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Впервые на основе анализа нуклеотидных последовательностей фрагментов экзона 11 гена BRCA1
(1473 п.н.) и гена XIST (415 п.н.) ядерной ДНК определены филогенетические отношения, различия
и изменчивость трех видов полевок рода Microtus, подрода Terricola: M. majori, M. daghestanicus и
M. subterraneus. Полученные данные показывают значительную генетическую разобщенность этих
видов и обособленное положение M. majori по отношению к M. daghestanicus–M. subterraneus. По гену
XIST обнаружена слабая дифференциация M. majori на северокавказскую и закавказскую популяци-
онные группировки, а по фрагментам обоих ядерных генов – неожиданно высокая внутривидовая из-
менчивость M. daghestanicus вне отчетливой связи с географическим происхождением животных.
Предполагается, что различия в характере внутривидового генетического полиморфизма у M. dagh-
estanicus и M. majori обусловлены их экологическими особенностями.
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Кустарниковые полевки, обитающие в горных
и равнинных ландшафтах большей части Европы,
Закавказья и Малой Азии, в настоящее время от-
носятся к роду Microtus и подроду Terricolа; по-
следний представлен 13–14 видами (Chaline et al.,
1988; Павлинов, 2003; Musser, Carleton, 2005). Не-
смотря на устойчивый интерес к подроду Terricolа
и значительный прогресс в его изучении, видовые
особенности, генетическая дифференциация и
родственные отношения кустарниковых полевок
требуют уточнения. Особый интерес представля-
ют кустарниковая и дагестанская полевки (M. ma-
jori Thomas, 1906 и M. daghestanicus Shidlovskii, 1991
соответственно) – кавказские эндемики, частично
проникающие в Понтийские горы, а также более
широко распространенный европейско-мало-
азийский вид подземная полевка M. subterraneus de
Selys-Longchamps, 1836. Эти виды существенно
отличаются по экологическим особенностям, кари-
отипическим, молекулярно-генетическим призна-
кам и характеру внутривидового полиморфизма.
Так, M. majori стабилен по числу хромосом (2n = 54),
у M. subterraneus обнаружены три хромосомных
формы: одна с 2n = 52 и две с 2n = 54 (Macholan
et al., 2001; Baskevich et al., 2018). У дагестанской
полевки выявлен робертсоновский веер (2n = 54,

53, 52, 46, 45, 44, 43, 42"А", 42"В", 40, 38; NF = 58),
сведения о котором были обобщены ранее (Ах-
вердян и др., 1992), причем некоторые исследова-
тели выделяют низкохромосомные формы 2n =
= 42"А" и 2n = 38 в самостоятельный вид M. nasarovi
Shidlovsky, 1938 (Хатухов и др., 1978). Проведен-
ный на ограниченных выборках сравнительный
анализ полной последовательности митохондри-
ального гена цитохрома b (cytb) (Jaarola et al., 2004;
Baskevich et al., 2016, 2018; Баскевич и др., 2017)
выявил как некоторые общие черты в характере
внутривидовой дифференциации подземной, да-
гестанской и кустарниковой полевок (у всех видов
наиболее обособленными оказались малоазийские
выборки), так и существенные различия. По числу
обнаруженных внутривидовых группировок и ге-
нетическим дистанциям между ними M. daghes-
tanicus – наиболее гетерогенный вид, несмотря на
принадлежность изученных популяций к одной
хромосомной форме, 2n = 54 (Baskevich et al.,
2016; Баскевич и др., 2017).

Родственные связи между видами подрода Ter-
ricola оцениваются неоднозначно. Предлагалось
рассматривать M. majori и M. daghestanicus в соста-
ве понтийско-кавказской группы видов на осно-
вании их морфологического сходства и по зоогео-
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графическому принципу (Kratochvil, Kral, 1974;
Миронова и др., 2013). Другие авторы считали бо-
лее близкими M. subterraneus и M. majori, как по
морфологии (Chaline et al., 1988), так и по спек-
трам аллозимов (Macholan et al., 2001). По мне-
нию Загороднюка (Загороднюк, 1988), кустарни-
ковую полевку следует отнести к отдельной груп-
пе “majori” по кариотипическим особенностям.
Почти все полученные позднее аллозимные и мо-
лекулярно-генетические данные (Межжерин и
др., 1995; Jaarola et al., 2004; Baskevich et al., 2016,
2018; Баскевич и др., 2017) подтверждают послед-
нюю точку зрения и свидетельствуют о наиболь-
шей обособленности M. majori от M. subterraneus и
M. daghestanicus.

Очевидно, что дальнейшее изучение измен-
чивости, дифференциации и филогенетических
отношений видов подрода Terricola требует при-
влечения дополнительных молекулярно-генети-
ческих маркеров, в том числе ядерных. Анализ
фрагментов ядерной ДНК также был бы весьма
полезным для подтверждения высокой диффе-
ренциации видов кустарниковых полевок, ранее
установленной по митохондриальным генам (Jaa-

rola et al., 2004; Baskevich et al., 2016, 2018; Баске-
вич и др., 2017).

Цель работы – определение внутривидовых и
межвидовых различий у M. majori, M. daghestanicus
и M. subterraneus по нуклеотидным последова-
тельностям фрагментов двух генов ядерной ДНК:
экзона 11 гена BRCA1 (Breast cancer 1) и гена XIST
(X-inactive specific transcript).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Использованный в настоящем исследовании

собственный материал по полевкам подрода Ter-
ricola представлен в табл. 1. В качестве аутгруппы
в анализ включен экземпляр Microtus obscurus из
окр. пос. Лермонтово Лорийской обл. Армении
(№ 24709).

ДНК была выделена из фиксированных в эта-
ноле образцов печени или почек методом фенол-
хлороформной депротеинизации с использова-
нием протеиназы К (Sambrook et al., 1989). Для
амплификации и секвенирования участков генов
BRCA1 и XIST использовались самостоятельно
разработанные пары праймеров: для анализа гена
XIST – Xist1-L11841 (5'-GGG-GTC-TCT-GGG-

Таблица 1. Собственный материал по трем видам полевок подрода Terricola, использованный при секвенирова-
нии фрагментов ядерных генов BRCA1 и XIST

Вид Пункт отлова и географические координаты (град) Коллекционный 
номер животного

M. subterraneus Россия, Новгородская обл., Валдайский р-н, Валдайский 
Национальный парк, окр. оз. Кренье (57.98 с.ш., 33.38 в.д.)

11-57
(54-хромосомная форма)

Россия, Калужская обл., Ульяновский р-н, окр. дер. Нагая,
“Калужские засеки” (53.57 с.ш., 35.74 в.д.)

13-180, MS-1
(54-хромосомная форма)

Россия, Воронежская обл., Верхнехавский р-н, правобережье 
р. Усманка (51.94 с.ш., 39.68 в.д.)

03-67
(52-хромосомная форма)

Россия, Белгородская обл., Губкинский р-н, Белогорье (51.18 с.ш., 
37.65 в.д.)

694
(предположительно, 

52-хромосомная форма)
M. daghestanicus Россия, Кабардино-Балкария, Эльбрусский р-н, ущелье Адыл-Су 

(43.21 с.ш., 42.68 в.д.)
10-2, 10-51, 10-12

Россия, Кабардино-Балкария, Зольский р-н, Экипцоко (43.68 с.ш., 
43.08 в.д.)

11-22

Россия, Северная Осетия–Алания, Алагирский р-н, Нижний Цей 
(42.80 с.ш., 43.94 в.д.)

10-88

M. majori Россия, Ставропольский край, Шпаковский р-н, гора Стрижамент 
(44.82 с.ш., 42.03 в.д.)

13-15

Россия, Краснодарский край, 
Адлерский р-н

окр. Хмелевских озер (43.71 с.ш.,
40.2 в.д.)

253

хр. Псехако (43.54 с.ш., 39.95 в.д.) 312
Абхазия, окр. г. Сухум (43.00 с.ш., 40.98 в.д.) 16-7
Армения, Лорийская обл., окр. пос. Лермонтово (40.76 с.ш., 44.62 в.д.) 24710
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AAC-ATT-TT-3')/Xist1-R12504 (5'-TGC-AAT-AAC-
TCA-CAA-AAC-CAA-C-3') либо Xist1-Rint (5'-AAG-
CAG-GTA-AGT-ATC-CAC-AGC-3'), а для гена
BRCA1 – BRCA1-1F-Ell (5'-GAT-GTA-ACA-AAT-
ACT-GAG-CAG-CAT-CA-3')/BRCA1-M1R-Ell (5'-
GAC-TTG-GAT-TCC-TAC-CGA-CTG-3') и BRCA1-
M1F (5'-ACG-TCC-ACA-GTT-CAA-AAG-CAC-
CTA-3')/BRCA1-M2R-Ell (5'-GCT-ACT-TTC-GTG-
TCT-CGG-TGG-AT-3'). Полимеразную цепную ре-
акцию (ПЦР) проводили в смеси, содержавшей
30 нг тотальной ДНК, 2 мкл 10 × Taq-буфера,
1.6 мкл 2.5 мM раствора dNTP, 4 pM каждого
праймера, единицу Taq-полимеразы и деионизи-
рованную воду до конечного объема 20 мкл. Ампли-
фикация была выполнена на приборе ТЕРЦИК
(Россия) по следующей программе: предвари-
тельный прогрев при 94°С (3 мин), далее 35 цик-
лов в последовательном режиме: 30 с – 94°С,
1 мин – 60–63°С, 1 мин – 72°С; в завершение ре-
акции проведена однократная финальная элонга-
ция ПЦР-продуктов при 72°С (6 мин). Автоматиче-
ское секвенирование осуществлено с использовани-
ем кита ABI PRISM®BigDyeTM Terminator v. 3.1
(ABI, США) в ИБР РАН на генетическом анали-
заторе AB 3500 (ABI, США). После выравнивания
длина определенной у всех полевок нуклеотид-
ной последовательности фрагмента экзона 11 ге-
на BRCA1 составила 1473 пары нуклеотидов (п.н.),
а участка гена XIST – 415 п.н. с учетом деле-
ций/вставок.

Статистическая обработка молекулярно-гене-
тических данных выполнена с помощью компью-
терной программы Mega 6.06 (Tamura et al., 2013).
При построении дендрограмм по методу Maxi-
mum Likelihood (ML) и расчете генетических ди-
станций (D) для обоих генов в отдельности и их
суммированной последовательности использова-
на модель TN93 (Tamura-Nei model) – одна из
наиболее подходящих по показателю BIC (Bayes-
ian Information Criterion). Значения бутстреп-ин-
декса определены по тысяче репликаций.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
По обеим проанализированным последова-

тельностям ядерной ДНК, даже по короткому
фрагменту гена XIST, были выявлены видоспеци-
фичные замены нуклеотидов и делеции/вставки,
что обусловило распределение генотипов на
дендрограммах в строгом соответствии с видовой
принадлежностью полевок (рис. 1). Так, из 1473
нуклеотидов участка гена BRCA1 каждая из 10 за-
мен (6 транзиций и 4 трансверсий) была “фикси-
рованной” у какого-либо одного из трех видов
Terricola. Среди видов данного подрода M. majori
наиболее обособленный и, возможно, самый древ-
ний: на дендрограмме, построенной по участку гена

BRCA1, кустарниковая полевка занимает базальное
положение по отношению к M. daghestanicus и
M. subterraneus, а на древе, построенном по гену
XIST, даже является “сестринским” видом к
M. obscurus (скорее всего, из-за короткого про-
анализированного фрагмента гена). Полученный
результат согласуется с большинством предыдущих
молекулярно-генетических (Jaarola et al., 2004;
Baskevich et al., 2016, 2018; Баскевич и др., 2017) и
аллозимных (Межжерин и др., 1995) исследований.

Изменчивость фрагментов обоих ядерных ге-
нов в пределах каждого из видов Terricola выражена
в разной степени. Она крайне слабо проявляется у
подземной полевки: между исследованными эк-
земплярами M. subterraneus, несмотря на их при-
надлежность к разным хромосомным формам,
практически нет различий. Столь же слабый по-
лиморфизм наблюдается при сравнении особей
M. majori по фрагменту экзона 11 гена BRCA1, од-
нако по гену XIST и по объединенной последова-
тельности обоих генов прослеживается диффе-
ренциация кустарниковых полевок с Северного
Кавказа (из Ставропольского и Краснодарского
краев) и из Закавказья (Армении и Абхазии), что
согласуется с полученными ранее результатами
анализа митохондриального гена cytb (Баскевич
и др., 2017). Неожиданно высокой оказалась из-
менчивость ядерных генов у M. daghestanicus: мак-
симальные генетические дистанции между от-
дельными экземплярами дагестанской полевки
(D = 0–0.005 по гену BRCA1 и D = 0–0.007 по гену
XIST) сопоставимы с межвидовыми различиями
(D = 0.006 между всеми парами видов Terricola по
гену BRCA1 и D = 0.006–0.018 по гену XIST). При-
мечательно, что если по гену XIST лишь одна
особь M. daghestanicus значительно обособлена от
прочих экземпляров этого же вида, то по гену
BRCA1 высокие различия наблюдаются между че-
тырьмя из пяти исследованных дагестанских поле-
вок, причем даже в пределах одного локалитета.

Полученные результаты позволяют предполо-
жить, что различия в характере внутривидовой
дифференциации кавказских видов M. daghestanicus
и M. majori связаны с их экологическими особенно-
стями. Дагестанские полевки населяют субаль-
пийский пояс гор Кавказа, что ведет к фрагмента-
ции поселений и быстрому накоплению и фикса-
ции в них генетических различий. Однако при
сдвигах лесного пояса ниже по склонам гор в не-
благоприятные периоды (например, в леднико-
вые эпохи) контакты между изолированными
прежде поселениями M. daghestanicus могли воз-
обновляться, объединяя и “перемешивая” гене-
тически отличающиеся популяции. В отличие от
дагестанской полевки M. majori обитает в лесном
горном поясе, и по долинам этот вид мог распро-
страниться весьма широко. Серьезным барьером
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Рис. 1. ML-дендрограммы, построенные при сравнении нуклеотидных последовательностей: а – фрагмента 11-го эк-
зона ядерного гена BRCA1 (1473 п.н.), б – фрагмента ядерного гена XIST (415 п.н. с учетом делеций и вставок), в – объ-
единенных фрагментов обоих генов (1888 п.н. с учетом делеций и вставок) отдельных особей видов подрода Terricola.
В узлах ветвления дендрограммы указаны значения бутстреп-индекса, превышающие 70%, а справа от ветвей – зоо-
логические номера исследованных нами особей и пункты отлова. D – шкала генетических дистанций.
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для него являются лишь высокие безлесные гор-
ные хребты, поэтому отчетливая генетическая
обособленность разделенных Большим Кавказом
популяционных группировок кустарниковой по-
левки представляется закономерной.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, впервые проведенный срав-

нительный анализ фрагментов двух ядерных генов
у трех видов подрода Terricola подтвердил их значи-
тельную генетическую разобщенность и обособ-
ленное положение M. majori по отношению к
M. daghestanicus–M. subterraneus. По гену XIST об-
наружена слабая дифференциация кустарнико-
вой полевки на северокавказскую и закавказскую
популяционные группировки, а по фрагментам
обоих ядерных генов – неожиданно высокая
внутривидовая изменчивость M. daghestanicus вне
отчетливой связи с географическим происхожде-
нием животных. Вероятнее всего, различия в ха-
рактере внутривидового генетического полимор-
физма у кустарниковой и дагестанской полевок
обусловлены экологическими особенностями
этих видов (обитанием M. daghestanicus в субаль-
пийском горном поясе, а M. majori – в лесном).

Авторы признательны И.Ю. Баклушинской,
Е.А. Шварцу, Е.М. Литвиновой, У.М. Ашибокову,
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Variability of three pine vole species as well differences between them and phylogenetic relationships were
firstly determined by analysis of nucleotide sequence fragments of nuclear genes BRCA1, exon 11 (1473 bp)
and XIST (415 bp). Data, obtained by us, demonstrate significant genetic disunity of the species and M. majori
apartness related to M. daghestanicus–M. subterraneus. Studying XIST gene revealed M. majori differentiation
into close North Caucasian and Trans-Caucasian population groups. Fragments of both nuclear genes exhib-
ited unexpectedly high intraspecific variability in M. daghestanicus out of clear relations with sample geo-
graphic origin. We propose that differences in genetic polymorphism character between M. daghestanicus and
M. majori due to their ecological peculiarities.
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