

липептида, значительно понижающие функцио-
нальную эффективность энзима.

Работа выполнена при частичной поддержке гран-
та РФФи № 18-04-00579а.
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значимости при z > 3.09; P < 0.001) и бутстреп-индексами на концах ветвей более 50 отмечены звездочкой. Петлевые участ-
ки фермента – cd1-helix, cd2-helix; Qo – активный центр, связанный с внешней мембраной митохондрии.
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CYTOCHROME b POLYMORPHISM OF THE NORTHERN REd-BACKEd VOLE 
CLETHRIONOMYS RUTILUS PALLAS

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

Institute of Biological Problems of the North, FEB RAS, Magadan

Polymorphism of the cytochrome b polypeptide segment of the Northern Red-backed Vole 
clethrionomys rutilus from populations of Northern Priokhotye, including adjacent islands and the 
Kolyma river basin, was analyzed. The frequencies of cytochrome b isoforms in the studied samples 
were calculated. Conservative amino acid substitutions were found in the enzyme structure (mc = 
1–mc = 3; z > 3.09; P < 0.001), their localization and degree of conservatism were determined. The 
analysis shows the effect of stabilizing selection aimed at preserving ten physical and chemical 
properties in a number of polypeptide variants.

Keywords: Northern Red-backed Vole, cytochrome b (cytb) gene, isoforms of cytochrome b 
(Cytb) enzyme, genetic diversity, phylogenetic analysis.
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