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ÎÁÙÀß ÕÀÐÀÊÒÅÐÈÑÒÈÊÀ ÐÀÁÎÒÛ

Àêòóàëüíîñòü èññëåäîâàíèÿ. Èçó÷åíèå ïðîöåññîâ ìèêðîýâîëþöèè
ÿâëÿåòñÿ îäíîé èç ñàìûõ àêòóàëüíûõ òåì ýâîëþöèîííîé áèîëîãèè. Ñå-
ãîäíÿ ïðåäëàãàåòñÿ ìíîæåñòâî ðàçíûõ ìîäåëåé âèäîîáðàçîâàíèÿ, à òàê-
æå êîíöåïöèé, îïðåäåëÿþùèõ ñàìî ïîíÿòèå âèäà è êðèòåðèè äëÿ ïðîâå-
äåíèÿ ãðàíèöû ìåæäó ðàçíûìè âèäàìè (Mayden, 1997; de Queiroz, 2007).
Îäíàêî íåò íè îäíîé êîíöåïöèè âèäà, êîòîðàÿ ìîãëà áû ïðåäëîæèòü óíè-
âåðñàëüíîå îïðåäåëåíèå âèäà è åäèíûå êðèòåðèè åãî äèàãíîñòèêè (Ïàâ-
ëèíîâ, 2009), è ÷àùå âñåãî íåò îäíîçíà÷íîãî îòâåòà, â ðàìêàõ êàêîé êîí-
öåïöèè êîððåêòíåå âñåãî èññëåäîâàòü èíòåðåñóþùèé îáúåêò. Íà÷èíàÿ ñ
íåêîòîðîãî óðîâíÿ äèâåðãåíöèè, èñïîëüçîâàíèå ïðàêòè÷åñêè ëþáîé êîí-
öåïöèè ñ åå êðèòåðèÿìè ðàçäåëåíèÿ âèäîâ áóäåò äàâàòü îäíîçíà÷íîå ïîä-
òâåðæäåíèå âèäîâîãî ñòàòóñà èññëåäóåìûõ ôîðì. Íî ïîíÿòü â ýòîì ñëó-
÷àå, êàêèå ôàêòîðû ïåðâîíà÷àëüíî âûçâàëè èõ äèôôåðåíöèàöèþ, ìîæåò
áûòü çàòðóäíèòåëüíî. Äëÿ èçó÷åíèÿ ôîðìîîáðàçîâàíèÿ êàê ïðîöåññà, íàè-
áîëåå ïåðñïåêòèâíûì îáúåêòîì ÿâëÿþòñÿ íåäàâíî ðàçäåëèâøèåñÿ â ïðî-
öåññå ýâîëþöèè âèäû è âíóòðèâèäîâûå ãðóïïèðîâêè æèâîòíûõ. Èç-çà
íåðàâíîìåðíîñòè ýâîëþöèè ïî ðàçíûì ñèñòåìàì ïðèçíàêîâ òàêèå ãðóï-
ïû ìîãóò õàðàêòåðèçîâàòüñÿ ñóùåñòâåííûìè ðàçëè÷èÿìè ïî îäíèì ïàðà-
ìåòðàì è áûòü ïðàêòè÷åñêè íåîòëè÷èìûìè ïî äðóãèì. Â èòîãå îòâåò íà
âîïðîñ î ðàçãðàíè÷åíèè áëèçêèõ âèäîâ áóäåò âî ìíîãîì çàâèñåòü îò ïðè-
çíàêîâ, âûáðàííûõ äëÿ àíàëèçà.

Ñëåäîâàòåëüíî, äëÿ êîððåêòíîãî îïðåäåëåíèÿ òàêñîíîìè÷åñêîãî ñòà-
òóñà è ñòåïåíè äèâåðãåíöèè áëèçêèõ ôîðì, à òàêæå ïîíèìàíèÿ ìåõàíèç-
ìîâ ýâîëþöèè èçó÷àåìîé ãðóïïû, àêòóàëüíî èññëåäîâàòü òàêèå òàêñîíû
ïî ìàêñèìàëüíîìó íàáîðó ïðèçíàêîâ è â êîíòåêñòå ñðàçó íåñêîëüêèõ êîí-
öåïöèé âèäà. Ñ íàó÷íîé òî÷êè çðåíèÿ íå ñòîëü âàæíûì áóäåò, íà íàø
âçãëÿä, îáîçíà÷èòü ðàìêè âèäà è ñäåëàòü âûâîä î òàêñîíîìè÷åñêîì ñòàòó-
ñå, ò.ê. îí ìîæåò ñî âðåìåíåì èçìåíèòüñÿ âìåñòå ñî ñìåíîé òåíäåíöèé â
ñèñòåìàòèêå, ñêîëüêî îïðåäåëèòü ñòàäèþ ïðîöåññà âèäîîáðàçîâàíèÿ ôîðì,
ïîíÿòü, êàêèå ôàêòîðû èãðàþò ãëàâíóþ ðîëü â ýâîëþöèè èññëåäóåìîé
ãðóïïû æèâîòíûõ. Âàæíóþ ðîëü çäåñü, íåñîìíåííî, èãðàåò èçó÷åíèå âçà-
èìîîòíîøåíèé áëèçêèõ ôîðì æèâîòíûõ â ïðèðîäå â óñëîâèÿõ ñèìïàò-
ðèè èëè ïàðàïàòðèè, â òîì ÷èñëå èíôîðìàöèÿ î òîì, îáðàçóþò ëè îíè
ãèáðèäíóþ çîíó, è åñëè äà, òî êàêîâà åå øèðèíà, è íàñêîëüêî äàëåêî ðàñ-
ïðîñòðàíÿþòñÿ â ãèáðèäíûõ ïîïóëÿöèÿõ ðàçëè÷íûå ãåíåòè÷åñêèå è ìîð-
ôîëîãè÷åñêèå ìàðêåðû.
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Ïåðñïåêòèâíûì, íà íàø âçãëÿä, ÿâëÿåòñÿ îäíîâðåìåííîå èñïîëüçîâà-
íèå áèîëîãè÷åñêîé (Dobzhansky, 1937; Mayr, 1942) è òèïîëîãè÷åñêîé êîí-
öåïöèé âèäà, êîòîðûå òðàäèöèîííî ïðîòèâîïîñòàâëÿþòñÿ äðóã äðóãó.
Òàêæå â ïîñëåäíåå âðåìÿ â ñèëó ðàñïðîñòðàíåíèÿ ìîëåêóëÿðíûõ ìåòîäîâ
èññëåäîâàíèÿ áîëüøóþ ïîïóëÿðíîñòü ïðèîáðåëà ãåíåòè÷åñêàÿ êîíöåï-
öèÿ âèäà, âïåðâûå ïðåäëîæåííàÿ åùå â íà÷àëå XX âåêà (Bateson 1909;
Muller 1939; Baker, Bradley, 2006). Ýòà êîíöåïöèÿ àâòîðó äàííîé ðàáîòû
íàèáîëåå áëèçêà, ïîñêîëüêó ñî÷åòàåò â ñåáå è òèïîëîãè÷åñêèé, è áèîëî-
ãè÷åñêèé ïîäõîäû.

Îáúåêò íàøåãî èññëåäîâàíèÿ – áàðàáèíñêèå õîìÿ÷êè, (êîìïëåêñ
Cricetulus barabensis sensu lato). Ýòà ãðóïïà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé èíòåðåñ-
íûé è ïåðñïåêòèâíûé îáúåêò äëÿ èçó÷åíèÿ ïðîöåññà âèäîîáðàçîâàíèÿ,
õîòÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ òàêèìè ïîïóëÿðíûìè â ìèêðîýâîëþöèîííûõ ðàáî-
òàõ âèäàìè, êàê äîìîâàÿ ìûøü (Mus musculus Linnaeus, 1758) èëè îáûê-
íîâåííàÿ áóðîçóáêà (Sorex araneus Linnaeus, 1758), ðàíåå åé íå óäåëÿëîñü
áîëüøîãî âíèìàíèÿ.

Áàðàáèíñêèå õîìÿ÷êè øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû â ñòåïíûõ è ïîëóïóñ-
òûííûõ ðàéîíàõ Ïàëåàðêòèêè. Â ïåðèîä áóðíîãî ðàçâèòèÿ öèòîãåíåòè-
÷åñêèõ ìåòîäîâ, íà îñíîâàíèè îáíàðóæåííûõ ðàçëè÷èé â êàðèîòèïàõ
æèâîòíûõ èç ðàçíûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ òî÷åê, ãðóïïó ðàçäåëèëè íà ÷åòûðå
ñàìîñòîÿòåëüíûõ âèäà (Matthey, 1952; Îðëîâ, Èñõàêîâà, 1975; Îðëîâ,
Ìàëûãèí, 1988):

1. Cricetulus barabensis sensu stricto Pallas, 1773 – áàðàáèíñêèé õîìÿ-
÷îê (2n=20, NF=38);

2. C. griseus Milne-Edwards 1871 – êèòàéñêèé õîìÿ÷îê (2n=22, NF=38);
3. Cricetulus pseudogriseus Orlov et Iskhakova, 1975 – çàáàéêàëüñêèé

õîìÿ÷îê (2n=24, NF=38);
4. Cricetulus sokolovi Orlov et Malygin 1988 – ãîáèéñêèé õîìÿ÷îê (2n=20,

NF=40).
Â íàñòîÿùåå âðåìÿ òàêñîíîìèÿ ãðóïïû îñòàåòñÿ äèñêóññèîííîé. Ñî-

ãëàñíî îäíîé òî÷êå çðåíèÿ â ãðóïïå ïî-ïðåæíåìó âûäåëÿåòñÿ 4 âèäà (Ìà-
ëûãèí è äð., 1992). Äðóãèå èññëåäîâàòåëè, íàïðîòèâ, îáúåäèíÿþò âñå ôîð-
ìû â îäèí ïîëèòèïè÷åñêèé âèä ñ íåñêîëüêèìè ïîäâèäàìè (Zhang et al.,
1997). Íàêîíåö, ïî òðåòüåìó ìíåíèþ, Cricetulus sokolovi âûäåëÿåòñÿ â
ñàìîñòîÿòåëüíûé âèä, à îñòàëüíûå òðè õðîìîñîìíûå ôîðìû (“barabensis”,
“pseudogriseus” è “griseus”) ðàññìàòðèâàþòñÿ êàê ïîäâèäû â ñîñòàâå åäè-
íîãî ïîëèòèïè÷åñêîãî âèäà (Musser, Carleton, 2005, Ëåáåäåâ, 2012). Òàê-
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æå â êà÷åñòâå ïîäâèäîâ ìîãóò òðàêòîâàòüñÿ íåêîòîðûå ãåîãðàôè÷åñêèå
ãðóïïèðîâêè â ñîñòàâå êàðèîôîðìû “barabensis” (Ëåáåäåâ, Ëèñîâñêèé,
2008): C. b. barabensis Pallas, 1773 (Àëòàé), C. b. tuvinicus Iskhakova 1974
(Òóâà, Ìîíãîëèÿ, Áóðÿòèÿ), C. barabensis ssp, íå îïèñàí (Çàáàéêàëüñêèé
êðàé), C. b. xinganensis Wang 1980 (Àìóðñêèé ðåãèîí è ÅÀÎ), C. b.
ferrugineus Argyropulo 1940 (Ïðèìîðñêèé êðàé). Ïîñëåäíåìó âàðèàíòó
íîìåíêëàòóðû ñëåäóåò àâòîð íàñòîÿùåé ðàáîòû.

Ñòåïåíü ðàçðàáîòàííîñòè òåìû èññëåäîâàíèÿ. Ðåçóëüòàòû ïðîâå-
äåííûõ ðàíåå èññëåäîâàíèé êðàíèîìåòðè÷åñêèõ è ìîëåêóëÿðíûõ ïðèçíà-
êîâ äåìîíñòðèðóþò çíà÷èòåëüíûå îòëè÷èÿ C. sokolovi îò äðóãèõ òðåõ êà-
ðèîôîðì, óðîâåíü ðàçëè÷èé ìåæäó êîòîðûìè íåâûñîê è íå ïîçâîëÿåò ñ
óâåðåííîñòüþ ñäåëàòü çàêëþ÷åíèå î òàêñîíîìè÷åñêîì ñòàòóñå (Ëåáåäåâ,
Ëèñîâñêèé, 2008; Lebedev et al., 2008).

Ïðè ýòîì òàêèå âàæíûå ôàêòû êàê âîçìîæíîñòü ñêðåùèâàíèÿ, íàëè-
÷èå êîíòàêòíûõ çîí, óðîâåíü èçìåí÷èâîñòè ÿäåðíîé ÄÍÊ êàðèîôîðì â
ãðóïïå áàðàáèíñêèõ õîìÿ÷êîâ îñòàþòñÿ äî ñèõ ïîð íåèçó÷åííûìè, ÷òî
îïðåäåëèëî íàïðàâëåíèå äàííîé ðàáîòû.

Öåëü ðàáîòû: âûÿâèòü ãåíåòè÷åñêóþ ñòðóêòóðó âèäîâîãî êîìïëåêñà
Cricetulus barabensis sensu lato è õàðàêòåð âçàèìîîòíîøåíèé ñîâðåìåí-
íûõ ôîðì â åãî ñîñòàâå, îöåíèòü ñòåïåíü èõ äèâåðãåíöèè.

Äëÿ äîñòèæåíèÿ öåëè áûëè ïîñòàâëåíû ñëåäóþùèå çàäà÷è:
1. Óñòàíîâèòü íàëè÷èå/îòñóòñòâèå ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè ìåæäó

òðåìÿ êàðèîôîðìàìè ñ ïîìîùüþ ëàáîðàòîðíûõ îïûòîâ ïî ãèáðèäèçàöèè.
2. Óòî÷íèòü ãðàíèöû àðåàëîâ êàðèîôîðì “barabensis” è “pseudogriseus”

â çîíàõ èõ ïîòåíöèàëüíîãî êîíòàêòà, à òàêæå ïðîâåñòè ïîèñê ñëåäîâ ãèá-
ðèäèçàöèè.

3. Äëÿ âûÿâëåíèÿ èíòðîãðåññèè èññëåäîâàòü ìèòîõîíäðèàëüíóþ è
ÿäåðíóþ ÄÍÊ êàðèîôîðì “barabensis” è “pseudogriseus” èç çîí ïîòåíöè-
àëüíîãî êîíòàêòà.

4. Íà îñíîâå ìîëåêóëÿðíûõ äàííûõ ïî âíóòðè- è ìåæïîïóëÿöèîííîé
èçìåí÷èâîñòè õðîìîñîìíûõ ôîðì îöåíèòü ñòåïåíü èõ äèâåðãåíöèè è ðå-
êîíñòðóèðîâàòü ãåíåòè÷åñêóþ ñòðóêòóðó âèäîâîãî êîìïëåêñà.

Íàó÷íàÿ íîâèçíà. Âïåðâûå ïðîâåäåí êîìïëåêñíûé àíàëèç ñòðóêòóðû
è îòíîøåíèé â ãðóïïå áàðàáèíñêèõ õîìÿ÷êîâ ñ èñïîëüçîâàíèåì ìîëåêó-
ëÿðíûõ äàííûõ ïî íåñêîëüêèì ìàðêåðàì è äàííûõ ãèáðèäîëîãè÷åñêîãî
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àíàëèçà, à òàêæå ðåçóëüòàòîâ ïî âçàèìîîòíîøåíèþ äâóõ êàðèîôîðì â ïðè-
ðîäå. Âïåðâûå ïîëó÷åíû ëàáîðàòîðíûå ãèáðèäû ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ ìåæ-
äó êàðèîôîðìàìè “pseudogriseus”, “griseus” è “barabensis”, ïîäòâåðæäåíà
èõ ïëîäîâèòîñòü. Ïîêàçàíî îáèòàíèå õîìÿ÷êîâ, ïðèíàäëåæàùèõ ê êàðèî-
ôîðìàì “pseudogriseus” è “barabensis” â ðÿäå íåèçâåñòíûõ ðàíåå ëîêàëè-
òåòîâ, â òîì ÷èñëå óòî÷íåíû ãðàíèöû èõ ðàñïðîñòðàíåíèÿ â çîíàõ ïîòåí-
öèàëüíîãî êîíòàêòà. Ïðîàíàëèçèðîâàíà ïîëíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ãåíà
öèòîõðîìà b äëÿ áîëüøîãî ÷èñëà æèâîòíûõ èç ëîêàëèòåòîâ íà çíà÷èòåëü-
íîé ÷àñòè àðåàëà ãðóïïû áàðàáèíñêèõ õîìÿ÷êîâ, ÷òî ïîçâîëèëî âïåðâûå
âûÿâèòü ïîïóëÿöèîííóþ èçìåí÷èâîñòü ýòîãî ìàðêåðà. Âïåðâûå äëÿ áà-
ðàáèíñêèõ õîìÿ÷êîâ ïîëó÷åíû è ïðîàíàëèçèðîâàíû äàííûå ïî èçìåí÷è-
âîñòè øåñòè ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ, òàêæå íà çíà÷èòåëüíîé ÷àñòè
àðåàëà ãðóïïû.

Òåîðåòè÷åñêàÿ è ïðàêòè÷åñêàÿ öåííîñòü ðàáîòû. Ðàáîòà èìååò òå-
îðåòè÷åñêîå çíà÷åíèå äëÿ ïîçíàíèÿ ïðîöåññîâ ôîðìèðîâàíèÿ áèîðàçíî-
îáðàçèÿ è çàêîíîìåðíîñòåé ìèêðîýâîëþöèè, ò.ê. â íåé ïðîàíàëèçèðîâàíà
ñèòóàöèÿ, êîãäà õðîìîñîìíûå ôîðìû íàõîäÿòñÿ íà ñòàäèè âèäîâîé äèô-
ôåðåíöèàöèè. Ðåçóëüòàòû äàííîãî èññëåäîâàíèÿ âíîñÿò âêëàä â ïîíèìà-
íèå ìíîãîîáðàçíûõ è ñëîæíûõ ôàêòîðîâ âèäîîáðàçîâàíèÿ, è ÿâëåíèÿ
èíòðîãðåññèè ó ïîçâîíî÷íûõ. Èñïîëüçîâàíèå â ðàáîòå êîìïëåêñíîãî ïîä-
õîäà ïðåäîñòàâëÿåò øèðîêèé ñïåêòð âîçìîæíîñòåé äëÿ ñðàâíåíèÿ ïîëó-
÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ ñ äàííûìè ïî äðóãèì ãðóïïàì ìåëêèõ ìëåêîïèòàþ-
ùèõ. Ïðîâåäåííûå èññëåäîâàíèÿ ôèíàíñèðîâàëèñü Ðîññèéñêèì Ôîíäîì
Ôóíäàìåíòàëüíûõ Èññëåäîâàíèé (¹¹09-04-00701, 08-04-00029, 11-07-
00020, 12-04-92212), à òàêæå ãðàíòàìè Ïðåçèäèóìà ÐÀÍ «Áèîëîãè÷åñêîå
ðàçíîîáðàçèå: äèíàìèêà ãåíîôîíäîâ» è «Æèâàÿ ïðèðîäà» è ñîîòâåòñòâó-
þò çàäà÷àì ýòèõ ôîíäîâ.

Ðåçóëüòàòû ðàáîòû ìîãóò áûòü ïðèìåíåíû â ïðàêòè÷åñêèõ ìåðîïðèÿ-
òèÿõ, èñïîëüçóþùèõ äàííûå òàêñîíîìè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé è ñâåäåíèÿ
ïî èíâåíòàðèçàöèè ôàóíû (ïðè ñîñòàâëåíèè êàäàñòðîâ, ðàçðàáîòêå ñòðà-
òåãèè è òàêòèêè îõðàíû ãåíîôîíäîâ, ïðîâåäåíèè ýêîëîãè÷åñêîãî ìîíè-
òîðèíãà è ò.ï.).

Òàêæå ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû ìîãóò áûòü âêëþ÷åíû â ïðîãðàììó ñïåö-
êóðñîâ áèîëîãè÷åñêèõ âóçîâ è èñïîëüçîâàíû ïðè ðàçðàáîòêå ìåòîäè÷åñ-
êèõ ïîñîáèé.

Ïóáëèêàöèè. Ïî òåìå äèññåðòàöèè îïóáëèêîâàíî 3 ñòàòüè â ðåöåíçè-
ðóåìûõ æóðíàëàõ è 9 òåçèñîâ êîíôåðåíöèé.
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Àïðîáàöèÿ ðàáîòû. Îñíîâíûå ðåçóëüòàòû ðàáîòû áûëè äîëîæåíû íà 9
êîíôåðåíöèÿõ: «Àêòóàëüíûå ïðîáëåìû ýêîëîãèè è ýâîëþöèè â èññëåäîâà-
íèÿõ ìîëîäûõ ó÷åíûõ» (Ìîñêâà, 2006); VIII ìåæäóíàðîäíûé ñúåçä Ðîñ-
ñèéñêîãî òåðèîëîãè÷åñêîãî îáùåñòâà, (Ìîñêâà, 2007); 11-th “Rodens et
Spatium”, (Ìûøêèí, 2008); «Ñîâðåìåííûå ïðîáëåìû çîî- è ôèëîãåîãðà-
ôèè ìëåêîïèòàþùèõ», (Ïåíçà, 2009); 15-th EMPSEB (Øîðëü, 2009); 12-th
“Rodens et Spatium”, (Çîíãóëäàê, 2010); VI-th ECM, (Ïàðèæ, 2011); «Ïðî-
áëåìû ïîïóëÿöèîííîé è îáùåé ãåíåòèêè», (Ìîñêâà, 2011); “Õðîìîñîìà
2012” (Íîâîñèáèðñê, 2012). Òàêæå ðåçóëüòàòû îáñóæäàëèñü íà îáúåäèíåí-
íîì íàó÷íîì êîëëîêâèóìå ëàáîðàòîðèè ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè è áèîêîì-
ìóíèêàöèè è ëàáîðàòîðèè ïîâåäåíèÿ è ïîâåäåí÷åñêîé ýêîëîãèè ìëåêîïè-
òàþùèõ ÈÏÝÝ ÐÀÍ 14 îêòÿáðÿ 2013 ã.

Ñòðóêòóðà è îáúåì äèññåðòàöèè. Äèññåðòàöèÿ èçëîæåíà íà «…» ñòðà-
íèöàõ ìàøèíîïèñíîãî òåêñòà è ñîñòîèò èç ñëåäóþùèõ ðàçäåëîâ: ââåäå-
íèå, îáçîð ëèòåðàòóðû, ìàòåðèàëû è ìåòîäû èññëåäîâàíèÿ, ðåçóëüòàòû
èññëåäîâàíèÿ, èõ îáñóæäåíèå, çàêëþ÷åíèå, âûâîäû, ñïèñîê èëëþñòðàòèâ-
íîãî ìàòåðèàëà è áèáëèîãðàôè÷åñêèé ñïèñîê. Ðàáîòà èëëþñòðèðîâàíà
«…» òàáëèöàìè, «…» ðèñóíêàìè. Ñïèñîê ëèòåðàòóðû âêëþ÷àåò «…» íàè-
ìåíîâàíèé, â òîì ÷èñëå «…» èíîñòðàííûõ èñòî÷íèêîâ. Ïðèëîæåíèÿ ñî-
äåðæàò «…» òàáëèö è «…» ðèñóíêîâ.
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ÑÎÄÅÐÆÀÍÈÅ ÐÀÁÎÒÛ

Âî ââåäåíèè îáîñíîâàíà àêòóàëüíîñòü òåìû, ïîñòàâëåíû öåëè è çàäà-
÷è èññëåäîâàíèÿ.

ÃËÀÂÀ 1. ÎÁÇÎÐ ËÈÒÅÐÀÒÓÐÛ

Â îáçîðå ëèòåðàòóðû ðàññìàòðèâàþòñÿ îñíîâíûå òåîðåòè÷åñêèå ïîä-
õîäû ê îïðåäåëåíèþ âèäà è åãî ïðàêòè÷åñêîé äèàãíîñòèêå, àíàëèçèðóåòñÿ
âûáîð àêòóàëüíîãî äëÿ äàííîé ðàáîòû ïîäõîäà. Äàëåå ïðèâîäÿòñÿ íåêîòî-
ðûå îñîáåííîñòè ýâîëþöèè ïîäñåìåéñòâà Cricetinae, èñòîðèÿ îïèñàíèÿ
ãðóïïû áàðàáèíñêèõ õîìÿ÷êîâ è îñíîâíûå ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèé, ïðî-
âåäåííûõ íà ýòîì îáúåêòå. Êðîìå òîãî, äàåòñÿ êðàòêîå îáîñíîâàíèå ïðè-
ìåíåííûõ ìåòîäèê.

ÃËÀÂÀ 2. ÌÀÒÅÐÈÀËÛ È ÌÅÒÎÄÛ

Îòëîâ æèâîòíûõ ïðîâîäèëñÿ âî âðåìÿ ïîëåâûõ ñåçîíîâ 2003–2011 ãã. â
Ðîññèè è â Ìîíãîëèè ýêñïåäèöèîííûì îòðÿäîì â ñîñòàâå Ñîâìåñòíîé Ðîñ-
ñèéñêî-Ìîíãîëüñêîé êîìïëåêñíîé áèîëîãè÷åñêîé ýêñïåäèöèè ÐÀÍ, â òîì
÷èñëå ëè÷íî àâòîðîì.

Îáðàçöû òêàíåé äëÿ ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà æèâîòíûõ èç ðÿäà ëîêàëè-
òåòîâ áûëè ëþáåçíî ïðåäîñòàâëåíû Àáðàìîâûì À.Â., Ôåîêòèñòîâîé Í.Þ.,
Ìåùåðñêèì È.Ã., Êîðàáëåâûì Â.Ï., Ïàâëåíêî Ì.Â., Áàæåíîâûì Þ.À., Êàð-
òàâöåâîé È.Â., Áðàíäëåðîì Î.Â., Ëèñîâñêèì À.À., Àãàäæàíÿíîì À.Ê.,
Ðîñèíîé Â.Â., Ëîïàòèíîé Í. Â., Âîéòà Ë. Ë., Øåôòåëåì Á.È.

Ãèáðèäèçàöèÿ â ëàáîðàòîðèè. Îïûòû ïî ãèáðèäèçàöèè ïðîâîäèëèñü
â âèâàðèè è íà ÍÝÁ «×åðíîãîëîâêà» ÈÏÝÝ ÐÀÍ. Â íèõ ó÷àñòâîâàëè 31
ñàìåö è 43 ñàìêè, îòíîñÿùèåñÿ ê òðåì êàðèîôîðìàì, à òàêæå 4 ñàìöà è 4
ñàìêè ãèáðèäîâ F1. Îïûòû ïðîâîäèëèñü ïóòåì ññàæèâàíèÿ æèâîòíûõ íà
íåéòðàëüíîé òåððèòîðèè íà êîðîòêîå âðåìÿ ïîä êîíòðîëåì ýêñïåðèìåíòà-
òîðà. Äëÿ ññàæèâàíèÿ èñïîëüçîâàëè òîëüêî ñàìîê â ñîñòîÿíèè ýñòðóñà,
íàñòóïëåíèå êîòîðîãî îïðåäåëÿëè ïî âëàãàëèùíûì ìàçêàì (ßêîâåíêî,
1974).

Ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç. Ñ ïðèìåíåíèåì öèòîãåíåòè÷åñêèõ è ìîëåêó-
ëÿðíûõ ìåòîäîâ áûë ïðîàíàëèçèðîâàí 531 õîìÿ÷îê. Â âûáîðêó âîøëè ïðåä-
ñòàâèòåëè òðåõ êàðèîôîðì êîìïëåêñà Cricetulus barabensis sensu lato (â
ò.÷. îñîáè âñåõ èçâåñòíûõ ïîäâèäîâ êàðèîôîðìû “barabensis”) è C. sokolovi
èç 96 ëîêàëèòåòîâ (ðèñ. 1), à òàêæå C. longicaudatus Milne-Edwards, 1867 (â
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êà÷åñòâå âíåøíåé ãðóïïû). Â âûáîðêå êàðèîôîðìû “griseus” ÷àñòü õî-
ìÿ÷êîâ ïðîèñõîäèëà èç ëàáîðàòîðíûõ ëèíèé, äëÿ îñòàëüíûõ òî÷íûå ìåñ-
òà îòëîâîâ íåèçâåñòíû.

Êàðèîòèïèðîâàíèå è àíàëèç õðîìîñîì ïðîâîäèëèñü â ëàáîðàòîðèè
ñðàâíèòåëüíîé ýòîëîãèè è áèîêîììóíèêàöèè ÈÏÝÝ ÐÀÍ, à òàêæå âî âðå-
ìÿ ýêñïåäèöèé â óñëîâèÿõ ïîëåâîé ëàáîðàòîðèè. Êàðèîòèïû èññëåäîâà-
íû ó 79 õîìÿ÷êîâ êàðèîôîðì «barabensis» è «pseudogriseus» èç ïðèðîä-
íûõ ïîïóëÿöèé, îòëîâëåííûõ â 21 ëîêàëèòåòå â Áóðÿòèè è Ìîíãîëèè (èç
íèõ 10 ëîêàëèòåòîâ â çîíàõ ïîòåíöèàëüíîãî êîíòàêòà), à òàêæå ó äâóõ
ñàìöîâ ãèáðèäîâ F1 è ñàìöà è ñàìêè ãèáðèäîâ ñëåäóþùåãî ïîêîëåíèÿ,
ðîäèâøèõñÿ â âèâàðèè. Äëÿ ïîëó÷åíèÿ ïðåïàðàòîâ ìåòàôàçíûõ õðîìî-
ñîì èñïîëüçîâàëè ñòàíäàðòíûé ìåòîä âûñóøåííûõ ïðåïàðàòîâ, íà îñíî-
âå ìåòîäèêè Ôîðäà è Õýìåðòîíà (Ford, Hamerton 1956) ìîäèôèöèðîâàí-
íûé Â.Í. Îðëîâûì (Îðëîâ è äð., 1976) ñ íåêîòîðûìè íåçíà÷èòåëüíûìè
âàðèàöèÿìè.

Ìîëåêóëÿðíûìè ìåòîäàìè àíàëèçà áûëè èññëåäîâàíû õîìÿ÷êè êîìï-
ëåêñà Cricetulus barabensis sensu lato, à òàêæå âèäû C. sokolovi è C.
longicaudatus (â êà÷åñòâå âíåøíåé ãðóïïû).

Ïîëíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü ãåíà öèòîõðîìà b (äàëåå cytb) èññëåäî-
âàíà äëÿ 462 ýêçåìïëÿðîâ èç 89 ëîêàëèòåòîâ, â òîì ÷èñëå 204 îáðàçöà
ïðîèñõîäèëè èç 19 ëîêàëèòåòîâ â òðåõ çîíàõ ïîòåíöèàëüíîãî êîíòàêòà
êàðèîôîðì “barabensis” è “pseudogriseus”. Â ýòó âûáîðêè ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè cytb äëÿ 5 îáðàçöîâ äîáàâëåíû â àíàëèç èç áàçû ÃåíÁàíê è 16
ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ëþáåçíî ïðåäîñòàâëåíû äëÿ àíàëèçà Ê. Íîéìàí-
íîì (K. Neumann). ×àñòè÷íàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü èíòðîíà ãåíà DBY1,
ëîêàëèçîâàííîãî â Y-õðîìîñîìå, îòñåêâåíèðîâàíà äëÿ 53 ýêçåìïëÿðîâ
èç 13 ëîêàëèòåòîâ, â òîì ÷èñëå 44 ýêçåìïëÿðà èç 7 ëîêàëèòåòîâ â çîíàõ
ïîòåíöèàëüíîãî êîíòàêòà. Ìèêðîñàòåëëèòíûé àíàëèç áûë ïðîâåäåí ïî
6 ëîêóñàì, áûëè òèïèðîâàíû 442 ýêçåìïëÿðà èç 70 ïðèðîäíûõ ëîêàëè-
òåòîâ, â òîì ÷èñëå 205 ýêç. èç 18 ëîêàëèòåòîâ â çîíàõ ïîòåíöèàëüíîãî
êîíòàêòà.

Âûäåëåíèå ÄÍÊ, àìïëèôèêàöèþ cyt b, DBY1 è ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëî-
êóñîâ ïðîâîäèëè â êàáèíåòå ìîëåêóëÿðíûõ ìåòîäîâ íà êàôåäðå çîîëîãèè
ïîçâîíî÷íûõ ÌÃÓ èì. Ì.Â. Ëîìîíîñîâà. Ãåíîìíóþ ÄÍÊ âûäåëÿëè èç
ôèêñèðîâàííûõ ýòàíîëîì ìûøö è ïå÷åíè ñòàíäàðòíûì ìåòîäîì ôåíîë-
õëîðîôîðìíîé äåïðîòåèíèçàöèè (Sambrook et al., 1989). Äëÿ àìïëèôèêà-
öèè è ñåêâåíèðîâàíèÿ èñïîëüçîâàíî 18 ïðàéìåðîâ.

Àâòîìàòè÷åñêîå ñåêâåíèðîâàíèå ïðîâåäåíî ñ èñïîëüçîâàíèåì ABI
PRISM®BigDyeTM Terminator v. 3.1 íà ñåêâåíàòîðå ABI 3100-Avant â ëà-
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áîðàòîðèè ÖÊÏ «Ãåíîì» è íà ñåêâåíàòîðå AB 3500 â êàáèíåòå ìåòîäîâ
ìîëåêóëÿðíîé äèàãíîñòèêè ÈÏÝÝ ÐÀÍ.

Îáðàáîòêà äàííûõ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà. Ïîëó÷åí-
íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè âûðàâíèâàëè â ïðîãðàììàõ BioEdit 7.0.5.3è
SeqMan Pro v.7.1.0 ñ äîâîäêîé âðó÷íóþ. Ñåòè ãàïëîòèïîâ áûëè ïîñòðîå-
íû â ïðîãðàììå Network 4.6.1.1. Ðåêîíñòðóêöèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ äåðå-
âüåâ áûëà âûïîëíåíà ìåòîäîì áëèæàéøåãî ñâÿçûâàíèÿ (NJ) â ïðîãðàììå
Mega 5.1 è ñ ïîìîùüþ áàéåñîâà àíàëèçà â ïðîãðàììå Beast v.1.7.5. Äåðå-
âüÿ ïî ìàòðèöàì äèñòàíöèé ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè áûëè ïîñòðîåíû ìåòî-
äîì NJ â ïðîãðàììå PAUP* ver.4.0b10. Ïîêàçàòåëè ðàçíîîáðàçèÿ è ìàòðè-
öû äèñòàíöèé ìåæäó âûáîðêàìè äëÿ äàííûõ ïî èçìåí÷èâîñòè cytb è ìèê-
ðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ ðàññ÷èòûâàëèñü â ïðîãðàììàõ Arlequin 3.5.1.3,
DnaSP v.5.10.01, GenAlex 6.5, Freena, Microchecker 2.2.3. Ìîäåëèðîâàíèå
èçìåíåíèé ýôôåêòèâíîé ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé ïðîâåäåíî â ïðîãðàììå
Beast ìåòîäîì Skyline Plot. Ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà êîìïëåêñà ïî ìèêðî-
ñàòåëëèòíûì äàííûì è ïîèñê èíòðîãðåññèè èññëåäîâàíû ñ ïîìîùüþ ïðî-
ãðàììû BAPS 5.3.

ÃËÀÂÀ 3. ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ

3.1 Ëàáîðàòîðíàÿ ãèáðèäèçàöèÿ
Â êîíòðîëüíûõ îïûòàõ äëÿ âñåõ òðåõ êàðèîôîðì â ðåçóëüòàòå 51 ñïà-

ðèâàíèÿ ïîëó÷åíû 18 âûâîäêîâ; â ðåçóëüòàòå 30 ñïàðèâàíèé ìåæäó êàðè-
îôîðìàìè ïîëó÷åíî 8 ãèáðèäíûõ âûâîäêîâ F1 (ðèñ. 2). Â 6 ñïàðèâàíèÿõ ñ
ó÷àñòèåì ãèáðèäîâ ïåðâîãî ïîêîëåíèÿ ïîëó÷åíû 3 âûâîäêà. ×èñëî äåòå-
íûøåé â ãèáðèäíûõ âûâîäêàõ êîëåáàëîñü îò 2 äî 8, â êîíòðîëüíûõ – îò 2
äî 6. Ïðèçíàêîâ íàðóøåíèÿ æèçíåñïîñîáíîñòè ãèáðèäîâ è êàêèõ-ëèáî
îòêëîíåíèé â ðàçâèòèè îáíàðóæåíî íå áûëî.

3.2 Ðàáîòà â çîíàõ êîíòàêòà è ïîèñê èíòðîãðåññèè
Â ðåçóëüòàòå òèïèðîâàíèÿ îñîáåé õîìÿ÷êîâ èç çîí ïîòåíöèàëüíîãî êîí-

òàêòà êàðèîôîðì «barabensis» (2n=20) è «pseudogriseus» (2n=24) íå çàðå-
ãèñòðèðîâàíî ñëó÷àåâ èõ ñîâìåñòíîãî îáèòàíèÿ. Ïðè ýòîì â Áóðÿòèè êà-
ðèîôîðìû îáèòàëè ïî ðàçíûì áåðåãàì ð. ×èêîé â ðàéîíå åå ñëèÿíèÿ ñ ð.
Ñåëåíãà è ðàññòîÿíèå ìåæäó ëîêàëèòåòàìè ðàçíûõ ôîðì ïî ïðÿìîé â íå-
êîòîðûõ ìåñòàõ íå ïðåâûøàëî 5 êì (ðèñ. 1).

Â Ìîíãîëèè áëèæàéøèå ëîêàëèòåòû äâóõ êàðèîôîðì ðàçäåëåíû äèñ-
òàíöèåé îêîëî 50 êì áåç çàìåòíûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ áàðüåðîâ (ðèñ. 1) (ôîð-
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Ðèñ. 3. Ìåòàôàçíàÿ ïëàñòèíêà (2n=21)
ñàìöà èç ñîìîíà Õàðõîðèí.

Ðèñ. 2. Ñõåìà ãèáðèäèçàöèè êàðèîôîðì â ëàáîðàòîðíûõ îïûòàõ

 

“Bar” “Pseud” “Bar” “Gris” “Pseud” “Gris” 

F1 – 4 выводка F1 – 3 выводка F1 – 1 выводок 

“Pseud” 

B1 - 1 выводок 

“Gris” 

1 выводок 1 выводок 

ìà “barabensis” – ïîïóëÿöèÿ èç ñîìîíà Õàðõîðèí, ôîðìà “pseudogriseus”
– ïîïóëÿöèè èç îêð. ñîìîíà Õàøàò è ïåñêîâ Ìîíãîëûí-Ýëñ).

Â Çàáàéêàëüñêîì êðàå íàèáîëåå ïåðñïåêòèâíîé îáëàñòüþ äëÿ ïîèñêà
êîíòàêòà ìåæäó êàðèîôîðìàìè îêàçûâàåòñÿ ó÷àñòîê ìåæäóðå÷üÿ ð. Ãàçè-
ìóðà è Àðãóíè. Ðàññòîÿíèå ìåæäó èçâåñòíûìè ìåñòàìè îòëîâà ðàçíûõ
êàðèîôîðì çäåñü ñîñòàâëÿåò îêîëî 80 êì òàêæå áåç âûðàæåííûõ ãåîãðà-

ôè÷åñêèõ ïðåãðàä. Çäåñü âîçìîæåí
êîíòàêò ôîðìû “pseudogriseus” è
óæå äðóãîãî ïîäâèäà 20-õðîìîñì-
íîé ôîðìû, íåîïèñàííîãî C.
barabensis ssp (ñì. Ëåáåäåâ, Ëèñîâ-
ñêèé, 2008).

Âñå èçó÷åííûå íàìè êàðèîòè-
ïû ôîðì «barabensis» 2n=20 è
«pseudogriseus» 2n=24 ñîîòâåò-
ñòâóþò îïèñàííûì ðàíåå (Ìàëû-
ãèí è äð., 1992; O’Brien et al., 2006;
Romanenko et al., 2007), çà îäíèì
èñêëþ÷åíèåì: â ïîïóëÿöèè
«barabensis» èç îêðåñòíîñòåé ñî-
ìîíà Õàðõîðèí áûëè îáíàðóæåíû
äâà ñàìöà ñ 2n=21. Õðîìîñîìû
ñðåäíåãî ðàçìåðà â ýòîì êàðèîòè-
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ïå ïðåäñòàâëåíû ïÿòüþ ìåòàöåíòðèêàìè è ÷åòûðüìÿ àêðîöåíòðèêàìè
(ðèñ 3).

Èç âñåõ ïðîàíàëèçèðîâàííûõ îáðàçöîâ íå áûëî íàéäåíî ñëó÷àåâ íå-
ñîîòâåòñòâèÿ ìèòîòèïà êàðèîòèïó èëè ìîðôîòèïó. Àíàëèç ÷àñòè÷íîé ïîñ-
ëåäîâàòåëüíîñòè èíòðîíà DBY1 ïîêàçàë, ÷òî äëÿ êàæäîé êàðèîôîðìû õà-
ðàêòåðåí ñâîé àëëåëü ýòîãî ãåíà. Íè îäíîãî ñëó÷àÿ èíòðîãðåññèè ýòîãî
ìàðêåðà íàéäåíî òàêæå íå áûëî.

Âèçóàëüíûé è ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç ðàñïðîñòðàíåíèÿ ìèêðîñàòåë-
ëèòíûõ àëëåëåé â ïîïóëÿöèÿõ äâóõ êàðèîôîðì âûÿâèë íåêîòîðîå êîëè÷å-
ñòâî ïðåäïîëîæèòåëüíî ãèáðèäíûõ îñîáåé â ðÿäå ïîïóëÿöèé, â îñíîâíîì
èç çîí ïîòåíöèàëüíîãî êîíòàêòà. Áîëüøèíñòâî èç òàêèõ îñîáåé ïðîèñõî-
äÿò èç ïîïóëÿöèè â îêð. Õàðõîðèíà (8 èç 40 èññëåäîâàííûõ â ýòîé ïîïó-
ëÿöèè îñîáåé).

3.3 Àíàëèç èçìåí÷èâîñòè ãåíà cytb
×òîáû ðåêîíñòðóèðîâàòü ãåíåòè÷åñêóþ ñòðóêòóðó êîìïëåêñà Cricetulus

barabensis sensu lato, â ðàáîòå óñòàíîâëåíû ôèëîãåíåòè÷åñêèå îòíîøå-
íèÿ ìåæäó ãàïëîãðóïïàìè ìòÄÍÊ è èññëåäîâàíî èõ ñîîòâåòñòâèå ãðóï-
ïàì ïîïóëÿöèé è ìîðôîëîãè÷åñêèì ïîäâèäàì, à òàêæå ïðîâåäåí ñðàâíè-
òåëüíûé àíàëèç ïîïóëÿöèîííî-ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè êàðèîôîðì
“barabensis” è “pseudogriseus”.

Íà NJ äåðåâå ãàïëîòèïîâ (ðèñ. 4) âûäåëÿþòñÿ ãðóïïèðîâêè, ñîîòâåò-
ñòâóþùèå èçâåñòíûì êàðèîôîðìàì, ïðè÷åì åñëè “griseus” è
“pseudogriseus” ñîñòàâëÿþò ìîíîôèëåòè÷åñêèå âåòâè, ñáëèæåííûå äðóã
ñ äðóãîì îòíîñèòåëüíî îñòàëüíûõ êëàñòåðîâ, òî “barabensis” îêàçûâàåòñÿ
ïàðàôèëåòè÷åñêèì èç-çà îáîñîáëåííîãî ïîëîæåíèÿ ïðèìîðñêîãî ïîäâè-
äà C. b. ferrugineus. C. b. tuvinicus â ñâîþ î÷åðåäü ïàðàôèëåòè÷åí îòíîñè-
òåëüíî C. b. barabensis. C. b. barabensis çàíèìàåò äî÷åðíåå ïîëîæåíèå
îòíîñèòåëüíî C. b. tuvinicus. Ýòè ðåçóëüòàòû ñîîòâåòñòâóþò óæå îïèñàí-
íûì âî ââåäåíèè. Íåèññëåäîâàííûå ðàíåå îáðàçöû íåîïèñàííîãî ïîäâè-
äà 20-õðîìîñîìíîé ôîðìû èç Çàáàéêàëüñêîãî êðàÿ îáðàçóþò åäèíûé êëà-
ñòåð ñ àìóðñêèì ïîäâèäîì C. b. xinganensis. È åñëè ñáëèæåíèå àëòàéñêî-
ãî C. b. barabensis c C. b. tuvinicus, à íåîïèñàííîãî çàáàéêàëüñêîãî ïîäâè-
äà Ñ. barabensis ssp ñ àìóðñêèì C. b. xinganensis ñîîòâåòñòâóåò èõ ãåîãðà-
ôè÷åñêîìó ðàñïðåäåëåíèþ íà àðåàëå, òî îòäàëåííîñòü äðóã îò äðóãà àìóð-
ñêèõ è ïðèìîðñêèõ õîìÿ÷êîâ ñëåäóåò îòìåòèòü êàê íåñîîòâåòñòâèå ìîëå-
êóëÿðíûõ è ãåîãðàôè÷åñêèõ äàííûõ.
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Ïîêàçàòåëè ãàïëîòèïè÷åñêîãî (h) è íóêëåîòèäíîãî (ð)
ðàçíîîáðàçèÿ

Âî âñåõ êðóïíûõ âûáîðêàõ (êàðèîôîðìû, ïîäâèäû, ðåãèîíû) óðîâåíü
ãàïëîòèïè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ îêàçàëñÿ äîñòàòî÷íî âûñîêèì, (0.816–
0.968) çà èñêëþ÷åíèåì âûáîðêè àëòàéñêîãî ïîäâèäà C. b. barabensis, ãäå
îí ñîñòàâèë 0.562. Ñðåäíèé óðîâåíü – 0.875.

Óðîâåíü íóêëåîòèäíîãî ðàçíîîáðàçèÿ â êðóïíûõ âûáîðêàõ ñàìûì âû-
ñîêèì îêàçàëñÿ ó êàðèîôîðìû “griseus”, è ó êàðèîôîðìû “barabensis”.
Ïîíèæåííûì ïî ñðàâíåíèþ ñ îñòàëüíûìè âûáîðêàìè óðîâíåì ðàçíîîá-
ðàçèÿ õàðàêòåðèçóþòñÿ àëòàéñêèé ïîäâèä C. b. barabensis, íåîïèñàííûé
çàáàéêàëüñêèé ïîäâèä C. barabensis ssp è âûáîðêà èç ðåãèîíà Çàáàéêàëüå
êàðèîôîðìû “pseudogriseus”. Äèàïàçîí çíà÷åíèé ð – îò 0.00133 äî 0.0136,
ñðåäíåå çíà÷åíèå – 0,005.

Ïðè ñðàâíåíèè ëîêàëüíûõ ïîïóëÿöèé ñëåäóåò îòìåòèòü íàèáîëåå íèç-
êèå ïîêàçàòåëè ãàïëîòèïè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè äëÿ ëîêàëèòåòîâ ôîðìû
”barabensis” ñ Àëòàÿ (Çàâüÿëîâî), èç Àìóðñêîãî ðåãèîíà (Àìóðçåò) è Çà-
áàéêàëüñêîãî êðàÿ (Áàëåé, Ãàçèìóð). Ñàìûé íèçêèé ïîêàçàòåëü – ïîïóëÿ-

Ðèñ. 4. Ôèëîãåíåòè÷åñêîå äåðåâî ãàïëîòèïîâ cytb (ìåòîä NJ, ïðîãðàììà Mega
5.1, p-äèñòàíöèè ïî ïîëíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè cytb 1140íï). Â óçëàõ óêàçàíû
èíäåêñû áóòñòðýï-ïîääåðæêè (1000 ðåïëèê).
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öèÿ Êóðàé (Òóâà). Ñðåäíåå çíà÷åíèå h=0,746, äèàïàçîí çíà÷åíèé îò 0.05
äî 1. Êàðèîôîðìà “pseudogriseus” èìååò äîñòîâåðíî áîëåå âûñîêèå ïîêà-
çàòåëè ð è h ïî ñðàâíåíèþ ñ ôîðìîé ”barabensis” (òåñò Mann-Whitney,
P<0.01).

Èññëåäîâàíèå ñòàáèëüíîñòè ïîïóëÿöèé
Äëÿ èññëåäîâàíèÿ òîãî, èñïûòûâàëà ëè ïîïóëÿöèÿ â íåäàâíåì ïðîøëîì

âíåçàïíûå èçìåíåíèÿ ýôôåêòèâíîé ÷èñëåííîñòè, ïðèìåíÿëè òåñòû íà îñ-
íîâå ñòàòèñòèê Òàäæèìû, Ôó è R2. Ðåçóëüòàòû îòâåðãàþò ñòàáèëüíîñòü
ïîïóëÿöèé â òå÷åíèå ïîñëåäíåãî âðåìåíè òîëüêî äëÿ âûáîðîê Çàâüÿëîâî
– ïîäâèä C. b. barabensis, çàïàäíûé êðàé àðåàëà êàðèîôîðìû “barabensis”
(Tajima’s D p-value = 0.002), Òåðå-Õîëü – ïîäâèä C. b. tuvinicus, ðåãèîí
Òóâà (FS p-value = 0.01; R2 p-value=0.01986) è Ìîíãîëûí-Ýëñ – þãî-çà-
ïàäíûé êðàé àðåàëà êàðèîôîðìû “pseudogriseus” (Tajima’s D p-value =
0.043).

Ðåçóëüòàòû ìîäåëèðîâàíèÿ èçìåíåíèé ýôôåêòèâíîé ÷èñëåííîñòè âî
âðåìåíè (Bayesian Skyline Plot) êàê äëÿ îáúåäèíåííûõ âûáîðîê êàæäîé
êàðèîôîðìû, òàê è äëÿ ðåãèîíîâ, ãðóïï è îòäåëüíûõ ïîïóëÿöèé íå âûÿ-
âèëè çàìåòíûõ èçìåíåíèé ýôôåêòèâíîé ÷èñëåííîñòè íè â îäíîé èç èñ-
ñëåäîâàííûõ âûáîðîê – åå êîëåáàíèÿ íè â îäíîì èç ñëó÷àåâ íå ïðåâûøà-
ëè äîâåðèòåëüíîãî èíòåðâàëà.

AMOVA è òåñò Ìàíòåëà
Ðåçóëüòàòû òåñòà Ìàíòåëà óêàçûâàþò íà ñóùåñòâîâàíèå äîñòîâåðíîé

êîðåëëÿöèè ìåæäó ãåîãðàôè÷åñêîé è ãåíåòè÷åñêîé äèñòàíöèÿìè äëÿ êà-
ðèôîðì “barabensis” è “pseudogriseus” ïî äàííûì èçìåí÷èâîñòè cytb è
ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ.

Äëÿ âûÿâëåíèÿ ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû êàðèîôîðì ïðîèçâåäåíà îöåíêà
êîìïîíåíò èçìåí÷èâîñòè ïî ìèòîõîíäðèàëüíûì äàííûì ñ ïðèìåíåíèåì
ìåòîäà AMOVA. Ïîêàçàòåëè âêëàäà â èçìåí÷èâîñòü ïðè ðàçäåëåíèè âñåé
âûáîðêè íà òðè êàðèîôîðìû (ðèñ. 5À), è äëÿ ïîäâèäîâ âíóòðè êàðèîôîð-
ìû barabensis îêàçàëèñü î÷åíü ïîõîæè (ðèñ. 5Á).

Ïðè ðàçäåëåíèè âûáîðîê ïîäâèäà C. b. pseudogriseus (ðèñ. 5Ã) è ïîä-
âèäà C. b. tuvinicus (ðèñ. 5Â) íà ðåãèîíàëüíûå âûáîðêè (äëÿ êàæäîãî ïîä-
âèäà áûëî âûäåëåíî ïî òðè ãåîãðàôè÷åñêèõ ðåãèîíà) âèäíî, ÷òî ó C. b.
pseudogriseus íàìíîãî ìåíüøèé âêëàä â èçìåí÷èâîñòü äàåò êîìïîíåíò
èçìåí÷èâîñòè ìåæäó ðåãèîíàìè, è î÷åíü âûñîêà äîëÿ èçìåí÷èâîñòè âíóò-
ðè ïîïóëÿöèé, â òî âðåìÿ êàê ó C. b. tuvinicus èçìåí÷èâîñòü ìåæäó ðåãèî-
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íàìè ñóùåñòâåííî âûøå. Ïðè ðàçäåëåíèè âûáîðîê òåõ æå ïîäâèäîâ íà
ãðóïïû ãåîãðàôè÷åñêè áëèçêèõ ïîïóëÿöèé çàìåòíû òå æå òåíäåíöèè, ÷òî
è ïðè ðàçäåëåíèè íà ðåãèîíû (ðèñ. 5-Ä, Å).

Ñòðóêòóðà îòíîøåíèé ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè áàðàáèíñêèõ õîìÿ÷êîâ îò-
ðàæàåò â öåëîì òó æå êàðòèíó, ÷òî è ãàïëîòèïè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà êîìïëåê-
ñà. Íà äåðåâüÿõ (ðèñ. 6) âûäåëÿåòñÿ âåòâü, ñîäåðæàùàÿ äâà îáîñîáëåííûõ
êëàñòåðà, ñîîòâåòñòâóþùèõ êàðèîôîðìàì “griseus” è “pseudogriseus”.
Êàðèîôîðìà “barabensis” ïðåäñòàâëåíà íåñêîëüêèìè êëàñòåðàìè, èç êî-
òîðûõ ïðèìîðñêàÿ ïîïóëÿöèÿ çàíèìàåò áàçàëüíîå ïîëîæåíèå ëèáî ïî îò-

Ðèñ. 5. Ðåçóëüòàòû àíàëèçà êîìïîíåíò èçìåí÷èâîñòè cytb (AMOVA). Ýëåìåíòû
êðóãîâûõ äèàãðàìì îòðàæàþò äîëè èçìåí÷èâîñòè, îáúÿñíÿåìîé èçìåí÷èâîñòüþ
ìåæäó ãàïëîòèïàìè âíóòðè ïîïóëÿöèé, ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè è ìåæäó ãðóïïàìè
ïîïóëÿöèé
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íîøåíèþ ê îñòàëüíûì ïîïóëÿöèÿì ýòîé êàðèîôîðìû (net p-äèñòàíöèè),
ëèáî îêàçûâàåòñÿ áàçàëüíîé äëÿ âñåõ òðåõ êàðèîôîðì (Fst-äèñòàíöèè).
Ïîïóëÿöèè èç ×èòèíñêîé îáë. è Àìóðñêîãî ðåãèîíà ãðóïïèðóþòñÿ â åäè-
íûé êëàñòåð ñ íåÿñíûìè îòíîøåíèÿìè âíóòðè íåãî. Àëòàéñêàÿ ïîïóëÿ-
öèÿ ïî îòíîøåíèþ ê ïîäâèäó C. b. tuvinicus çàíèìàåò ëèáî äî÷åðíåå (net
p-äèñòàíöèè) ëèáî áàçàëüíîå (Fst-äèñòàíöèè) ïîëîæåíèå. Âíóòðè ïîäâè-
äîâ C. b. pseudogriseus è C. b. tuvinicus âûäåëÿåòñÿ íåñêîëüêî êëàñòåðîâ,
îäíàêî èõ ïîïóëÿöèîííûé ñîñòàâ íå ñîãëàñóåòñÿ ñ ãåîãðàôè÷åñêîé ñòðóê-
òóðîé.

Ðèñ. 6. NJ-äåíäðîãðàììà, ïîñòðîåííàÿ ïî Fst-äèñòàíöèÿì ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè
(äàííûå èçìåí÷èâîñòè cytb).
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3.4 Àíàëèç èçìåí÷èâîñòè ìèêðîñàòåëëèòîâ
Óðîâåíü êàê îæèäàåìîé (He), òàê è íàáëþäàåìîé (Ho) ãåòåðîçèãîòíî-

ñòè ó êàðèîôîðìû “barabensis” îêàçàëñÿ íèæå àíàëîãè÷íûõ ïîêàçàòåëåé
äëÿ êàðèîôîðìû “pseudogriseus”. Ñðåäíåå ÷èñëî àëëåëåé â ïîïóëÿöèÿõ
îòëè÷àåòñÿ ó äâóõ êàðèîôîðì íå òàê ñèëüíî, íî âñå æå îíî íèæå ó
“barabensis”. Çäåñü ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ñàìûé âûñîêèé ïîêàçàòåëü ñðåä-
íåãî ÷èñëà àëëåëåé ó ýòîé êàðèîôîðìû îáíàðóæåí â ïîïóëÿöèè Õàðõî-
ðèí. Òàêæå íàáëþäàåòñÿ íåáîëüøîå ñíèæåíèå ýòîãî ïîêàçàòåëÿ â ïîïóëÿ-
öèÿõ èç òàêèõ ðåãèîíîâ, êàê Àëòàé, ×èòà, Àìóð – êðàåâûå ðåãèîíû êàðè-
îôîðìû “barabensis”. Àíàëîãè÷íî â ýòèõ ïîïóëÿöèÿõ çàìåòíî ñíèæåíèå
ïîêàçàòåëåé ãåòåðîçèãîòíîñòè. Êðîìå òîãî ãåòåðîçèãîòíîñòü î÷åíü íåâû-
ñîêà â ïîïóëÿöèè Êóðàé èç Òóâû (ïîäâèä C. b. tuvinicus).

Ó ôîðìû “pseudogriseus” âî âñåõ ïîïóëÿöèÿõ è ðåãèîíàõ âñå âûøåïå-
ðå÷èñëåííûå ïîêàçàòåëè ðàçíîîáðàçèÿ îêàçàëèñü äîñòîâåðíî âûøå, ÷åì
ó ôîðìû “barabensis” (òåñò Mann-Whitney, P<0.01).

Ïðè èññëåäîâàíèè îòíîøåíèé ìåæäó ãåîãðàôè÷åñêè áëèçêèìè ãðóï-
ïàìè ïîïóëÿöèé ïóòåì ïîñòðîåíèÿ NJ-äåðåâüåâ, êàê ïî äèñòàíöèÿì Íåè

Ðèñ. 7. NJ-äåíäðîãðàììà, îòðàæàþùàÿ îòíîøåíèÿ ìåæäó ãðóïïàìè ïîïóëÿöèé,
ïîñòðîåííàÿ ïî äèñòàíöèÿì Íåè, ñêîððåêòèðîâàíûì íà ðàçìåð âûáîðêè.



19

ÃËÀÂÀ 4. ÎÁÑÓÆÄÅÍÈÅ

Óðîâåíü äèâåðãåíöèè êàðèîôîðì è ïîäâèäîâ, ñîãëàñíî ðàçëè÷-
íûì êîíöåïöèÿì âèäà. Åñëè ñëåäîâàòü äèàãíîñòè÷åñêèì êðèòåðèÿì,
ïðåäëîæåííûì Ð. Áýéêåðîì è Á. Áðýäëè (2001) â ãåíåòè÷åñêîé êîíöåï-
öèè âèäà, òî ðàçëè÷èÿ ìåæäó òðåìÿ ñàìûìè êðóïíûìè âåòâÿìè ãðóï-
ïû áàðàáèíñêèõ õîìÿ÷êîâ – 1. C. b. barabensis + C. b. tuvinicus + C. b.
ssp + Ñ. b. xinganensis; 2. Ñ. b. ferrugineus; 3. C. b. pseudogriseus + C. b.
griseus – ìîãóò ñîîòâåòñòâîâàòü êàê ïîäâèäîâîìó, òàê è âèäîâîìó óðîâ-
íþ. Îäíàêî ñ ó÷åòîì äèñòàíöèé ïî cytb ìåæäó äðóãèìè âèäàìè è ïîä-
âèäàìè õîìÿêîâ Ïàëåàðêòèêè (Neumann et al., 2006), ýòè òðè âåòâè ñêî-
ðåå ñòîèò ðàñöåíèâàòü êàê ïîäâèäû.

Ðàçëè÷èÿ ìåæäó êàðèîôîðìàìè “pseudogriseus” è “griseus” îêàçûâà-
þòñÿ íåìíîãî íèæå âèäîâîãî óðîâíÿ (îò 2,7% ïî Bradley, Baker, 2001),
òàê æå, êàê è ðàçëè÷èÿ ìåæäó ãðóïïàìè C. b. barabensis + C. b. tuvinicus
è C. b. ssp + Ñ. b. xinganensis. À ðàçëè÷èÿ âíóòðè ýòèõ ãðóïï îêàçûâàþò-
ñÿ òàêæå íå âûøå ïîäâèäîâîãî óðîâíÿ.

Òàêèì îáðàçîì, ìîëåêóëÿðíûå äàííûå â ïðèìåíåíèè ê ÷èñëåííîìó
êðèòåðèþ ãåíåòè÷åñêîé êîíöåïöèè âèäà íå ïîçâîëÿþò ñ óâåðåííîñòüþ
îïðåäåëèòü ñòàòóñ êàêîé-ëèáî èç âûäåëÿåìîé â êîìïëåêñå áàðàáèíñêèõ
õîìÿ÷êîâ ãðóïï êàê âèäîâîé, íî äëÿ òðåõ êðóïíûõ ëèíèé íå îïðîâåðãà-
þò òàêóþ ãèïîòåçó.

Â êîíòåêñòå êëàññè÷åñêîé òèïîëîãè÷åñêîé êîíöåïöèè âèäà êàðèîôîð-
ìû “barabensis”, “pseudogriseus” è “griseus” ìîæíî òðàêòîâàòü êàê òðè
âèäà íà îñíîâàíèè èõ êàðèîëîãè÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèè, ÷òî è áûëî
íåêîãäà ñäåëàíî (Ìàëûãèí è äð., 1992).

Ðåçóëüòàòû ëàáîðàòîðíîé ãèáðèäèçàöèè òàêæå ìîæíî ðàññìîòðåòü â
ñâåòå òèïîëîãè÷åñêîé êîíöåïöèè âèäà, åñëè ñ÷èòàòü, ÷òî óñïåøíàÿ ãèá-
ðèäèçàöèÿ â ëàáîðàòîðèè ñ ïîÿâëåíèåì æèçíåñïîñîáíûõ ïëîäîâèòûõ
ãèáðèäîâ îáîåãî ïîëà ñâèäåòåëüñòâóåò î íåâûñîêîì óðîâíå ôèçèîëîãè-
÷åñêîé äèâåðãåíöèè, íåäîñòàòî÷íîé äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ ìåõàíèçìîâ ïî-
ñòêîïóëÿòèâíîé èçîëÿöèè. Ïðàâäà, ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî àíàëèç ñèíàï-
òîíåìíûõ êîìïëåêñîâ ëàáîðàòîðíûõ ãèáðèäîâ, ïîëó÷åííûõ â ïðîöåññå

(ðèñ. 7), òàê è ïî Fst-äèñòàíöèÿì âûäåëÿþòñÿ äâà õîðîøî äèôôåðåíöèðî-
âàííûõ êëàñòåðà, ñîîòâåòñòâóþùèõ êàðèîôîðìàì “barabensis” è
“pseudogriseus”. Òàêæå âûäåëÿåòñÿ îáîñîáëåííàÿ âåòâü, ñîîòâåòñòâóþùàÿ
âûáîðêå ôîðìû “barabensis” ñ Àëòàÿ (ïîäâèä C. b. barabensis).
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äàííîé ðàáîòû, ïðîâåäåííûé Ñ.Â. Ìàòâååâñêèì (Ìàòâååâñêèé è äð., 2012),
âûÿâèë åäèíè÷íûå íàðóøåíèÿ ñèíàïñèñà õðîìîñîì. Òàêèå ðåçóëüòàòû
ìîãóò ãîâîðèòü î òîì, ÷òî öèòîãåíåòè÷åñêèå ìåõàíèçìû èçîëÿöèè ìåæäó
êàðèîôîðìàìè óæå íà÷èíàþò çàêëàäûâàòüñÿ. Òàêèì îáðàçîì, óðîâåíü
ðàçëè÷èé ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ, êàðèîòèïîâ, êðàíèîìåòðè÷åñêèõ ïðè-
çíàêîâ è ìîðôîôèçèîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé ïîçâîëÿåò ðàññìàòðèâàòü
âûäåëÿåìûå â êîìïëåêñå áàðàáèíñêèõ õîìÿ÷êîâ êëàñòåðû êàê ïîäâèäû.
Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïî äèàãíîñòè÷åñêèì êðèòåðèÿì íåêîòîðûõ êîíöåïöèé
âèäà, íàëè÷èå õèàòóñà è õîðîøî äèôôåðåíöèðîâàííûõ êëàñòåðîâ ïî êà-
ðèîëîãè÷åñêèì è ìîëåêóëÿðíûì ïàðàìåòðàì äàåò âîçìîæíîñòü îáñóæ-
äàòü è âèäîâîé ñòàòóñ ðÿäà ãåíåòè÷åñêè äèôôåðåíöèðîâàííûõ ãðóïï ýòî-
ãî êîìïëåêñà.

Ðåïðîäóêòèâíàÿ è ãåíåòè÷åñêàÿ èçîëÿöèÿ ó ôîðì ñ óðîâíåì äè-
âåðãåíöèè, àíàëîãè÷íûì òàêîâîìó ó áàðàáèíñêèõ õîìÿ÷êîâ. Ñòåïåíü
âûðàæåííîñòè ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè ôîðì ñ ãåíåòè÷åñêèìè ðàçëè-
÷èÿìè, ñîîòâåòñòâóþùèìè áëèçêèì âèäàì èëè ïîäâèäàì, âêëþ÷àåò øè-
ðîêèé ñïåêòð âàðèàíòîâ – îò ïîëíîé ñòåðèëüíîñòè è/èëè íàðóøåíèé æèç-
íåñïîñîáíîñòè ãèáðèäîâ, äî ñâîáîäíîãî ñêðåùèâàíèÿ â ëàáîðàòîðèè è â
ïðèðîäå áåç âèäèìîãî äåéñòâèÿ ìåõàíèçìîâ èçîëÿöèè.

Åñëè ôîðìû èëè áëèçêèå âèäû õàðàêòåðèçóþòñÿ íåáîëüøèìè ðàçëè-
÷èÿìè ïî êàðèîòèïàì, ìîðôîëîãèè è íèçêèì óðîâíåì ãåíåòè÷åñêèõ ðàç-
ëè÷èé, à îòñóòñòâèå íàäåæíûõ ìåõàíèçìîâ èçîëÿöèè ïîäòâåðæäåíî ëà-
áîðàòîðíûìè îïûòàìè, òî çàêîíîìåðíî îæèäàòü ãèáðèäèçàöèè â çîíàõ
êîíòàêòà èõ ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèé. Àíàëèç ëèòåðàòóðû ïîêàçûâàåò, ÷òî
ñóùåñòâóåò íåìàëî ïðèìåðîâ ïðèðîäíîé ãèáðèäèçàöèè ìåæäó ôîðìàìè,
óðîâåíü ðàçëè÷èé ìòÄÍÊ êîòîðûõ ñîïîñòàâèì èëè âûøå, ÷åì óðîâåíü
ðàçëè÷èé ìåæäó èññëåäîâàííûìè íàìè ôîðìàìè áàðàáèíñêèõ õîìÿ÷êîâ
- «barabensis» è «pseudogriseus» (Åðìàêîâ è äð., 2002; Òèòîâ è äð., 2005;
Hird, Sullivan, 2009; Hafner, 1992).

Ðàñïðîñòðàíåíèå êàðèîôîðì è ïîèñê ñëåäîâ ãèáðèäèçàöèè. Çàðå-
ãèñòðèðîâàíûå íàìè íîâûå òî÷êè îáèòàíèÿ êàðèîôîðì «pseudogriseus» è
«barabensis» â Þæíîé Áóðÿòèè è Öåíòðàëüíîé Ìîíãîëèè ñóùåñòâåííî
äîïîëíÿþò ñâåäåíèÿ î ðàñïðîñòðàíåíèè õîìÿ÷êîâ â ýòèõ îáëàñòÿõ è, ïðåæ-
äå âñåãî, â çîíàõ ïîòåíöèàëüíîãî êîíòàêòà.

Èñõîäÿ èç ðàíåå îïóáëèêîâàííûõ äàííûõ (Îðëîâ, Èñõàêîâà, 1975; Ëå-
áåäåâ, Êîâàëüñêàÿ, 2003), ìîæíî áûëî áû ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ôîðìà
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«pseudogriseus» çàñåëÿåò íà þãå Áóðÿòèè òîëüêî ìåæäóðå÷üå ðåê ×èêîé è
Ñåëåíãà, â òî âðåìÿ êàê ê çàïàäó îò ìåæäóðå÷üÿ – íà ëåâîì áåðåãó Ñåëåí-
ãè, è ê âîñòîêó – íà ïðàâîì áåðåãó ×èêîÿ, îáèòàåò ôîðìà «barabensis»
(ïîäâèä C. b. tuvinicus). Ïîëó÷åííûå äàííûå ïîäòâåðäèëè ýòî ïðåäïîëî-
æåíèå, çäåñü êàðèîôîðìû îáèòàþò ïî ðàçíûì áåðåãàì ð. ×èêîé, è ðåçóëü-
òàòû êàðèîòèïèðîâàíèÿ ñîêðàòèëè ìèíèìàëüíîå ðàññòîÿíèå ìåæäó èçâå-
ñòíûìè ìåñòîîáèòàíèÿìè ïîïóëÿöèé ðàçíûõ êàðèîôîðì äî 5 êì. Ó÷èòû-
âàÿ îñîáåííîñòè ëàíäøàôòà, ×èêîé âðÿä ëè ìîæåò ñ÷èòàòüñÿ ñåðüåçíûì
ãåîãðàôè÷åñêèì áàðüåðîì äëÿ õîìÿ÷êîâ. Îäíàêî â ýòîì ðàéîíå ìû íå
îáíàðóæèëè ñîâìåñòíîãî îáèòàíèÿ êàðèîôîðì, õîìÿ÷êîâ ñ îòêëîíåíèÿ-
ìè â êàðèîòèïå, êîòîðûå ìîãëè áû óêàçûâàòü íà ãèáðèäèçàöèþ, à òàêæå
ñëåäîâ èíòðîãðåññèè ãàïëîòèïîâ cyt b èëè àëëåëåé DBY1.

Â Öåíòðàëüíîé Ìîíãîëèè íàøè äàííûå è äàííûå Ëåáåäåâà Â.Ñ. è
Êîâàëüñêîé Þ.Ì. (2003) óêàçûâàþò íà òî, ÷òî àðåàë ôîðìû «barabensis»
çàíèìàåò âñå Õàíãàéñêîå íàãîðüå, êðîìå åãî âîñòî÷íîé îêîíå÷íîñòè.
ð. Îðõîí íå ðàçãðàíè÷èâàåò àðåàëû ôîðì – â âåðõíåì òå÷åíèè íà îáî-
èõ áåðåãàõ æèâåò ôîðìà «barabensis», à íèæå ïî òå÷åíèþ –
«pseudogriseus».

Ñðåäè èññëåäîâàííûõ ëîêàëèòåòîâ â Öåíòðàëüíîé Ìîíãîëèè ðàéîí
ñîìîíà Õàðõîðèí èñõîäíî ðàññìàòðèâàëñÿ â êà÷åñòâå îäíîé èç çîí ïîòåí-
öèàëüíîãî êîíòàêòà äâóõ êàðèîôîðì. Ê çàïàäó îò ýòîé ìåñòíîñòè ðàñïðî-
ñòðàíåíà òîëüêî êàðèîôîðìà «barabensis», à áëèæàéøèé ëîêàëèòåò îáè-
òàíèÿ êàðèîôîðìû «pseudogriseus» íàõîäèòñÿ â 50 êì ê âîñòîêó, â ðàéîíå
ñîìîíà Õàøàò /ïåñêîâ Ìîíãîëûí-Ýëñ.

Êàðèîëîãè÷åñêèé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî â îêðåñòíîñòÿõ Õàðõîðèíà ðàñ-
ïðîñòðàíåíà êàðèîôîðìà «barabensis» (2n=20) (ïîäâèä C. b. tuvinicus).
Îäíàêî â ýòîé ïîïóëÿöèè áûëè îáíàðóæåíû äâà ñàìöà, â êàðèîòèïàõ êî-
òîðûõ ïðåäñòàâëåíà 21 õðîìîñîìà. Ïî ÷èñëó è ôîðìå õðîìîñîì îáíàðó-
æåííûé íàìè êàðèîòèï (2n=21) ñîîòâåòñòâóåò òàêîâîìó ãèáðèäà âòîðîãî
èëè ïîñëåäóþùèõ ïîêîëåíèé ìåæäó «barabensis» è «pseudogriseus». Çäåñü
ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ìåæäó ïîïóëÿöèåé èç Õàðõîðèíà è ëîêàëèòåòàìè
Õàøàò-Ìîíãîëûí-Ýëñ íåò ñåðüåçíûõ ãåîãðàôè÷åñêèõ áàðüåðîâ. Õîòÿ â
íàñòîÿùåå âðåìÿ êàðèîôîðìû, ïî-âèäèìîìó, îáèòàþò èçîëèðîâàííî, âîç-
ìîæíî, ÷òî â ïåðèîä áîëåå øèðîêîãî ðàññåëåíèÿ õîìÿ÷êîâ àðåàëû äâóõ
ôîðì ñîïðèêàñàëèñü, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ìîãëè ïðîèñõîäèòü åäèíè÷íûå
ñëó÷àè ãèáðèäèçàöèè.

Àíàëèç ðàñïðåäåëåíèÿ ãàïëîòèïîâ cytb è àëëåëåé DBY1 â çîíå êîí-
òàêòà â Öåíòðàëüíîé Ìîíãîëèè íå âûÿâèë ñëåäîâ îáìåíà ýòèìè ìàðêåðà-
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ìè ìåæäó êàðèîôîðìàìè, òàêæå êàê è â çîíå ïîòåíöèàëüíîãî êîíòàêòà â
Çàáàéêàëüñêîì êðàå.

Ïðè ýòîì ðåçóëüòàòû àíàëèçà ðàñïðåäåëåíèÿ ìèêðîñàòåëëèòíûõ àëëå-
ëåé, ïîçâîëÿþò ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â ðÿäå ñëó÷àåâ èññëåäîâàííûå õîìÿ÷-
êè îêàçàëèñü íîñèòåëÿìè àëëåëåé äðóãîé êàðèîôîðìû, ò.å. áûëè âûÿâëå-
íû ñëåäû ïðîèçîøåäøåé íåêîãäà ãèáðèäèçàöèè.

Èòàê, ïî âñåì èìåþùèìñÿ äàííûì äâå êàðèîôîðìû õîìÿ÷êîâ –
“barabensis” è “pseudogriseus” îáèòàþò àëëîïàòðè÷íî, ñëó÷àåâ èñòèííîé
ïàðàïàòðèè (áåç êàêèõ-ëèáî ãåîãðàôè÷åñêèõ áàðüåðîâ) èëè ñèìïàòðèè íå
îáíàðóæåíî. Ïðè ýòîì äåéñòâåííîñòü ñóùåñòâóþùèõ ìåæäó ïîïóëÿöèÿ-
ìè ðàçíûõ êàðèîôîðì ãåîãðàôè÷åñêèõ ïðåãðàä â ðÿäå ñëó÷àåâ ñîìíèòåëü-
íà. Âûðàæåííîãî ïîòîêà ãåíîâ ìåæäó äâóìÿ êàðèîôîðìàìè ïðè ýòîì íå
âûÿâëåíî, õîòÿ âðåìÿ îò âðåìåíè ãèáðèäèçàöèÿ, ñóäÿ ïî âñåìó, ñëó÷àåò-
ñÿ. Òàêèå ðåçóëüòàòû íå ñîîòâåòñòâóþò èçíà÷àëüíûì îæèäàíèÿì, ñîãëàñ-
íî êîòîðûì ôîðìû æèâîòíûõ ñ òàêèì íåâûñîêèì óðîâíåì ðàçëè÷èé çà-
÷àñòóþ àêòèâíî ãèáðèäèçèðóþò â ïðèðîäå. Ñîãëàñíî áèîëîãè÷åñêîé è
ãåíåòè÷åñêîé êîíöåïöèÿì âèäà, òàêîå îòñóòñòâèå ñëåäîâ àêòèâíîé ãèá-
ðèäèçàöèè è âûðàæåííîãî ïîòîêà ãåíîâ ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î áîëåå
âûñîêîì óðîâíå äèâåðãåíöèè èññëåäîâàííûõ ôîðì.

Èñòîðè÷åñêàÿ äåìîãðàôèÿ èññëåäîâàííûõ ïîïóëÿöèé
Ïðîâåäåííûå èññëåäîâàíèÿ äåìîãðàôè÷åñêîé ñòàáèëüíîñòè ïîïóëÿ-

öèé êàðèîôîðì “barabensis” è “pseudogriseus” äàëè â èòîãå î÷åíü ñõîæèå
ðåçóëüòàòû: ïðàêòè÷åñêè âñå èññëåäîâàííûå ïîïóëÿöèè è ãðóïïû ïîïó-
ëÿöèé òîãî èëè èíîãî óðîâíÿ îáúåäèíåíèÿ ñóùåñòâóþò íà çàíèìàåìîé
èìè òåððèòîðèè äîñòàòî÷íî äàâíî è ÷èñëåííîñòü èõ íà ïðîòÿæåíèè äîë-
ãîãî âðåìåíè îñòàâàëàñü (è îñòàåòñÿ) ñòàáèëüíî âûñîêîé. Èñêëþ÷åíèå
ñîñòàâëÿåò òîëüêî âûáîðêà õîìÿ÷êîâ ñ Àëòàÿ (ïîäâèä Ñ. b. barabensis,
ñàìàÿ çàïàäíàÿ ÷àñòü àðåàëà êàðèîôîðìû “barabensis”), äëÿ êîòîðîé ìîæ-
íî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ýòîò ïîäâèä âîçíèê îòíîñèòåëüíî íåäàâíî, äèôôå-
ðåíöèðîâàâøèñü îò ïîäâèäà C. b. tuvinicus.

Ïîñêîëüêó ñòàáèëüíîé ýôôåêòèâíîé ÷èñëåííîñòüþ õàðàêòåðèçóþòñÿ
ïî ïîëó÷åííûì ðåçóëüòàòàì ïðàêòè÷åñêè âñå ïîïóëÿöèè èç çîí ïîòåíöè-
àëüíîãî êîíòàêòà, îòñóòñòâèå âûðàæåííîãî ïîòîêà ãåíîâ íå óäàåòñÿ îáúÿñ-
íèòü îòíîñèòåëüíî íåäàâíèì êîíòàêòîì, çà âðåìÿ êîòîðîãî ýòîò ïîòîê åùå
íå óñïåë ñôîðìèðîâàòüñÿ. Ñëåäîâàòåëüíî, ãåíåòè÷åñêàÿ èçîëèðîâàííîñòü
êàðèîôîðì îáóñëàâëèâàåòñÿ êàêèìè-òî äðóãèìè ìåõàíèçìàìè. Âîçìîæ-
íî, â ïðèðîäå óæå ñôîðìèðîâàëèñü è äåéñòâóþò ìåõàíèçìû ïðåêîïóëÿ-
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öèîííîé èçîëÿöèè (õèìè÷åñêèå, ýòîëîãè÷åñêèå), êîòîðûå â áîëüøèíñòâå
ñëó÷àåâ ïðåäîòâðàùàþò ãèáðèäèçàöèþ â óñëîâèÿõ ñâîáîäíîãî âûáîðà
ïîëîâîãî ïàðòíåðà. Ñóäÿ ïî âñåìó, èññëåäîâàííûå õðîìîñîìíûå ôîðìû
õîìÿ÷êîâ – “barabensis”, “griseus” è “pseudogriseus” – ýâîëþöèîíèðóþò
íåçàâèñèìî, è èõ äèâåðãåíöèÿ «â áèîëîãè÷åñêîì ñìûñëå» çàøëà äàëüøå,
÷åì ìîæíî áûëî ïðåäïîëîæèòü ïî óðîâíþ ìîðôîëîãè÷åñêèõ è ãåíåòè-
÷åñêèõ ðàçëè÷èé.

ÂÛÂÎÄÛ

1. Ìåæäó êàðèîôîðìàìè “barabensis”, “griseus” è “pseudogriseus” íà
ñåãîäíÿøíèé äåíü íå ñôîðìèðîâàëèñü íàäåæíûå ìåõàíèçìû ôèçèîëîãè-
÷åñêîé (ïîñòêîïóëÿöèîííîé) ðåïðîäóêòèâíîé èçîëÿöèè.

2. Íè â îäíîé èç òðåõ èçâåñòíûõ îáëàñòåé, ãäå âîçìîæåí êîíòàêò êà-
ðèîôîðì “barabensis” (ïîäâèä C. b. tuvinicus) è “pseudogriseus”, êàðèîòè-
ïèðîâàíèå æèâîòíûõ íå îáíàðóæèâàåò ïåðåêðûâàíèÿ àðåàëîâ è/èëè ãèá-
ðèäíûõ çîí. Ïðè ýòîì â ïîïóëÿöèè ôîðìû “barabensis” èç ñîìîíà Õàðõî-
ðèí â Öåíòðàëüíîé Ìîíãîëèè îáíàðóæåíû êàðèîòèïû ïðåäïîëîæèòåëü-
íî ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ.

3. Ïðè îòñóòñòâèè ñëåäîâ îáìåíà ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ è Ó-õðî-
ìîñîìîé â çîíàõ ïîòåíöèàëüíîãî êîíòàêòà, ðåçóëüòàòû ìèêðîñàòåëëèò-
íîãî àíàëèçà ìîæíî èíòåðïðåòèðîâàòü êàê ñâèäåòåëüñòâî èíòðîãðåññèè
àëëåëåé ôîðìû “pseudogriseus” â ïîïóëÿöèþ ôîðìû “barabensis” èç ñî-
ìîíà Õàðõîðèí. Òàêèì îáðàçîì, ïðè îòñóòñòâèè âûðàæåííîãî ïîòîêà ãå-
íîâ ìîæíî ïðåäïîëîæèòü ðåäêèå ñëó÷àè ãèáðèäèçàöèè ìåæäó êàðèîôîð-
ìàìè.

4. Êàðèîôîðìû “barabensis” è “pseudogriseus” âûäåëÿþòñÿ â õîðîøî
îáîñîáëåííûå äðóã îò äðóãà ãðóïïû êàê ïî ìèòîõîíäðèàëüíûì, òàê è ïî
ìèêðîñàòåëëèòíûì äàííûì.

5. Ñòðóêòóðèðîâàííîñòü êàðèîôîðìû “barabensis” ïî ñðàâíåíèþ ñ
“pseudogriseus” – êàê ðàçäåëåíèå åå íà ïîäâèäû, òàê è äèôôåðåíöèàöèÿ
íà ãåîãðàôè÷åñêèå ðåãèîíû ïîäâèäà C. b. tuvinicus ìîæåò áûòü âûçâàíà
íàëè÷èåì áîëüøåãî ÷èñëà ãåîãðàôè÷åñêèõ ïðåãðàä íà àðåàëå, ñïîñîáñòâó-
þùèõ óìåíüøåíèþ ïîòîêà ãåíîâ ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè, à òàêæå íåñêîëüêî
áîëüøèì âîçðàñòîì êàðèîôîðìû.

6. Íà áîëüøåé ÷àñòè èññëåäîâàííîãî àðåàëà, â òîì ÷èñëå â çîíàõ ïî-
òåíöèàëüíîãî êîíòàêòà, ïîïóëÿöèè îáåèõ êàðèîôîðì ñóùåñòâóþò äîñòà-
òî÷íî äàâíî è áåç ñèëüíûõ êîëåáàíèé ýôôåêòèâíîé ÷èñëåííîñòè. Ïðåä-



24

ïîëîæèòü íåäàâíþþ ýêñïàíñèþ ìîæíî òîëüêî äëÿ àëòàéñêîãî ïîäâèäà C.
b. barabensis.

7. Íåñìîòðÿ íà íåâûñîêèé óðîâåíü ðàçëè÷èé ïî áîëüøèíñòâó èññëå-
äîâàííûõ ïàðàìåòðîâ è óñïåøíóþ ëàáîðàòîðíóþ ãèáðèäèçàöèþ, îòñóò-
ñòâèå âûðàæåííîãî ïîòîêà ãåíîâ ìåæäó êàðèîôîðìàìè “barabensis” è
“pseudogriseus” â äàâíî ñóùåñòâóþùèõ çîíàõ êîíòàêòà ìîæåò áûòü ïðè-
çíàêîì íàëè÷èÿ ýôôåêòèâíûõ ìåõàíèçìîâ ïðåêîïóëÿöèîííîé èçîëÿöèè,
äåéñòâóþùèõ â óñëîâèÿõ ñâîáîäíîãî âûáîðà ïîëîâîãî ïàðòíåðà.

ÁËÀÃÎÄÀÐÍÎÑÒÈ:

Àâòîð ãëóáîêî ïðèçíàòåëåí âñåì, êòî ïîääåðæèâàë åãî è ïîìîãàë ïðè
âûïîëíåíèè ýòîé ðàáîòû: íàó÷íûì ðóêîâîäèòåëÿì – Àëåêñåþ Âàñèëüå-
âè÷ó Ñóðîâó è Àííå Àíäðååâíå Áàííèêîâîé; Ëåáåäåâó Âëàäèìèðó Ñâÿ-
òîñëàâîâè÷ó çà êîíñóëüòàöèè è íåîöåíèìóþ ìåòîäè÷åñêóþ ïîìîùü íà
âñåõ ýòàïàõ ðàáîòû; Ìàëûãèíó Âàñèëèþ Ìèõàéëîâè÷ó çà ðóêîâîäñòâî
êóðñîâîé è äèïëîìíîé ðàáîòàìè, ïîñëóæèâøèìè çàäåëîì äàííîé äèñ-
ñåðòàöèè; Ðþðèêîâó Ãåîðãèþ Áîðèñîâè÷ó çà ïîìîùü â ñáîðå ïîëåâîãî
ìàòåðèàëà, öåííûå ñîâåòû è ïîääåðæêó íà âñåõ ýòàïàõ ðàáîòû; Êîçëîâñ-
êîìó Àëåêñàíäðó Èâàíîâè÷ó; Ìåùåðñêîìó Èëüå Ãðèãîðüåâè÷ó çà ìåòî-
äè÷åñêóþ è ïðàêòè÷åñêóþ ïîìîùü â îáðàáîòêå ìàòåðèàëà; Ôåîêòèñòîâîé
Íàòàëüå Þðüåâíå è êîëëåêòèâó êàáèíåòà ìîëåêóëÿðíûõ ìåòîäîâ êàôåä-
ðû çîîëîãèè ïîçâîíî÷íûõ áèîëîãè÷åñêîãî ôàêóëüòåòà ÌÃÓ, çà öåííûå
êðèòè÷åñêèå çàìå÷àíèÿ è êîíñòðóêòèâíîå îáñóæäåíèå ðàáîòû, ðîäñòâåí-
íèêàì è äðóçüÿì, êîòîðûå îêàçûâàëè ìîðàëüíóþ ïîääåðæêó ïðè ñáîðå
ìàòåðèàëà è íàïèñàíèè ðàáîòû.
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