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Полевка Максимовича Microtus maximowiczii
(Schrenck, 1858) – широкоареальный вид, обита�
ющий во влажных биотопах лесной и лесостеп�
ной зон Восточной Азии [1]. Ареал этого вида
имеет сложную мозаичную структуру и простира�
ется от восточного берега Байкала до западного
склона Сихотэ�Алиня. По мнению некоторых ав�
торов, основная часть ареала вида расположена в
Северной Монголии и Северо�Восточном Китае,
а на территории Забайкалья и Приамурья России
находятся периферические популяции, которые
“языками” проникают с основной части ареала
[2, 3]. В плейстоцене ареал этого вида был более
широк, так как известны его ископаемые остатки
из пещер южных склонов Сихотэ�Алиня в При�
морье [4]. 

До конца прошлого века для вида выделяли
три подвида [1, 5]: M. m. maximowiczii Schrenck,
1858, описанный из верховья Амура в устье р. Омут�
ной и распространенный в Приамурье и Северо�
Восточном Китае; M. m. ungurensis Kastchenko,
1913, описанный из Читинской области, р. Унгур
и обитающий в Забайкалье и Северо�Восточной
Монголии; M. m. gromovi Vorontsov, 1988, с юго�во�

стока Якутии (восточный берег оз. Большое То�
ко). Однако исследования последних лет позво�
лили повысить таксономический ранг последне�
го подвида до видового [6, 7]. 

Для полевки Максимовича отмечен чрезвы�
чайно сложный хромосомный полиморфизм [8–
14]. Диплоидные числа могут варьировать от 36 до
44, а число плеч от 52 до 62. Изменчивость хромо�
сомного набора этого вида обусловлена высоким
числом структурных мутаций, при этом изменчи�
вость кариотипа наблюдается как внутри локаль�
ных популяций, так и между ними. Большинство
авторов склоняются к мнению о географической
приуроченности хромосомных различий и выде�
ляют от трех до пяти хромосомных форм [10, 14].
Четыре хромосомные формы – “А”, “В”, “V” и
“D” – были описаны для полевок Бурятии и За�
байкальского края и одна – форма “C” – для по�
левок Среднего Амура [14–16].

В проведенных ранее молекулярно�генетиче�
ских исследованиях с включением полевки Мак�
симовича [17, 18] с территории Среднего Приаму�
рья проанализировано только 10 экз. из пяти вы�
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борок [18], что явно недостаточно для столь
обширной и географически сложной территории.

Поскольку не существует однозначного опре�
деления территории Среднего Приамурья, в на�
стоящей работе мы включаем в данную область
территорию от левого берега р. Зея на западе до
бассейна р. Уссури на востоке, с севера ограни�
ченную южными предгорьями Станового хребта
и хребтом Джагды. Для этого региона характерно
расположение в разных географических районах
с различающимися природными условиями;
большая часть территории находится в муссон�
ной области умеренного климатического пояса,
однако есть районы с выраженной степенью кон�
тинентальности [19]. Смешение природных усло�
вий способствует взаимопроникновению пред�
ставителей различных групп животных и расте�
ний в нехарактерные для них географические
районы. В связи с этим очень велика биогеогра�
фическая значимость этого региона, в пределах
которого проходят границы между восточно�си�
бирской, дауро�монгольской, берингийской и
маньчжурской фаунами [20, 21]. Также это непро�
стой в географическом плане регион, поскольку
имеется сложный рельеф (большое количество
хребтов и рек), который может оказывать изоли�

рующее действие на животных. Так, некоторые
виды животных имеют здесь границы своего рас�
пространения. За счет пограничных популяций
животных в данном регионе обеспечивается фор�
мирование богатого видового разнообразия [21,
22]; так, например, в этом регионе можно встре�
тить симпатрическое обитание некоторых близ�
ких видов [23]. 

Цель настоящего исследования – на основании
анализа контрольного региона мтДНК оценить
уровень генетического разнообразия полевок Мак�
симовича на территории Среднего Приамурья, вы�
яснить особенности филогенетической структуры
вида в этом регионе и сопоставить полученные дан�
ные с результатами кариологических исследований. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В работе были использованы 69 образцов тка�
ней полевок Максимовича, отловленных в бас�
сейне Среднего Приамурья (рис. 1):

NOR – Амурская область, Норский заповед�
ник, левый берег р. Нора (n = 10);

ARH – Амурская область, окрестности
пос. Архара (n = 3);
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Рис. 1. Места сбора материала и филогенетическая структура полевки Максимовича Microtus maximowiczii; “западная”
и “восточная” филогенетические группы. “Chit”, “Khab” и “Amur” – географические подгруппы в “восточной” фило�
генетической группе. Пунктирной чертой указаны границы между филогенетическими группами и подгруппами.
Обозначения мест отлова полевок см. в тексте.
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POI – Амурская область, окрестности пос. По�
ярково (n = 2);

BEL – Амурская область, окрестности пос. Бе�
лоярово, левый берег р. Селемджа (n = 4);

UVAL – Амурская область, окрестности
пос. Новокиевский Увал, левый берег р. Селемд�
жа (n = 6);

TOM – Амурская область, окрестности г. Бело�
горск, р. Томь (n = 1);

ZEIAL – Амурская область, близ г. Зея, левый
берег р. Зея (n = 5);

SAD – Еврейская автономная область, окрест�
ности с. Садовое (n = 9);

AMU – Еврейская автономная область,
окрестности пос. Амурзет (n = 3);

BAS – Еврейская автономная область, запо�
ведник “Бастак” (n = 4);

LEN – Еврейская автономная область, окрест�
ности пос. Ленинское (n = 4);

BIR – Еврейская автономная область, окрест�
ности г. Биробиджан (n = 4);

KHA – Хабаровский край, окрестности
пос. Галкино, правый берег р. Амур (n = 10);

BIK – Хабаровский край, окрестности
пос. Оренбургское, близ. г. Бикин, правый берег
р. Уссури (n = 2);

SUN – Северо�Восточный Китай, окрестно�
сти пос. Сюнке (n = 2). 

Также в анализ включены 28 последовательно�
стей контрольного региона мтДНК полевки Мак�
симовича, полученных нами ранее [18] и поме�
щенных в GenBank/NCBI под номерами
HM135863–HM135873 и HM135875–HM135890.
Из них 10 получены от полевок, отловленных c
территории Среднего Приамурья: NOR – Амур�
ская область, Норский заповедник (n = 5),
HM135863–HM135867; BIR – Еврейская авто�
номная область, окрестности г. Биробиджан (n =
1), HM135869; KAS – Амурская область, окрест�
ности пос. Касаткино (n = 2), HM135870–
HM135871; YAR – Еврейская автономная об�
ласть, окрестности пос. Желтый Яр (n = 1),
HM135868; BID – Еврейская автономная об�
ласть, окрестности пос. Биджан (n = 1),
HM135869. Остальные 18 последовательностей
были включены в анализ для сравнения и расчета
генетических характеристик для вида в целом:
SEL – Бурятия, окрестности пос. Истомино,
дельта р. Селенга (n = 1); END – Забайкальский
край, Сохондинский заповедник, р. Енда (n = 9);
BUK – Забайкальский край, Сохондинский запо�
ведник, р. Букукун (n = 4); CHI – Забайкальский
край, берег озера Малый Ундугун (n = 4). Также
были использованы последовательности кон�

трольного региона мтДНК полевки Максимовича
из GenBank/NCBI: BUSS – с китайской террито�
рии острова Большой Уссурийский, образован�
ного в месте впадения р. Уссури в Амур (n = 11),
номера KJ857292–KJ857294 и KJ857303–
KJ857310; YAK – окрестности пос. Якеши, Китай
(n = 2), номера KJ857295–KJ857296 [24]. Всего в
анализ для территории Среднего Приамурья бы�
ло включено 90 экз. полевки Максимовича. 

При построении филогенетических деревьев в
качестве внешней группы были использованы
последовательности гомологичного участка
мтДНК дальневосточной полевки Microtus fortis
Buchner, 1889 из GenBank/NCBI под номером
HM135828. 

Выделение ДНК осуществляли с использова�
нием стандартного метода экстракции фенол�
хлороформом [25] из свежих или фиксированных
95%�ным спиртом тканей (печени и мышц).
Фрагмент контрольного региона был амплифи�
цирован методом полимеразной цепной реакции
(ПЦР) с использованием прямого Pro+ (5'�ACC
ATC AGC ACC CAA AGC TG�3') и обратного Phe�
(5'�AAG CAT TTT CAG TGC TTT GCT T�3') прай�
меров. Амплификацию проводили на приборе
UNOII – Thermoblock (“Biometra”, Германия) в
25 мкл реакционной смеси, включавшей 1–2 мкг
тотальной ДНК, 2.5 мкл 10× буфера (“СибЭн�
зим”, г. Новосибирск), 1 мкл 20 мМ смеси dNTPs,
0.5 мкл каждого праймера, 3 ед. Taq�полимеразы
(“СибЭнзим”, г. Новосибирск) и деионизирован�
ную воду. ПЦР�реакцию проводили по следую�
щей схеме: начальная денатурация ДНК (94°C –
120 с), 40 циклов амплификации (94°C – 10 с,
52°C – 10 с, 72°C – 60 с) и достройка цепей (72°C –
420 с). Продукты амплификации подвергали цик�
лическому секвенированию с помощью набора
Big Dye Terminator v. 3.1 (“Applied Biosistems”,
США) с использованием прямого и обратного
праймеров при следующих условиях: начальная
денатурация ДНК (96°C – 60 с), 25 циклов ампли�
фикации (96°C – 30 с, 50°C – 10 с, 60°C – 240 с).
Последовательности нуклеотидов определяли на
автоматическом секвенаторе ABI Prizm 3130 (“Ap�
plied Biosistems”, США) на базе Биолого�почвен�
ного института ДВО РАН (г. Владивосток). 

Редактирование и выравнивание полученных
последовательностей проводили с использовани�
ем программы BioEdit 7.0.9.0 [26]. 

Выбор модели построения филогенетических
деревьев и расчет генетических дистанций вы�
полнены с помощью программы MEGA 5.1 [27].
Филогенетические реконструкции были выпол�
нены с использованием подходов “ближайшего
соседа” (NJ) и “максимального правдоподобия”
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(ML), устойчивость порядка кластеризации оце�
нивалась с помощью бутстрэп�анализа (1000 по�
вторностей). Сеть гаплотипов по методу MP была
построена при помощи программы Network
4.5.0.0, где для расчета использован метод “Medi�
an�Joining” [28]. Гаплотипическое (h) и нуклео�
тидное (π) разнообразие рассчитывали по про�
грамме DnaSP 5.10.01 [29].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Для всех новых 69 образцов тканей полевки
Максимовича были получены нуклеотидные по�
следовательности полного контрольного региона
мтДНК длиной 940 пн, все они внесены в Gen�
Bank/NCBI под номерами KM403496–KM403564.
Последовательности контрольного региона
мтДНК, принадлежащие 90 экз. полевки Макси�
мовича с территории Среднего Приамурья, со�
держали 148 вариабельных сайтов, среди которых
77 были парсимония информативны. Средний
нуклеотидный состав для полевок Среднего При�
амурья был T – 32.8%, C – 25.4%, A – 29.2%, G –
12.6%. Всего для особей Среднего Приамурья вы�
явлено 85 гаплотипов, из которых пять обнаруже�
ны в двух образцах, а 80 оказались уникальными.
Гаплотипическое и нуклеотидное разнообразие
для вида в целом было высокое и составило 99 и
1.55% соответственно. Средний уровень генети�
ческой дивергенции гаплотипов (p�дистанции)
между парами индивидуумов для вида составил
0.0177 ± 0.0022. Для полевки Максимовича с тер�

ритории Среднего Приамурья гаплотипическое и
нуклеотидное разнообразие во всех популяциях
было высоким, в целом эти показатели для регио�
на незначительно отличались от показателей для
вида (99.9 и 1.41% соответственно). Средний уро�
вень генетической дивергенции гаплотипов меж�
ду парами индивидуумов для особей Среднего
Приамурья был несколько ниже, чем для вида в
целом, и составил 0.0141 ± 0.002 (таблица). В от�
дельных выборках Среднего Приамурья значение
нуклеотидного разнообразия варьировало от
0.0037 до 0.0212. Самые высокие значения нук�
леотидного разнообразия были обнаружены в вы�
борках окрестностей пос. Ленинское (LEN) и с
острова Большой Уссурийский (BUSS), 0.0212 ±
± 0.0069 и 0.0134 ± 0.0026 соответственно. В
остальных выборках из этого региона значения
были более чем в 1.5 раза ниже (таблица). 

Для построения ML филогенетических рекон�
струкций была выбрана модель Hasegawa–Kishi�
no–Yano с G�распределением (BIC = 8847.319).
Все гаплотипы разделились на две филогруппы.
“Западная” филогруппа включает полевок из
окрестностей пос. Истомино (Бурятия) и особей
Сохондинского заповедника; “восточная” –
включает особей из Забайкальского края, берег
озера Малый Ундугун, и с территории Среднего
Приамурья (рис. 1 и 2). Дистанция между этими
филогруппами составила 0.0282 ± 0.0043. Внутри
“восточной” филогруппы можно выделить три
географические подгруппы: первая представлена
особями из окрестностей г. Чита (“Chit”), а вторая и

Гаплотипическое (h) и нуклеотидное (π) разнообразие и значения тестов на селективную нейтральность эволю�
ции в выборках полевки Максимовича

Код выборки (число образцов) N Vs h ± S.E. π ± S.E. Tajima’s D Fu’s F D ± S.E.

“Amur”

NOR (n = 15) 14 17 0.99 ± 0.028 0.0048 ± 0.0008 0.291 –6.085 0.0049 ± 0.0013

UVAL + BEL (n = 10) 9 22 0.98 ± 0.054 0.0084 ± 0.0011 –0.148 –2.350 0.0084 ± 0.0019

SAD + AMU (n = 12) 12 29 1.00 ± 0.032 0.0089 ± 0.0011 –0.792 –5.909 0.0089 ± 0.0018

“Khab”

LEN (n = 4) 4 38 1.00 ± 0.177 0.0212 ± 0.0069 –0.467 1.158 0.0213 ± 0.0034

BUSS (n = 11) 10 52 0.98 ± 0.046 0.0134 ± 0.0026 –1.537 –1.760 0.0134 ± 0.0018

BIR + BAS + YAR (n = 10) 9 30 0.98 ± 0.055 0.0091 ± 0.0022 –1.119 –2.145 0.0091 ± 0.0018

KHA (n = 10) 9 12 0.98 ± 0.054 0.0037 ± 0.0012 –1.266 –6.259 0.0037 ± 0.0011

Среднее Приамурье в целом (n = 90) 85 148 0.99 ± 0.002 0.0155 ± 0.0007 –1.773 –33.691 0.0153 ± 0.0019

Примечание. N – число гаплотипов; Vs – количество вариабельных сайтов; S.E. – стандартная ошибка. Статистически досто�
верные значения тестов выделены полужирным.

5
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третья – особями Среднего Приамурья (рис. 1 и 2).
Во вторую подгруппу (“Khab”) вошли полевки из
выборок c территории Среднего Приамурья ниже
впадения р. Бира (BAS, YAR, BIR, KHA, BIK);
сюда же попали три из четырех особей из окрест�
ностей пос. Ленинское (LEN), расположенного
на р. Амур, в междуречье рек Биджан и Бира, а
также 10 из 11 особей с острова Большой Уссу�
рийский (BUSS). В третью подгруппу (“Amur”)
вошли полевки, отловленные на территории

Среднего Приамурья выше впадения р. Биджан, а
также одна особь с острова Большой Уссурийский
и одна особь, отловленная возле пос. Ленинское. 

На сети гаплотипов (рис. 3) также видно нали�
чие двух хорошо дифференцированных фило�
групп – “западной” и “восточной”, отстоящих
друг от друга на 17 мутационных шагов. Внутри
“восточной” филогруппы также выделяются три
подгруппы. Подгруппа “Chit” имеет на сети про�
межуточное положение между подгруппами

“западная”

“
в

о
ст

о
ч

н
а

я
”

Chit

Khab

Amur

0.01

M
icrotus fortis

H
m

135881

H
m

135882

H
m

135876

H
m

135877

H
m

135886

H
m

135878

H
m

135879

H
m

135873

Hm135888

Hm135887
Hm135890
Hm135889

BUSS(KJ857308)
BUSS(KJ857307)

BUSS(KJ857310)
BUSS(KJ857309)
BIR(HM135872)

BUSS(KJ857304)BUSS(KJ857294)
YAR(HM135868)

LEN479
LEN469

LEN489

BAS386

BIR250

BUSS(KJ857305)

BIR240

BUSS(K
J857292)

BAS387

BUSS(K
J857306)

BAS385

BAS384

KH
A296

K
H

A260

K
H

A25
7

K
H

A
25

9
K

H
A

30
5

K
H

A
25

1
K

H
A

24
4

B
IK

90
5

B
IK

90
3

K
H

A
25

8
K

H
A

25
0

B
IR

24
2

51 94

59
79

42

37

48
85

9394

4940

43
93

65

42
41

5697
74

77

99

92
6374

88

54
93
53

68

52

94

87
69 54

44

81 40

N
O

R
15

28
N

O
R

15
33

N
O

R
3

N
O

R
15

31
N

O
R

4
N

O
R

15
36

N
O

R
1

N
O

R
(H

M
13

58
66

)

N
O

R
15

35

N
O

R
2

B
E

L19
6

N
O

R
(H

M
13

58
64

)

N
O

R
(H

M
13

58
67

)

K
AS(H

M
135870)

U
VA192

UVA189

BEL200

SUN297

NOR(H
M135863)

TOM46

ARK214

POI328
POI327

NOR(HM135865)

BEL198
UVA193
UVA194
BEL195

SUN301YAK(KJ857295)ZEIAL3305ZEIAL3308
ZEIAL3304

ZEIAL3306

ZEIAL3307

ARK229ARK230

U
VA191

BID(HM
135869)

LEN
499

SAD
79

K
A

S(H
M

135871)

A
M

U
2

SA
D

82SA
D

83

SA
D

84

B
U

SS(K
J857293)

Y
A

K
(K

J857296)

A
M

U
1

A
M

U
3

S
A

D
80

S
A

D
81

S
A

D
89

S
A

D
90

S
A

D
91

97

77

42

49

Рис. 2. Дендрограмма филогенетических отношений гаплотипов контрольного региона мтДНК полевки Максимови�
ча Microtus maximowiczii: “западная” и “восточная” филогенетические группы. “Chit”, “Khab” и “Amur” – географиче�
ские подгруппы в “восточной” филогенетической группе. 



ГЕНЕТИКА  том 51  № 10  2015

ПОЛИМОРФИЗМ И ГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ПОЛЕВКИ 1159

“
за

п
а

д
н

а
я

”

“
в

о
с

т
о

ч
н

а
я

”

C
h

it

K
h

a
b

A
m

u
r

M
ic

ro
tu

s 
fo

rt
is

H
m

13
58

81

H
m

13
58

82
H

m
13

58
76

H
m

13
58

77

H
m

13
58

86

H
m

13
58

79

H
m

13
58

73

H
m

13
58

88 H
m

13
58

87

H
m

13
58

90

H
m

13
58

89

B
U

S
S

8

B
U

S
S

(K
J8

57
30

7)

B
U

S
S

(K
J8

57
31

0)

B
U

S
S

(K
J8

57
30

9)

B
IR

(H
M

13
58

72
)

B
U

S
S

(K
J8

57
30

4)
B

U
S

S
(K

J8
57

29
4)

Y
A

R
(H

M
13

58
68

)

L
E

N
47

9

L
E

N
46

9

L
E

N
48

9

B
A

S
38

6B
IR

25
0

B
U

S
S

(K
J8

57
30

5)

B
IR

24
0

B
U

S
S

(K
J8

57
29

2)

B
A

S
38

7

B
U

S
S

(K
J8

57
30

6)

B
A

S
38

5

B
A

S
38

4

K
H

A
29

6

K
H

A
26

0
K

H
A

25
7

K
H

A
25

9

K
H

A
30

5

K
H

A
25

1

K
H

A
24

4

B
IK

90
5

B
IK

90
3K

H
A

25
8

K
H

A
25

0

B
IR

24
2

N
O

R
15

28
N

O
R

15
33

N
O

R
3

N
O

R
15

31N
O

R
4 N
O

R
15

36
N

O
R

1

N
O

R
(H

M
13

58
66

)

N
O

R
15

35

N
O

R
2

B
E

L
19

6 N
O

R
(H

M
13

58
64

)

N
O

R
(H

M
13

58
67

)

K
A

S
(H

M
13

58
70

)

U
V

A
19

2

U
V

A
18

9
B

E
L

20
0

S
U

N
29

7

N
O

R
(H

M
13

58
63

) T
O

M
46

A
R

K
21

4

P
O

I3
28

P
O

I3
27

N
O

R
(H

M
13

58
65

)

B
E

L
19

8

U
V

A
19

3

U
V

A
19

4

B
E

L
19

5

S
U

N
30

1

Y
A

K
(K

J 
85

72
95

)

Z
E

IA
L

33
05

Z
E

IA
L

33
08

Z
E

IA
L

33
04

Z
E

IA
L

33
06

Z
E

IA
L

33
07

A
R

K
22

9

A
R

K
23

0

U
V

A
19

1

B
ID

(H
M

13
58

69
)

L
E

N
49

9

S
A

D
79

K
A

S
(H

M
13

58
71

)

A
M

U
2 S

A
D

82

S
A

D
83

S
A

D
84

B
U

S
S

(K
J 

85
72

93
)

Y
A

K
(K

J 
85

72
96

)

A
M

U
1

A
M

U
3

S
A

D
80

S
A

D
81

S
A

D
89

S
A

D
90

S
A

D
91

H
m

13
58

80

5 10

3

2

4

6

715

9

11

5

5

5

5

5

3

3

3

3

3

3

3

3

2 2

2

2

2

2

2

2

2
2

2

2

2
2

2

2
2

2
2

2

2
2 2

2

2

2
2

2

2

2

2

2

2

3

4

4

4

4
4

4

4

5

6

6
6

914

77

Рис. 3. Филогенетическая сеть гаплотипов мтДНК (390 пн) Microtus maximowiczii, построенная в программе Network
4.5.0.0. Размеры кружков пропорциональны количеству образцов с данным гаплотипом; цифры – число нуклеотид�
ных замен. 

“Amur” и “Khab”. Особи из окрестностей пос. Ле�
нинское и с острова Большой Уссурийский так
же, как и на филогенетических деревьях, не класте�
ризуются вместе, а расположены в разных подкла�
стерах. Дистанции между подгруппами составили

“Chit”/“Amur” – 0.0151 ± 0.0028, “Chit”/“Khab” –
0.0149 ± 0.0032, “Amur”/“Khab” – 0.0186 ± 0.0031. 

Гаплотипы внутри различных выборок Сред�
него Приамурья отличались друг от друга по 2.64–
20.8 позициям. Минимальные различия обнару�

5*
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жены внутри выборки Норского заповедника.
Различия между гаплотипами внутри выборок
окрестностей пос. Садового (ЕАО) и пос. Галкино
(Хабаровский край) были по 9.06 и 3.49 позициям
соответственно. Различия между гаплотипами
внутри выборки с острова Большой Уссурийский
составили 11.98, а с окрестностей пос. Ленинское
были более чем в 2 раза больше чем в остальных
выборках (20.8). Среднее число нуклеотидных
различий между отдельными выборками было от
1 между выборками Садового и Ленинского (наи�
более близкие географически) до 7 между выборка�
ми Норского заповедника и пос. Галкино в Хаба�
ровском крае (географически наиболее удаленные). 

Сопоставление данных по филогенетической
структуре с результатами кариологических иссле�
дований, проведенных ранее, обнаружило, что
“западной” филогруппе соответствуют хромо�
сомные формы “B” и “V”, а “восточной” – хро�
мосомные формы “A” и “C”. Различия между гап�
лотипами особей, принадлежащих хромосомным
формам “B” и “V”, обнаружены по 12 мутацион�
ным заменам, а различия между хромосомными
формами “A” и “C” – по восьми заменам. Разли�
чия между гаплотипами особей разных филогене�
тических подгрупп “Amur” и “Khab”, которые от�
носятся к одной хромосомной форме “C”, соста�
вили 12 замен, что в 1.5 раза выше, чем между
особями хромосомных форм “A” и “C”. 

Обнаружен высокий уровень дифференциа�
ции (Fst = 0.624) для вида в целом, большая часть
изменчивости приходится на межпопуляцион�
ную компоненту. При попарном сравнении от�
дельных выборок полевок Максимовича с терри�
тории Среднего Приамурья значения Fst = 0.499, а
Nm = 0.25. При этом минимальное значение Fst

обнаружено между выборкой Норского заповед�
ника и выборками окрестностей пос. Белоярово и
Новокиевский Увал (0.141), расположенных от�
носительно близко друг к другу на левом берегу
р. Селемжа в Амурской области, а максимальное –
между наиболее удаленными выборками Норско�
го заповедника Амурской области и окрестностей
пос. Галкино Хабаровского края (0.748).

Распределение попарных нуклеотидных раз�
личий между всеми парами гаплотипов в выбор�
ках с территории Среднего Приамурья было од�
нокупольным, что наряду с высокодостоверным
отрицательным значением теста на селективную
нейтральность Tajima’s указывает на увеличение
численности для этой группы (таблица). Значе�
ния Fu’s F также были отрицательные и статисти�
чески значимые, что указывает на быстрое освое�
ние территории полевками. Тесты на селектив�
ную нейтральность для отдельных выборок были

отрицательными, за исключением выборки Нор�
ского заповедника. 

Таким образом, в результате анализа контроль�
ного региона митохондриальной ДНК для полев�
ки Максимовича Среднего Приамурья был отме�
чен высокий уровень генетической изменчиво�
сти. Каждая отдельная выборка имела значение
нуклеотидного разнообразия ниже, чем для вида
в целом. Исключение составили выборка полевок
с острова Большой Уссурийский, в которой нук�
леотидное разнообразие было незначительно ни�
же видового, и выборка полевок с окрестностей
пос. Ленинское, которая, несмотря на ее неболь�
шой объем, имела значение нуклеотидного раз�
нообразия даже выше, чем для вида в целом. Сни�
жение нуклеотидного разнообразия в отдельных
выборках, вероятно, можно объяснить биологией
вида, для которого характерны глубокие депрес�
сии численности, когда вид сохраняется в отдель�
ных небольших достаточно удаленных друг от
друга колониях. В результате этих депрессий мо�
гут/могли проходить процессы, приводящие к
снижению нуклеотидного разнообразия. 

Увеличение нуклеотидного разнообразия
внутри выборки окрестностей пос. Ленинское
можно объяснить двумя гипотезами. Первая ги�
потеза предполагает, что данная выборка наибо�
лее географически близка к центру популяции с
высоким разнообразием. Вторая гипотеза пред�
полагает, что в эту выборку вошли особи двух и
более дифференцированных популяций. На наш
взгляд, вторая гипотеза наиболее правдоподобна,
поскольку особи выборки окрестностей пос. Ле�
нинское никогда даже на сети гаплотипов не кла�
стеризуются вместе. Кроме этого обнаружение
особи с гаплотипом “Amur” в выборке острова
Большой Уссурийский также подтверждает гипо�
тезу о стыке в этом районе двух генетически раз�
личных популяций, которые соответствуют фи�
логенетическим подгруппам “Amur” и “Khab”.
Распространение особей полевки Максимовича,
несущих гаплотипы подгруппы “Amur”, происхо�
дит, вероятно, вдоль р. Амур вниз по ее течению. 

Авторы благодарны сотрудникам Норского за�
поведника и заповедника “Бастак” за помощь в
сборе материала. 

Работа выполнена при финансовой поддержке
гранта РФФИ 12�04�00662а. 
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Polymorphism and Genetic Structure of Microtus maximowiczii (Schrenck, 1858) 
(Rodentia, Cricetidae) from the Middle Amur River Region
as Inferred from Sequencing of the mtDNA Control Region

I. N. Sheremetyevaa, I. V. Kartavtsevaa, L. V. Frismana, b, 
T. V. Vasil’evaa, and A. V. Adnagulovac

aInstitute of Biology and Soil Science, Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences, 
Vladivostok, 960022 Russia

e�mail: sheremet76@yandex.ru
bInstitute for Complex Analysis of Regional Problems, Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences,

Birobidzhan, 679016 Russia
cKhabarovsk Antiplaque Station, Khabarovsk, 680031 Russia

The genetic variability of the mitochondrial DNA control region sequences was estimated for the Maximow�
icz’s vole Microtus maximowiczii from the Middle Amur River region located between the confluence of Amur
River with Ussuri River and Zeya River. The species as a whole was characterized by a high level of genetic
variability. For each individual sample, low nucleotide diversity was observed, except for two samples in which
a more than twofold increase in this index was revealed. The presence of the contact zone of two genetically
distinct populations in the area between Bira and Bidzhan rivers is suggested.

Keywords: phylogeography, genetic diversity, mtDNA control region, Microtus maximowiczii, Middle Pria�
murye.

English translation of the paper is published in “Russian J. Genetics” (2015, vol. 51, no. 10), www.maik.ru.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [612.000 792.000]
>> setpagedevice


