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Большой суслик (Spermophilus major) – широкоареальный вид, имеющий протяженный ареал, ча-
стично разделенный Уральским хребтом на восточную и западную части. Ранее была обнаружена
гибридизация большого суслика в зонах контакта с пятью другими видами Spermophilus, сопровож-
дающаяся массовой интрогрессией их митохондриальных геномов. В настоящей работе впервые
проведен сравнительный анализ изменчивости контрольного региона мтДНК S. major на всем аре-
але вида, без учета влияния чужеродных гаплотипов. Показано, что видоспецифичные гаплотипы
S. major распространены во всех частях его современного ареала и характеризуются низким уровнем
внутривидовой изменчивости. Филогеографическая структура большого суслика слабо дифферен-
цирована и не образует ярко выраженных географически локализованных филетических линий. В
целом ареал вида представляет собой единое генетическое пространство, слабо разделенное Ураль-
ским горным массивом. Пространственное распределение гаплотипов свидетельствует о наличии
на Среднем Урале обмена между западной и восточной частями ареала. Показатели генетического
разнообразия свидетельствуют в пользу экспансивного характера роста численности популяции,
возможного расширения ареала из восточной части в западном направлении и кратковременных
контактов предуральских и зауральских северных популяций. Результаты анализа генетической из-
менчивости S. major не поддерживают принятую подвидовую систему.
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Большой, или рыжеватый суслик (Spermophilus
major Pallas, 1778) является типичным представи-
телем наземных беличьих Евразии, населяющих
открытые степные биотопы. Обширный ареал
вида протянулся от правобережья Волги до Тобо-
ло-Ишимского междуречья, огибая с юга Ураль-
ский хребет [1, 2]. Ранее было установлено, что
большой суслик вступает в гибридизацию с малым
(S. pygmaeus), крапчатым (S. suslicus), желтым, или
песчаником (S. fulvus) на западной границе ареала
и краснощеким (S. erythrogenys) и короткохвостым

(S. brevicauda) сусликами на востоке [3–7]. Извест-
ный с середины прошлого века [8] феномен ги-
бридизации большого суслика в зонах симпатрии
или вторичных контактов с другими видами сус-
ликов, по-видимому, представляет собой пример
обширной интеграции чужеродных генов в видо-
вой геном. Подобные случаи являются более ред-
кими, чем спорадическая гибридизация или об-
разование стабильной узкой гибридной зоны при
вторичных контактах близких видов млекопита-
ющих [9], и поэтому особенно интересны. Благо-
даря этому большой суслик в течение двух по-
следних десятилетий находится под пристальным
вниманием специалистов, изучающих влияние
межвидовой гибридизации на генетическую из-
менчивость контактирующих видов и механизмы
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поддержания видовой специфичности их гено-
мов [3, 7, 10, 11].

Молекулярно-генетические исследования об-
наружили в популяциях S. major обширную ин-
трогрессию митохондриальной ДНК контактиру-
ющих с ним видов. Было показано, что в пределах
своего ареала на расстоянии 100 км от Волги 47%
особей S. major имеют чужеродный митотип малого
или желтого сусликов [5]. На основании данных се-
квенирования цитохрома b (cytb) экземпляров из
области перекрывания ареалов S. major и S. brevi-
cauda в междуречье Тобола и Ишима высказано
предположение о полном замещении митохон-
дриального гаплотипа большого суслика гапло-
типом короткохвостого и поставлен вопрос о су-
ществовании у S. major собственного нативного
митотипа [7]. Небольшая генетическая дистанция
(0.5%) между S. brevicauda и S. major обнаружена и
по данным анализа фрагмента первой субъедини-
цы гена цитохромоксидазы (COI) мтДНК [12]. По
мнению авторов наиболее правдоподобным объ-
яснением этой закономерности является полная
замена нативной мтДНК S. major в ходе древней
гибридизации с S. brevicauda с последующим рас-
хождением [12].

Несмотря на случаи гибридизации с другими
видами сусликов в зонах симпатрии и широкую
интрогрессию чужеродной мтДНК, обнаружен-
ную далеко за пределами зон контакта ареалов,
большой суслик сохраняет свое видовое своеоб-
разие, проявляющееся на морфологическом, эко-
логическом и этологическом уровнях [13]. У него
были описаны видоспецифические особенности
кариотипа [14] и вокализации [15]. Однако слабая
дифференциация в группе близких видов “major”,
включающей S. major, S. brevicauda, S. erythrogenys
и S. pallidicauda, выраженная в недостаточно вы-
соком уровне различий этих форм по морфологиче-
ским, генетическим, биоакустическим признакам
(см. обзор [16]), нашла отражение в том, что видовая
самостоятельность S. major признавалась не всеми
авторами, которые объединяли его с S. brevicauda
и/или S. erythrogenys или с некоторыми из их под-
видов [13, 17, 18].

Анализ внутривидовой изменчивости марке-
ров митохондриального генома с использованием
выборок, охватывающих большую часть ареала,
является необходимым условием решения как
филогеографических, так и филогенетических за-
дач. Большинство исследований S. major сосредо-
точено на краевых популяциях, расположенных в
зонах контакта с другими видами, в то время как
генетическая структура и изменчивость в цен-
тральной части его обширного ареала остается до
сих пор малоизученной. Однако задача делимита-
ции собственного митохондриального генома
большого суслика, вне зависимости от его проис-
хождения, с геномами гибридизирующих с ним

видов требует представления о его генетической
изменчивости на всей территории обитания.

Обширный ареал S. major разделяется в мери-
диональном направлении на две почти равные
части Уральскими горами (рис. 1). Влияние этого
естественного эколого-географического барьера
на внутривидовую изменчивость большого сус-
лика практически не изучено.

В связи с вышеизложенным целями нашей ра-
боты стали: 1) оценка внутривидового полимор-
физма контрольного региона мтДНК большого
суслика из всех частей ареала без учета влияния чу-
жеродных интрогрессивных гаплотипов; 2) опи-
сание филогеографической структуры S. major и
исследование влияния на нее эколого-географи-
ческих барьеров, в частности Уральских гор.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом послужили образцы тканей (ког-
тевые фаланги пальцев, печень, почки, мышцы)
сусликов, хранящиеся в “Объединенной коллекции
тканей диких животных для фундаментальных,
прикладных и природоохранных исследований”
Института биологии развития им. Н.К. Кольцова
РАН (ИБР РАН) и в Пензенском государственном
университете (ПГУ). Большая часть материала со-
брана при непосредственном участии авторов.

Проанализировано 212 образцов S. major из 64
локалитетов (табл. 1, рис. 1, Приложение). Видо-
вая принадлежность животных определялась по
внешним морфологическим признакам и по ха-
рактеристикам звукового предупреждающего об
опасности сигнала [19, 20]. Также были использо-
ваны 11 образцов S. brevicauda, один – S. fulvus,
один – S. erythrogenys (Приложение).

Геномную ДНК выделяли солевым методом
[21] или с депротеинизацией фенолом и хлоро-
формом [22]. В качестве маркера внутривидовой
генетической изменчивости использовали нук-
леотидные последовательности полноразмерного
контрольного региона мтДНК (control region,
CR). В реакции амплификации CR использовали
модифицированные специфические праймеры
MDL [3] и Н00651 [23] с пришитыми к 5'-концам
олигонуклеотидами для секвенирования M13f и
M13r [24] соответственно. ПЦР проводили в
15 мкл реакционной смеси Screen Mix (Evrogen) в
плашечном амплификаторе Veriti Termo Cycler
(Applied Biosystems, США) при следующих усло-
виях: начальная денатурация 95°С – 5 мин; затем
30 циклов 95°С – 20 с, 62°С – 40 с, 72°С – 60 с, за-
вершающий синтез 72°С – 7 мин. Реакцию секве-
нирования проводили в 10 мкл реакционной сме-
си с использованием набора BigDye v.3.1 (Applied
Biosystems) с праймерами M13f и M13r по прото-
колам производителя. Полученные фрагменты
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БРАНДЛЕР и др.

Рис. 1. Места сбора материала. 1 – популяции, в которых обнаружены гаплотипы S. major; 2 – популяции большого
суслика, в которых обнаружены гаплотипы только других видов; 3 – “восточная” группа популяций; 4 – “западная”
группа популяций (см. в тексте); 5 – граница ареала S. major (по [1, 18], с изменениями). Номера мест отлова соответ-
ствуют номерам популяций в табл. 1 и Приложении. Стрелками обозначены “западные” популяции, с которыми по-
пуляция 60 имеет общие гаплотипы.
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анализировали на автоматическом генетическом
анализаторе ABI 3500 (Applied Biosystems).

Полученные последовательности выравнива-
ли по алгоритму MUSCLE [25] и корректировали
вручную в пакете программ MEGA X [26]. Для ис-
ключения из выборки интрогрессированных ми-
тотипов CR провели кластерный анализ (Neigh-
bour-Joining, NJ) в программе MEGA X всех полу-
ченных последовательностей S. major с
депонированными в базе данных GenBank (NCBI)
или секвенированными нами гомологичными
последовательностями S. pygmaeus (KR673335),
S. suslicus (KR611438), S. fulvus (наши данные),
S. brevicauda (наши данные) и S. erythrogenys (на-
ши данные) (Приложение). Из выборки S. major
исключались образцы, кластеризующиеся на NJ-
дереве с митотипами других видов.

Для отобранных образцов S. major был прове-
ден филогенетический анализ. В качестве внеш-
ней группы для построения филогенетического
дерева использовали 11 секвенированных нами
последовательностей CR S. brevicauda (Приложе-
ние). Выбор наилучшей модели эволюции нук-
леотидных последовательностей для анализа по
методу максимального правдоподобия (ML) вы-
полнен в программе MEGA X на основе байесов-

ского информационного критерия (BIC). Фило-
генетические реконструкции (ML) проводили с
использованием модели нуклеотидной эволюции
HKY + G + I в программе MEGA X. Генетические
различия оценивались по попарным дистанциям
(p-distance). Выбор модели для байесовского фи-
логенетического анализа проведен в программе
jModelTest 2.1.10 [27] с применением критерия
Акаике (AIC). Байесовский филогенетический
анализ (BI) выполнен в программе MrBayes v3.2.6
[28] с использованием модели GTR + G + I на ос-
нове 3 × 107 генераций с сохранением каждой
5000-й в двух MCMC-цепях. Реконструкцию за-
вершали при стандартном отклонении разделенных
частот в 0.002. Из 120000 полученных деревьев для
построения суммарного дерева использовано 90000
с отбрасыванием первых 25%. Устойчивость узлов
филогенетических деревьев оценивали, приме-
няя бутстрэп-анализ по 1000 репликам, и при по-
мощи расчета обратных вероятностей. В качестве
наименьшего достоверного значения бутстрэп-
поддержек ветвей кладограмм принимали 70% и
обратных вероятностей – 0.9. Визуализация бай-
есовских деревьев проводилась в программе Fig-
Tree v1.4.3 (http://tree.bio.ed.ac.uk/). Построение
сети гаплотипов осуществлялось методом меди-
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Таблица 1. Характеристика проанализированных выборок S. major

Популяция
№ Широта Долгота n Коллекционный №/гаплотип CR

1 51.0995 57.2785 1 SP317/h43*
2 56.6655 50.4285 1 SP194/h66*
3 53.7495 47.8309 3 SP506/h35, SP793/h33, SP936/h34**
4 53.2085 48.6640 1 SP716/h33**
5 53.2751 48.6215 1 SP876/h33**
6 52.0460 47.3870 1 SP90/h63*
7 54.5090 55.8743 5 25351/h62, 25352/h61, 25353/h61, 25354/h49, 25355/h30
8 55.2453 55.2152 3 25356/h30, 25357/h49, 25358/h02
9 54.2184 54.6527 8 25366/h65, 25367/h31, 25368/h04, 25369/h02, 25370/h31, 25371/h65, 

25372/h57, 25373/h65
10 52.8294 56.1031 2 25374/h65, 25375/h02
11 53.2847 54.8612 2 25376/h30, 25377/h02
12 54.6097 56.2237 4 25347/h26, 25348/h54, 25349/h54, 25350/h26
13 55.0985 53.2206 8 25323/h54, 25324/h24, 25325/h23, 25326/h54, 25327/h23, 25328/h54, 

25329/h54, 25330/h54
14 55.1599 52.6053 10 25309/h02, 25310/h02, 25311/h29, 25312/h29, 25313/h29, 25314/h29, 

25315/h54, 25316/h02, 25317/h54, 25318/h02
15 56.2573 54.1542 2 SP237/h56, SP238/h67*
16 54.4966 56.3360 2 25345/h65, 25346/h65
17 54.7860 53.9840 7 27148/h46, 27149/h46, 27151/h46, 27152/h46, 27153/h46, 27154/h46, 

27155/h46
18 54.8038 52.1434 1 25319/h24
19 54.4020 51.7591 3 27163/h27, 27166/h53, 27167/h27
20 53.7446 52.8091 6 27136/h58, 27137/h58, 27138/h58, 27139/h58, 27140/h25, 27141/h28
21 53.4779 53.8782 5 27142/h51, 27144/h51, 27145/h51, 27146/h51, 27147/h51
22 53.0529 52.9345 3 27132/h44, 27133/h64, 27135/h44
23 52.4275 51.8426 11 27081/h59, 27082/h59, 27083/h59, 27084/h45, 27085/h59, 27086/h59, 

27087/h59, 27088/h59, 27089/h45, 27090/h59, 27091/h59
24 51.9484 52.6938 1 27092/h32
25 52.4014 53.9076 8 27124/h32, 27125/h32, 27126/h32, 27127/h32, 27128/h32, 27129/h32, 

27130/h32, 27131/h32
26 52.5704 54.7307 2 27122/h52, 27123/h50
27 51.6114 53.8911 7 27094/h36, 27095/h36, 27096/h36, 27097/h36, 27098/h36, 27099/h36, 

27100/h36
28 51.8749 56.0687 2 27120/h38, 27121/h38
29 50.0498 53.5175 2 25391/h42, 25392/h42
30 50.2101 56.4618 5 25394/h47, 25395/h38, 25396/h47, 25397/h47, 25398/h47
31 51.3922 56.8645 1 SP311/h40*
32 51.2401 57.2276 3 27111/h36, 27112/h37, 27113/h36
33 51.3487 55.1303 1 27102/h38
34 51.2043 54.9964 1 27103/h36
35 51.4179 55.9174 2 27104/h38, 27105/h38
36 51.2492 56.4016 1 27109/h39
37 51.0739 59.0155 1 SP321/h55*
38 52.3914 58.4772 3 25454/h47, 25455/h05, 25456/h08
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анного связывания (Median Joining, MJ) в про-
грамме PopART [29].

Анализ генетической изменчивости CR про-
водился в программе Arlequin v. 3.5.2.2 [30] с вы-
числением количества гаплотипов (H), общего
количества полиморфных позиций (S), общего
количества мутаций (η), гаплотипического (h) и
нуклеотидного (π) разнообразия, среднего числа
попарных отличий (k). Отклонения от модели
нейтрально эволюционирующей, демографиче-
ски стабильной популяции оценивались при по-
мощи Fs-теста [31] на основе коалесцентной си-
муляции с 1000 повторностями.

Для проверки гипотезы об изоляции расстояни-
ем проведена оценка корреляции между попарными
межпопуляционными географическими расстоя-
ниями и генетической дифференциацией (FST) с

помощью теста Мантеля в программе GenAlEx
6.51b2 [32, 33], используя 10000 перестановок.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Нами была определена первичная нуклеотид-
ная последовательность полноразмерного (1005–
1008 пн) контрольного региона мтДНК у 212 осо-
бей S. major, 11 S. brevicauda и по одной S. fulvus и
S. erythrogenys. Все вновь полученные последова-
тельности депонированы в GenBank с номерами
доступа MW149931–MW150003. 13 образцов боль-
шого суслика из общей выборки кластеризовались
на филогенетическом дереве совместно с гаплоти-
пами контактирующих видов: шесть образцов с
S. pygmaeus и семь образцов с S. fulvus (рис. 2,а) и
были удалены из дальнейшего анализа. Оставшиеся
199 образцов рыжеватого суслика из 60 локалите-

Примечание. Образцы с шифром SP хранятся в музейной коллекции ПГУ, остальные – в “Объединенной коллекции тканей
диких животных для фундаментальных, прикладных и природоохранных исследований” ИБР РАН. Коллекторы: * О.А. Ермаков,
С.В. Титов; ** С.В. Титов, А.А. Шмыров; *** В.П. Стариков; не отмеченные выборки – О.В. Брандлер, А.Р. Тухбатуллин.

39 51.5819 59.3466 4 27114/h22, 27115/h22, 27116/h22, 27117/h22
40 51.7704 58.4280 1 27118/h38
41 51.6278 57.9141 1 27119/h43
42 52.3483 57.7707 2 25457/h41, 25458/h41
43 52.2789 58.9035 1 25453/h43
44 52.1509 58.2403 3 25459/h47, 25460/h47, 25461/h47
45 54.9962 62.5013 3 25430/h09, 25431/h09, 25432/h07
46 53.5064 59.8426 2 25451/h03, 25452/h03
47 52.6750 62.3331 1 25409/h19
48 52.5865 62.5364 1 25408/h19
49 55.3494 61.3120 5 25433/h08, 25434/h08, 25435/h08, 25436/h08, 25437/h08
50 54.9422 60.0547 13 25438/h01, 25439/h01, 25440/h01, 25441/h01, 25442/h01, 25443/h01, 

25444/h01, 25445/h01, 25446/h01, 25447/h01, 25448/h01, 25449/h01, 
25450/h01

51 55.8393 65.5574 5 25415/h12, 25416/h12, 25417/h12, 25418/h12, 25419/h12
52 55.9092 66.3034 4 25422/h18, 25423/h18, 25424/h18, 25425/h18
53 55.8237 66.1935 1 25421/h21
54 55.0808 65.3838 2 13312/h16, 13313/h16***
55 55.9235 66.0399 1 25420/h18
56 55.9360 66.0200 2 13340/h21, 13341/h21***
57 55.1610 65.1850 1 13421/h17***
58 55.2020 65.2150 1 13463/h13***
59 55.0783 64.8200 2 25428/h04, 25429/h04
60 57.5658 62.7039 13 25331/h48, 25332/h02, 25333/h04, 25334/h26, 25335/h27, 25336/h54, 

25337/h60, 25338/h61, 25339/h54, 25340/h65, 25341/h02, 25342/h02, 
25343/h65

Популяция
№ Широта Долгота n Коллекционный №/гаплотип CR

Таблица 1. Окончание
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тов образовали отдельную ветвь на филогенети-
ческом дереве и были приняты нами как соб-
ственные гаплотипы S. major. В анализируемой
выборке S. major выявлен 61 гаплотип (соответ-
ствие гаплотипов изученным экземплярам см. в
табл. 1, Приложении). Содержание нуклеотидов в
среднем составило: A – 30.92%, T – 34.26%, C –
22.88%, G – 11.94%. Смещение нуклеотидного со-
става в сторону уменьшения доли гуанина на
участке контрольного региона мтДНК, по-види-
мому, характерно для представителей рода Sper-
mophilus [34–37]. При сравнении изученных по-
следовательностей обнаружено 59 вариабельных
сайтов (5.9% от общей длины последовательности),
из которых 49 (4.9%) являются парсимониально ин-
формативными. Соотношение транзиции/транс-
версии в общей выборке составило R = 7.4.

Сравнительный анализ (рис. 2,а) показал значи-
тельную дифференциацию собственных митотипов
S. major c контактирующими видами (p-дистанции
составили от 2.3 ± 0.4% с S. brevicauda до 11.1 ± 0.9%
с S. pygmaeus). Филогенетические реконструкции,
полученные на основе метода максимального
правдоподобия и байесовского анализа, не отли-
чаются по топологии ветвей. Вся выборка образ-
цов S. major формирует последовательно ветвя-
щуюся кладу с низкими значениями поддержек
основных ветвей (рис. 2,б). В базальной части де-
рева преобладают гаплотипы, распространенные
преимущественно в популяциях, расположенных
к востоку от Уральских гор (секция E на рис. 2,б).
Остальные экземпляры образуют единую кладу
(секция W на рис. 2,б), в которой преобладают га-
плотипы, встречающиеся в западных и централь-
ных популяциях (рис. 1). Обращает на себя вни-
мание популяция 60 из Свердловской области,
расположенная к востоку от Урала на северной
окраине ареала S. major. 13 особей, составляющие
выборку из этой популяции, несут девять гапло-
типов (h = 0.936), семь из которых идентичны или
близки гаплотипам, встречающимся в популяциях
Татарстана и Северо-Западной Башкирии (рис. 1;
2,б) к западу от Урала. При этом только два из всех
гаплотипов свердловской популяции (h02 и h04)
относятся к восточной (E) гаплогруппе, а все
остальные (h26, h27, h48, h60, h54, h61, h65) – к за-
падной (W). Представители популяций, располо-
женных вокруг южной оконечности Уральских
гор, имеют в основном гаплотипы гаплогруппы W,

но на юго-восточном макросклоне (популяции
38, 39) встречаются гаплотипы гаплогруппы E и
промежуточный (h22). На основе распределения
гаплотипов на дереве популяции для дальнейше-
го анализа были разделены на две группы: “запад-
ную” (популяции 1–44) и “восточную” (45–60).

Сеть гаплотипов (рис. 3) показывает наличие
двух близких эволюционных линий, связанных с
восточным и западным распространением. Граф
сети имеет сложную топологию с циклическими
связями и выраженной звездообразной структу-
рированностью, особенно в группе, в которой
преобладают образцы из западной части ареала
S. major. В этой гаплогруппе преобладают еди-
ничные замены, отличающие гаплотипы; среднее
число нуклеотидных замен в западной группе
равно 1.2, в восточной – 1.6.

Средние попарные генетические дистанции
(p-distance) во всей выборке составили 0.6 ± 0.1%
при среднем числе замен 6.2 ± 1.3; в пределах за-
падной и восточной групп популяций – 0.5 ± 0.1% и
0.7 ± 0.1% соответственно, а между группами –
0.8 ± 0.2%. Средняя p-дистанция между популя-
циями составила 0.6 ± 0.01%.

Результаты анализа изменчивости CR в попу-
ляциях большого суслика приведены в табл. 2.
Восточные и западные группы популяций имеют
восемь общих гаплотипов CR. Уровень гаплотипи-
ческого разнообразия (h) в группах статистически
не различается, но восточные популяции отлича-
ются более высоким (в 1.3 раза) нуклеотидным раз-
нообразием (π) и уровнем нуклеотидной измен-
чивости (k). Значения Fs-теста отрицательны при
анализе общей выборки и “западной” группы по-
пуляций, но недостоверны для “восточных” по-
пуляций.

Проверка на изоляцию расстоянием выявила
существенную корреляцию генетических и гео-
графических дистанций в пределах всего ареала
(тест Мантеля: r = 0.57, p < 0.01). При этом такая
взаимосвязь проявляется только в западной части
ареала (r = 0.33, p < 0.01), в отличие от восточной
(r = –0.03, p > 0.05).

ОБСУЖДЕНИЕ
В проводившихся ранее исследованиях моле-

кулярно-генетической изменчивости S. major в
основном использовались экземпляры из пери-

Таблица 2. Генетическое разнообразие популяций большого суслика S. major

Группа 
популяций n H S/η h ± SD π ± SD k Fs (p)

“Западная” 142 48 60/63 0.969 ± 0.004 0.0055 ± 0.0029 5.533 –25.03 (<0.01)
“Восточная” 57 21 40/41 0.923 ± 0.022 0.0073 ± 0.0038 7.328 –2.31 (>0.05)
Общая выборка 199 61 72/76 0.974 ± 0.003 0.0069 ± 0.0035 6.957 –24.67 (<0.01)
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Рис. 2. Дендрограммы изменчивости контрольного региона мтДНК. а – филогенетическое дерево (NJ) последова-
тельностей S. major и контактирующих с ним видов сусликов; б – дендрограмма (ML) гаплотипов S. major с S. brevicau-
da в качестве внешней группы. Гаплотипы S. major обозначены в соответствии с табл. 1 и Приложением; числа, выде-
ленные полужирным шрифтом, соответствуют номерам популяций в табл. 1 и на рис. 1; в квадратных скобках указано
число образцов S. major в кластере, в круглых скобках – число особей в выборке больше 1, имеющих данный гаплотип;
прямоугольными рамками выделены популяции “восточной” группы (объяснение в тексте). Цифрами у узлов обозна-
чены индексы бутстрэп-поддержки при NJ- (на а) или ML-анализе и апостериорные вероятности байесова анализа
(ML/BI – на б), значения <70/0.9 не указаны. E, W – группы гаплотипов (объяснение в тексте).

0.01

0.005

а

б

E

W

79

100

100
100

100

100 100

100

92

99

96

S. major

S. major [1]
S. major [2]

S. major [4]

S. major [2]

S. major [4]

[199]

S. brevicauda

S. brevicauda

S. erythrogenys

S. fulvus

S. suslicus

S. pygmaeus

h08 – 38; 49(5)
h01 – 50(13)

h03 – 46(2)

h02 – 8; 9; 10; 11; 14(4); 60(3)
h04 – 9; 59(2); 60

h05 – 38

h07 – 45
h09 – 45(2)

h19 – 47; 48
h21 – 53; 56(2)

h17 – 57
h16 – 54(2)

h18 – 52(4); 55

h12 – 51(5)

h22 – 39(4)

h51 – 21(5)
h50 – 26

h49 – 7; 8
h48 – 60

h56 – 15
h55 – 37

h54 – 12(2); 13(5); 14(2); 60(2)

h58 – 20(4)
h63 – 6

h60 – 60

h61 – 7(2); 60
h62 – 7

h57 – 9
h66 – 2

h67 – 15

h64 – 22

h53 – 19

h39 – 36

h52 – 26

h38 – 28(2); 30; 33; 35(2); 40

h36 – 27(7); 32(2); 34

h47 – 30(4); 38; 44(3)
h46 –17(7)

h32

h44 – 22(2)

h43 – 1; 41; 43

h23 – 13(2)

h45 – 23(2)

h41 – 42(2)

h37 – 32

h24 – 13; 18

h31 – 9(2)
h30 – 7; 8; 11

h29 – 14(4)
h28 – 20

h33 – 2; 4; 5
h34 – 3
h35 – 3

h26 – 12(2); 60
h27 – 19(2); 60

h25 – 20

h40 – 31

h59 – 23(9)

h42 – 29(2)

h13 – 58

100/1

100/1

/0.99

/0.99

/0.99

/0.99

/0.94

/1

/1

/0.99

83/1

97/1

/0.97

81/1

h65 – 9(3); 10; 16(2) 60(2)



ГЕНЕТИКА  том 57  № 7  2021

ИЗМЕНЧИВОСТЬ КОНТРОЛЬНОГО РЕГИОНА МИТОХОНДРИАЛЬНОЙ ДНК 827

ферических популяций, расположенных в запад-
ной и восточной частях ареала в зонах контакта с
другими видами [3–7]. Выявленное в этих рабо-
тах генетическое разнообразие находится под су-
щественным влиянием интрогрессии чужерод-
ных гаплотипов мтДНК в результате гибридиза-
ции с другими видами сусликов. В настоящей
работе впервые получены подробные данные о
генетической изменчивости CR мтДНК S. major
на территории всего ареала, в том числе в популя-
циях, удаленных от зон межвидовых контактов.

Обнаруженные в выборке S. major гаплотипы
CR в целом слабо дифференцированы, отличаются
друг от друга малым числом замен (рис. 3, табл. 1),
однако проявляют четкие различия с другими ви-
дами сусликов (рис. 2,а), находясь с ними на ге-
нетических дистанциях, многократно превыша-
ющих внутривидовые. Преобладание этих гапло-
типов в подавляющем большинстве популяций
на протяжении всего ареала вида позволяет при-
знать митохондриальный геном, ассоциированный
с данной гаплотипической группой CR, видоспеци-
фическим для S. major. Низкий уровень изменчиво-
сти митохондриальных маркеров большого суслика
ранее был обнаружен при анализе гипервариа-
бельного сегмента контрольного региона (1.9%) и
фрагмента гена COI (0.2%) [4, 12].

Структура обнаруженной генетической из-
менчивости большого суслика не позволяет вы-
делить строго географически дифференцирован-
ные филогруппы по примеру описанных у других

видов равнинных сусликов S. suslicus [34, 35] и
S. pygmaeus [36, 38], которые образуют хорошо
обособленные клады, соответствующие “восточ-
ным” и “западным” группам популяций. Тем не
менее в распределении на дендрограмме и на сети
гаплотипов наблюдается тенденция разделения
вариантов CR, встречающихся преимущественно
на запад и на восток от Уральских гор, генетиче-
ская дифференциация между которыми в 5–8 раз
ниже, чем у крапчатого и малого сусликов. На су-
ществующую пространственную подразделен-
ность популяций указывают и статистически
поддержанные результаты теста на изоляцию рас-
стоянием (тест Мантеля).

При оценке барьерной роли Уральского хребта
особое значение имеет популяция из Свердлов-
ской области (60), расположенная на восток от
него на северной границе распространения вида
и обладающая уникальным для вида генетиче-
ским разнообразием. В ее генофонде объединены
гаплотипы как восточной, так и западной гапло-
групп, состав которых указывает на недавнюю ак-
тивную связь с популяциями Татарстана и Запад-
ной Башкирии, отделенными от нее Уральским
горным массивом. Расположение этих гаплоти-
пов на дендрограмме свидетельствует в пользу
двустороннего обмена. В предыдущих исследова-
ниях в выборке больших сусликов из Свердлов-
ской области у пяти особей были обнаружены три
варианта трансферрина, что также подтверждает
высокую генетическую изменчивость популяций
этой части ареала [39]. В качестве возможного

Рис. 3. Сеть (MJ) гаплотипов CR исследованной выборки S. major. Обозначения гаплотипов как в табл. 1, Приложении
и на рис. 2. Белым цветом обозначена встречаемость гаплотипа в “западной”, черным – в “восточной” группе попу-
ляций. Поперечными черточками обозначено число замен между гаплотипами. Величина кружков соответствует объ-
ему выборки.
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объяснения сходства генотипического состава за-
уральских (свердловских) и предуральских популя-
ций является предположение их связи в прошлом
через Кунгурскую и Красноуфимскую лесостепи
Среднего Урала. На этих территориях, представ-
ляющих собой островные участки степных и лу-
гово-степных биотопов [40], в первой половине
голоцена были широко распространены предста-
вители степной фауны. Следуя реконструкции ди-
намики фауны лесостепных участков Среднего Ура-
ла, предложенной Н.Г. Смирновым [41], большой
суслик мог здесь обитать до начала субатлантиче-
ского периода, т.е. около 2.5 тыс. лет назад. Воз-
можно допустить периодические контакты пре-
дуральских и зауральских северных популяций по
долине р. Уфа и межгорным понижениям, кото-
рые могли служить коридорами, соединяющими
на востоке и западе островную лесостепь с основ-
ным ареалом S. major.

Современное распространение большого сус-
лика, так же как и смешанное распределение
близких гаплотипов в популяциях Южного Пре-
дуралья и Мугоджар (популяции 27–43) и малые
генетические дистанции между ними (средняя
p-дистанция 0.3 ± 0.02%), свидетельствуют об от-
сутствии или низком уровне изоляции этих попу-
ляций и обмене мигрантами.

Обнаруженная генетическая дифференциация
популяций с обеих сторон от Южного Урала ука-
зывает на его роль, возможно в течение непродол-
жительного периода, в качестве эколого-геогра-
фического барьера для большого суслика. В то же
время присутствие в “западных” и “восточных”
популяциях одних и тех же или имеющих мини-
мальные отличия гаплотипов свидетельствует о
неоднократном нарушении их изоляции.

Отрицательные значения Fs-теста указывают
на вероятно относительно недавнее увеличение
численности популяции и расширение ареала для
территории на запад от Урала, но неопределенны
для восточной его части ввиду статистической недо-
стоверности (табл. 2). Учитывая низкий уровень
внутривидовой дифференциации объединенного
пула гаплотипов S. major, базальное положение гап-
логруппы E и более высокий уровень изменчивости
восточных популяций, можно предположить, что
эти изменения могли произойти в относительно
недалеком прошлом и должны были предварять-
ся редукцией ареала большого суслика до ограни-
ченной территории на востоке современного его
распротранения с последующей быстрой экспан-
сией в западном направлении.

Подобный сценарий согласуется с представле-
нием о формировании современного ареала
S. major на Урале в позднем голоцене. Его ископа-
емые остатки известны из позднего плейстоцена
и голоцена Южного и Западного Зауралья [42,
43]. Происхождение S. major связывают с крупным

позднеплейстоценовым ископаемым сусликом
S. superciliosus, найденным на обширной террито-
рии от Западной Европы до Среднего Зауралья [19,
44]. Недавние исследования, не выявившие зна-
чимых различий между ними [44], позволяют
объединять их в единую группу филогенетически
близких форм. Принимая эту точку зрения, мы
должны признать многократную редукцию пред-
кового ареала данной генеалогической группы в
западной части. Палеонтологические данные не-
достаточны для выявления и хронологизации го-
лоценовых кратковременных сокращений ареала
S. major. Предположительно наибольшее влияние
могли оказать хазарская и хвалынская трансгрес-
сии, когда обширные территории, окружающие
Уральский горный массив, скрывались под водой
или подтапливались, а возвышенные участки суши
покрывались лесами, а также ательская регрес-
сия, характеризующаяся сменой холодных степей
в районах Северного Каспия холодными полупу-
стынями, также мало пригодными для обитания
мезофитных сусликов [45].

Современное состояние ареала S. major нахо-
дится под воздействием глобальных климатиче-
ских изменений и под влиянием хозяйственной
деятельности человека, приводящих к заселению
более южных участков, что сопровождается ин-
трогрессивной гибридизацией с соседними вида-
ми [46]. Наблюдаемая фрагментация и сокраще-
ние численности популяций [47], по-видимому,
приводят к снижению миграции и внутривидово-
го генетического разнообразия, что согласуется с
достаточно высоким значением общего популя-
ционного индекса фиксации (FST = 0.269, p < 0.01).

Большинство предыдущих исследований внут-
ривидовой изменчивости, основанных на морфоло-
гических признаках, выявляют изменения разме-
ров, окраски и особенностей строения черепа в
восточном и юго-восточном направлении [1, 17,
19]. Это нашло отражение в подвидовой система-
тике, включающей, кроме номинативного, подвид
S. m. argiropuloi Basch. 1947, распространенный в
южной части ареала [16]. Результаты нашего ис-
следования не обнаруживают генетически диф-
ференцированной филогруппы, соответствующей
форме argiropuloi. Образцы, происходящие из по-
пуляций 29 и 30 с описанной территории распро-
странения этого подвида [19] (первая расположена
в 100 км от terra typica), объединяются на кладо-
грамме с образцами из популяций с западных и
восточных предгорий Южного Урала и Мугоджар.
Ожидаемая в данном случае изолирующая роль
р. Урал не выявлена. Большие суслики, обитаю-
щие на ее разных берегах, не образуют явно выра-
женных филогрупп.
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Variability of the Mitochondrial DNA Control Region and Phylogeography
of Russet Ground Squirrel (Spermophilus major, Sciuridae, Rodentia)

O. V. Brandlera, *, A. R. Tukhbatullina, S. Yu. Kapustinaa,
D. M. Schepetova, b, S. V. Titovc, and O. A. Ermakovc

aKoltzov Institute of Developmental Biology of Russian Academy of Sciences, Moscow, 119334 Russia
bFaculty of Biology, Moscow State University, Moscow, 119234 Russia

cDepartment of Zoology and Ecology, Penza State University, Penza, 440026 Russia
*e-mail: rusmarmot@yandex.ru

A Russet ground squirrel (Spermophilus major) is a widespread species with a large area, partially divided by
the Ural Ridge into the Eastern and Western parts. Earlier, hybridization was found in secondary contact
zones of S. major with five other Spermophilus species accompanied by a wide introgression of their mito-
chondrial genomes. In our work, a comparative analysis of the variability of the mtDNA control region of
S. major, excluding the influence of introgressed haplotypes, was carried out for the first time over the whole
range of the species. It is found that species-specific haplotypes of S. major are common in all parts of its
modern area and have a low level of intraspecific variability. The phylogeographical structure of S. major is
slightly differentiated and does not form clearly defined geographically localized phyletic lineages. In general,
the species’ range represents a single genetic space slightly divided by the Ural Mountains. Spatial distribution
of haplotypes indicates an exchange between Western and Eastern parts of the range. Data on genetic diversity
suggest an expansive character of population growth, possible extension of the range from East to West, and
short-term contacts between Pre-Ural and Trans-Ural northern populations. Our results of S. major genetic
variability analysis do not support the accepted subspecies system.

Keywords: Russet ground squirrel, Spermophilus major, mitochondrial genome, mtDNA control region, phy-
logeography.
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