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В результате анализа контрольного региона митохондриальной ДНК для эворонской полевки было
обнаружено высокое гаплотипическое (97%) и нуклеотидное (1.53%) разнообразие. Полученные
данные свидетельствуют о низком уровне генетической дифференциации популяций. При этом по-
пуляции, географически расположенные ближе, подразделены сильнее, чем удаленные. В целом
наблюдается согласованность между данными изменчивости контрольного региона митохондри-
альной ДНК и хромосомными расами. Однако если данные хромосомного анализа указывают на
сохранение более древних вариантов кариотипа хромосомной расы “эворон” в Эвороно-Чукчагир-
ской низменности, то данные молекулярно-генетического анализа свидетельствуют в пользу сохра-
нения наиболее древнего мт гаплотипа (106-19) в популяции Верхнебуреинской впадины (хромо-
сомная раса “арги”).
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Alexandromys evoronensis (Kovalskaya et Sokolov,
1980) – узкоареальный эндемик Дальнего Восто-
ка России [1–4]. В настоящее время некоторые
исследователи рассматривают эворонскую полев-
ку как полувид надвида “maximowiczii”. В данный
надвид кроме эворонской полевки еще входят по-
левка Максимовича (Аlexandromys maximowiczii
Schrenck, 1858) и муйская полевка (Аlexandromys
mujanensis Orlov et Kowalskaia, 1978) [5]. Между
представителями надвида “maximowiczii” выяв-
лен низкий, сопоставимый с внутривидовым,
уровень дифференциации по морфологическим,
аллозимным и молекулярно-генетическим дан-
ным [6–12]. Несмотря на это, данные кариологи-
ческого анализа и экспериментальной гибридиза-
ции свидетельствуют в пользу самостоятельности
всех трех видов [6, 13–16]. До последнего времени
принято было считать, что эворонская полевка
обитает только в пределах Эвороно-Чукчагир-
ской низменности [3, 6, 14, 17, 18] и ее проникно-
вение на запад затруднено горными хребтами Бу-
реинским, Дуссе-Алинь и Ям-Алинь [6]. Однако
за последние 10 лет для эворонской полевки были

обнаружены две новые популяции за пределами
Эвороно-Чукчагирской низменности: в Верхне-
буреинской впадине в долине р. Ургал [19] и на
северо-востоке Верхнезейской равнины в долине
р. Арги [20]. Кариологический анализ показал на-
личие двух хромосомных рас у A. evoronensis: “эво-
рон” (2n = 38–41, NF = 54–59) и “арги” (2n = 34,
36, 37, NF = 51–56) [15, 16]. К первой расе отно-
сятся полевки Эвороно-Чукчагирской низмен-
ности, ко второй – особи Верхнебуреинской впа-
дины и Верхнезейской равнины.

Цель настоящей работы – оценить генетиче-
ское разнообразие и уровень дифференциации
трех популяций эворонской полевки по данным
изменчивости контрольного региона мтДНК и
сопоставить полученные результаты с данными
кариологического анализа.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В работе использованы образцы тканей от 43

эворонских полевок, отловленных в трех популя-
циях: Эвороно-Чукчагирская низменность (n = 12),
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Верхнебуреинская впадина (n = 17) и Верхнезей-
ская равнина (n = 14) (табл. 1). Часть из этих по-
левок ранее были кариотипированы [15, 16]. Об-
разцы хранятся в УНУ “Биоресурсная коллекция
ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН” (г. Владиво-
сток). Также в анализ включены пять нуклеотид-
ных последовательностей контрольного региона
мтДНК эворонской полевки из Эвороно-Чукча-
гирской низменности, полученных нами ранее
[8] и помещенных в GenBank (NCBI) под номера-
ми HM135858–HM135862.

Выделение ДНК осуществляли методом соле-
вой экстракции [21] из фиксированных в спирте
тканей мышц. Подробная методика по приготов-
лению реакционной смеси, схема ПЦР-реакции
для получения фрагмента и подготовки проб к се-
квенированию были описаны ранее [22]. Нуклео-
тидную последовательность прочитывали на ав-
томатическом секвенаторе ABI Prizm 3130 на базе
центра коллективного пользования “Биотехноло-
гия и генетическая инженерия” ФНЦ Биоразнооб-
разия ДВО РАН (г. Владивосток). Редактирование и
выравнивание полученных последовательностей
проводили с использованием программы BioEdit
7.0.9.0 [23]. Построение филогенетических дере-
вьев выполнено в программе MEGA X [24] мето-
дом максимального правдоподобия (Maximum
Likelihood), достоверность кластеризации оцени-
вали с помощью бутстрэп-анализа (1000 повтор-
ностей). Анализ максимального правдоподобия
проводили с использованием эволюционной мо-
дели Тамура–Нея93 (TN93) [28] со значением
эволюционной нейтральности сайтов (+I) равно-
го 0.87 и максимальным логарифмом правдопо-
добия – 1970.162. Выбор эволюционной модели
ML-анализа определяли по результатам модель-
теста в программе MEGA X [24], по которым для
модели TN93+I были получены минимальные
значения байесового информационного крите-
рия (BIC = 5001.735). Сети гаплотипов построены
при помощи программы Network 10.0.0.0 с исполь-
зованием метода “median joining” [25]. Показатели
генетического разнообразия и дифференциации
популяций рассчитаны с помощью DnaSP 6.00
[26]. Расчет статистик нейтральности (Tajima’s D
и Fu’s Fs), анализ демографической и простран-
ственной экспансии проводили в программе Arle-
quin 3.5 [27].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Для всех 43 новых образцов эворонской полев-

ки из трех популяций были получены последова-
тельности контрольного региона мтДНК длиной
952 пн, все они внесены в GenBank (NCBI) под
номерами OM966944–OM966984. Уровень из-
менчивости митохондриальных фрагментов кон-
трольного региона эворонской полевки (число
нуклеотидных замен) был достаточно высоким,

число нуклеотидных различий между отдельны-
ми гаплотипами варьировало от 0 до 28 (0.0 до
2.9%) (табл. 2) и в среднем было равно 14.42. Часто-
ты нуклеотидов составляли A = 29.17%, T = 32.72%,
C = 25.55% и G = 12.56%. Все нуклеотидные после-
довательности вида (48 экз.) содержали 76 вариа-
бельных сайтов (включая пять делеций), среди ко-
торых 48 были парсимониально информативны.
Частота транзиций составила 0.0659, а трансвер-
сий – 0.0095. В целом для вида обнаружено 38 гап-
лотипов, из них пять были описаны ранее [8]. Из
обнаруженных гаплотипов один был встречен у ше-
сти особей, один – у трех, три – у двух, остальные 33
гаплотипа (86.84%) были уникальными (встречены
только у одной особи). Гаплотипическое разнооб-
разие для вида в целом было – 0.97 ± 0.014, а нуклео-
тидное – 0.0153 ± 0.0005.

В выборке эворонской полевки из Эвороно-
Чукчагирской низменности нуклеотидные по-
следовательности содержали 43 вариабельных
сайта, среди которых 16 были парсимониально
информативны (табл. 3). Для этой выборки ха-
рактерны самые высокие показатели как гапло-
типического (100%), так и нуклеотидного (1.1%)
разнообразия, обнаруженные в пределах данного
вида. Все отловленные в этой низменности особи
имели уникальные гаплотипы, различающиеся
1–21 нуклеотидной заменой. Среднее число по-
парных нуклеотидных различий между гаплоти-
пами внутри выборки составило 10.26.

Генетическое разнообразие выборки из Верх-
незейской равнины было ниже, чем для Эвороно-
Чукчагирской низменности. Гаплотипическое
разнообразие составило здесь 97.8%, а нуклеотид-
ное – 0.86% (табл. 3). В выборке было обнаружено
12 гаплотипов, только два из которых были встре-
чены у двух особей. В целом нуклеотидные после-
довательности этой выборки имели минимальное
число вариабельных (24) и парсимониально ин-
формативных (16) сайтов. Минимальное среднее
число попарных нуклеотидных различий равно
8.41, при этом число нуклеотидных различий между
отдельными гаплотипами варьировало от 1 до 14.

Самые низкие значения гаплотипического
(86%) и нуклеотидного (0.68%) разнообразия бы-
ли отмечены в выборке Верхнебуреинской впади-
ны (табл. 3). Так же для этой выборки характерно
минимальное число парсимониально информа-
тивных (10) сайтов. При этом общее число вариа-
бельных сайтов было 25. Всего для выборки Верх-
небуреинской впадины обнаружено 9 гаплотипов
на 17 особей. Треть этих гаплотипов была обнару-
жена больше чем у одной особи. Отдельные гапло-
типы отличались друг от друга 1–19 нуклеотидной
заменой, при этом среднее число попарных нук-
леотидных различий между гаплотипами внутри
выборки было не намного выше, чем в выборке
Верхнезейской равнины, и составило 8.68.
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Таблица 1. Материал

Код 
популяции Локалитет/год/координаты № хром. 

препарата
Хром. раса#/вариант 

кариотипа
Номер

образца
Номер 

GenBank

Evoron Окрест. с. Харпичан/2006/51°19′ с.ш., 
136°35′ в.д.

2050 I/2n = 40а, NF = 57* 81-06 HM135862***

Слияние рек Нимелен и Амгунь/2008/ 
52°26′ с.ш., 136°34′ в.д.

2355 I/2n = 41a, NF = 56* 50-08 HM135861***

– 51-08 HM135860***

– 59-08 OM966944

– 60-08 OM966945

2369 I/2n = 41a, NF = 56* 87-08 HM135858***

2370 I/2n = 41a, NF = 56* 88-08 HM135859***

Окрест. с. Полина Осипенко/2016/ 
52°25.42′ с.ш., 136°29.67′ в.д.

– 11-16 OM966947

– 23-16 OM966948

– 34-16 OM966949

0060 I/2n = 41a, NF = 56* 58-16 OM966950

0064 I/2n = 40f, NF = 55* 91-16 OM966951

0063 I/2n = 41a, NF = 56* 92-16 OM966952

0062 I/2n = 40e, NF = 54* 93-16 OM966946

– 94-16 OM966953

0066 I/2n = 41a, NF = 56* 95-16 OM966954

– 141-16 OM966955

Argi Слияние р. Арги и Зейской протоки/ 
2015/54°40′ с.ш., 129°06′ в.д.

– 2-15 OM966968

– 3-15 OM966959

3950 II/2n = 36a, NF = 54** 4-15 OM966969

– 15-15 OM966956

– 20-15 OM966960

3991 II/2n = 36a, NF = 54** 21-15 OM966961

3992 II/2n = 36a, NF = 54** 22-15 OM966962

3993 II/2n = 34b, NF = 52** 23-15 OM966963

3994 II/2n = 36c, NF = 55** 24-15 OM966964

3995 II/2n = 36c, NF = 55** 25-15 OM966965

3996 II/2n = 36d, NF = 55** 26-15 OM966958

3997 II/2n = 36c, NF = 55** 27-15 OM966966

– 28-15 OM966967

3999 II/2n = 36c, NF = 55** 29-15 OM966957
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# – хромосомные расы: I – “эворон”, II – “арги”; * – данные из статьи Картавцевой и др., 2021 [16]; ** – Kartavtseva et al., 2021 [15];
*** – Haring et al., 2011 [8].

Urgal Окрест. пгт. Чегдомын/2014/
51°05′ с.ш., 132°33′ в.д.

– 139-14 OM966985

– 146-14 OM966986

Окрест. пгт. Чегдомын/2016/
51°05′ с.ш., 132°33′ в.д.

– 36-16 OM966983

– 90-16 OM966984

Окрест. пос. Ургал/2019/
51°07′ с.ш., 132°31′ в.д.

– 36-19 OM966972

– 37-19 OM966973

– 70-19 OM966975

– 72-19 OM966974

– 73-19 OM966977

– 74-19 OM966970

– 75-19 OM966971

– 80-19 OM966976

– 82-19 OM966978

4549 II/2n = 36c, NF = 55** 101-19 OM966979

4554 II/2n = 37a, NF = 55** 106-19 OM966982

4556 II/2n = 37b, NF = 55** 107-19 OM966980

4557 II/2n = 36b, NF = 56** 108-19 OM966981

Код 
популяции Локалитет/год/координаты № хром. 

препарата
Хром. раса#/вариант 

кариотипа
Номер

образца
Номер 

GenBank

Таблица 1. Окончание

Значения D Tajima для всех популяций эво-
ронской полевки были незначимыми, но только
для Верхнебуреинской впадины и Эвороно-Чук-
чагирской низменности они были отрицательны-
ми. Результаты теста Фу (Fu’s Fs) на селективную
нейтральность для всех популяций были не толь-
ко отрицательными, но и высоко достоверно от-
личались от нуля, что может указывать на рост
численности в прошлом (табл. 3).

Распределение попарных нуклеотидных раз-
личий между гаплотипами особей во всех популя-
циях было полимодальным (рис. 1). При этом
максимальная частота для сравнений внутри по-
пуляций Эвороно-Чукчагирской низменности и
Верхнезейской равнины располагается в области
9–10 (значения парных различий), а внутри попу-
ляции Верхнебуреинской впадины – в области
16–18.

Невысокие значения условного времени τ, а
также низкие и статистически недостоверные
значения суммы отклонений SSD свидетельству-
ют в пользу гипотезы роста численности с после-

дующей пространственной экспансией для всех
исследуемых популяций в недавнем прошлом
приблизительно в одно и то же время (табл. 3).

ML-анализ нуклеотидных последовательно-
стей позволил построить дендрограмму и объеди-
нить последовательности в группы, характеризу-
ющие близкие гаплотипы эворонской полевки
(рис. 2,а). На дендрограмме можно выделить клады,
которые соответствуют трем популяциям: Эворо-
но-Чукчагирской низменности (Evoron), Верхне-
буреинской впадины (Urgal) и Верхнезейской
равнины (Argi). Исключением является гаплотип
одной особи из популяции Urgal (106-19U). Этот
гаплотип на дендрограмме имеет базальное рас-
положение в единой для гаплотипов популяции
Urgal и Argi кладе. С целью проведения более точ-
ной кластеризации гаплотипов эворонской по-
левки была построена медианная сеть (рис. 1). В
целом сеть подтверждает данные, полученные
при ML-анализе, показывая разделение всех гап-
лотипов на три группы согласно их географиче-
ской приуроченности. Общих гаплотипов для
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двух и более популяций не обнаружено. Добавле-
ние в гаплотипическую сеть в качестве внешней
группы гаплотипов характерных для полевки
Максимовича позволило выявить, что гаплотип
106-19 имеет базальное расположение не только
внутри единой клады “Urgal” и “Argi”, но и для
вида в целом. Следует сказать, что ранее при про-
ведении кариологического анализа у данной осо-
би (№ 4554) была обнаружена неидентифициро-
ванная перестройка [16].

Средний коэффициент генной дифференциа-
ции (GST) для выборок всех популяций составил
0.0635, что указывает на то, что только 6.35% ге-
нетической изменчивости приходится на вариа-
цию между популяциями (табл. 4). Значение Nm
(потока генов) при этом составило 3.69, что ука-
зывает на высокий уровень потока генов и низ-
кую или среднюю генетическую дифференциа-
цию между популяциями. Стандартный тест на
гомогенность при попарном сравнении выборок
из разных популяций выявил достоверный (p < 0.05)
уровень подразделенности только внутри пар Ur-
gal–Argi (χ2 = 31.00, P = 0.040) и Urgal–Evoron

(χ2 = 34.00, P = 0.049) (табл. 4). При этом значе-
ние коэффициента GST для этих пар выборок бы-
ло одинаковым и составило 0.048 и 0.052 соответ-
ственно. А значение Nm при этом не превышало
4.94. Стандартный тест на гомогенность при по-
парном сравнении выборок из популяций Эворо-
но-Чукчагирской низменности (Evoron) и Верхне-
зейской равнины (Argi) не выявил достоверный
уровень подразделенности (χ2 = 31.00, P = 0.154).
При этом только 2.34% генетической изменчиво-
сти приходится на вариацию между популяциями,
а поток генов был в два раза выше (Nm = 10.41).
При этом следует отметить, что популяция Верх-
незейской равнины географически удалена от по-
пуляций Эвороно-Чукчагирской низменности
больше чем популяции Верхнебуреинской впади-
ны (табл. 4).

В результате анализа контрольного региона
митохондриальной ДНК для эворонской полевки
было показано высокое генетическое разнообра-
зие для вида (гаплотипическое разнообразие рав-
но 97%, нуклеотидное – 1.53%), несмотря на его
небольшой ареал. В целом эти показатели оказа-

Таблица 3. Показатели генетического разнообразия трех популяций эворонской полевки

Примечание. n – объем выборки; N – число гаплотипов; Vs – число вариабельных сайтов; k – среднее число попарных нук-
леотидных различий; h – гаплотипическое разнообразие; π – нуклеотидное разнообразие; Tajima’s D – коэффициент теста
Таджимы; Fu’s Fs – коэффициент теста Фу; τ – время экспансии в мутационных единицах; θ – мутационные параметры на
начальном и конечном этапах роста численности; М – межпопуляционный обмен мигрантами; SSD – сумма квадратов от-
клонений между наблюдаемым и ожидаемым распределением попарных нуклеотидных различий; S.D. – стандартное откло-
нение; S.E. – стандартная ошибка; P – p-значение.

Параметр Evoron Argi Urgal

n 17 14 17

N 17 12 9

Vs 43 24 25

k ± S.E. 10.26 ± 1.924 8.41 ± 1.710 8.68 ± 1.823

h ± S.D. 1.000 ± 0.0202 0.9782 ± 0.027 0.8603 ± 0.02

π ± S.D. 0.01058 ± 0.0057 0.0086 ± 0.0047 0.0068 ± 0.0038

Tajima’s D (P) –0.99 (0.165) 0.36 (0.679) –0.51 (0.319)

Fu’s Fs (P) –9.27 (0.00) –7.64 (0.00) –12.60 (0.00)

Показатели пространственной экспансии

τ 8.8 7.9 8.2

θ 2.529 3.188 2.986

М 249.86 31.24 1.73

SSD (P) 0.007 (0.40) 0.014 (0.45) 0.028 (0.80)

Показатели демографической экспансии

τ 11.2 11.1 11.2

θ0 0.007 0.002 0.000

θ1 44.093 27.148 10.238

SSD (P) 0.005 (0.90) 0.008 (0.95) 0.040 (0.45)
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лись значительно выше, чем аналогичные для
муйской полевки (92 и 1.2%) [29], и сопоставимы
с генетическим разнообразием для таких широ-
коареальных видов рода как полевка Максимовича

(99 и 1.41%) [22] и дальневосточная полевка (94 и
1.63%) [30]. Полученные нами данные свидетель-
ствуют о низком уровне генетической дифферен-
циации трех популяций. Самый большой поток

Рис. 1. Частота (ось ординат) попарных нуклеотидных различий (ось абсцисс) в трех популяциях эворонской полевки.
Наблюдаемая частота обозначена сплошной линией, ожидаемое распределение – пунктирной линией.
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генов обнаружен между популяциями полевок
Эвороно-Чукчагирской низменности и Верхне-
зейской равнины, которые относятся к двум раз-
ным хромосомным расам – “эворон” и “арги” со-
ответственно. Проведенный нами анализ пока-
зал, что географически удаленные популяции
имеют больше сходства (табл. 4). Две популяции
эворонской полевки, относящиеся к одной хромо-
сомной расе “арги”, на филогенетических рекон-
струкциях – сестринские. Наибольшим генетиче-
ским разнообразием отличались полевки, отлов-
ленные в Эвороно-Чукчагирской низменности,
относящиеся к хромосомной расе “эворон”. Самые
низкие показатели генетического разнообразия
выявлены для особей из Верхнебуреинской впа-
дины, относящиеся к хромосомной расе “арги”,
при этом именно в этой популяции обнаружен га-
плотип 106-19, который имеет базальное распо-
ложение на филогенетических реконструкциях и
может считаться наиболее древним для вида.

Согласно данным хромосомного анализа мож-
но считать, что в популяции Эвороно-Чукчагир-
ской низменности сохранились наиболее древ-
ние варианты кариотипа (с наибольшим числом
акроцентрических пар хромосом – 26 и 2n = 41),
поскольку анцестральный для этого вида карио-
тип имел 2n = 42 [16]. Кроме того, учитывая, что
показатели генетического разнообразия выше в
центральных популяциях вида, можно было бы
считать популяцию Эвороно-Чукчагирской низ-
менности исходной для вида. Однако обнаруже-
ние наиболее древнего гаплотипа (106-19) в попу-
ляции Верхнебуреинской впадины ставит это
предположение под сомнение и нуждается в даль-
нейшем детальном исследовании.

Работа выполнена при частичной поддержке
гранта РФФИ 15-04-03871, в рамках Государ-
ственного задания Министерства науки и выс-
шего образования Российской Федерации (тема
№ 121031500274-4 “Эволюционные аспекты фор-
мирования наземной биоты востока Азии”).

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Polymorphism and Differentiation of the Evoron Vole Three Populations
according to the mtDNA Control Region Variability

I. N. Sheremetyevaa, *, I. V. Kartavtsevaa, and L. V. Frismanb

aFederal Scientific Center of the East Asia Terrestrial Biodiversity Far East Branch,
Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690022 Russia

bInstitute for Complex Analysis of Regional Problems Far East Branch, 
Russian Academy of Sciences, Birobidzhan, 679016 Russia

*e-mail: sheremet76@yandex.ru

As a result of the control region mtl DNA analysis for the Evoron vole, a high haplotype (97%) and nucleotide
(1.53%) diversity was found. The data obtained indicate a low level of genetic differentiation populations. At
the same time, populations geographically located closer are subdivided more strongly than remote ones. In
general, there is agreement between the data on the variability of the mitochondrial DNA control region and
chromosome races. However, if the data of chromosomal analysis indicate the preservation of the karyotype
more ancient variants in the Evoron-Chukchagir lowland (“evoron” chromosomal race), then the data of mo-
lecular genetic analysis testify in favor of the preservation of the most ancient mt haplotype (106-19) in the
upper Bureya depression population (“argi” chromosomal race).

Keywords: intraspecific variability, polymorphism, mtDNA control region, Alexandromys evoronensis, Evo-
ron vole, сhromosome races.
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