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Исследован полиморфизм нуклеотидной последовательности и гаплотипическое разнообразие 
гена цитохрома b в выборках средней бурозубки подвида Sorex caecutiens koreni из популяций 
бассейна реки Колымы п-ова Чукотки. Найдено 56 cytb-гаплотипов, различающихся между со-
бой 87 мутациями в 84 сайтах. Выявлена принадлежность cytb-гаплотипов особей подвидов S. 
c. koreni и S. c. macropygmaeus к одной материнской линии мтДНК, их происхождение от одного 
родоначального гаплотипа Scb1, а также наличие у бурозубок обоих подвидов одинаковых cytb-
гаплотипов. Показана взаимная изоляция популяций бурозубок верховьев бассейнов рек Колы-
мы и Чукотки. Доля внутрипопуляционной генетической изменчивости составляет 95.74%, ме-
жгрупповая изменчивость 5.74%, внутригрупповая доля 1.48%, что отражает очень высокий уро-
вень внутрипопуляционной изменчивости cytb-гаплотипов в исследованных группах S. c. koreni, 
их монофилетическое происхождение и генетическое единство чукотских выборок. Значения 
индексов молекулярного разнообразия свидетельствуют о стабильности популяций, имеющих в 
течение длительного времени высокое значение эффективной численности.
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Ареал средней бурозубки (Sorex caecutiens Lax-
mann, 1788) простирается от Скандинавии до Чу-
котки и о. Хоккайдо. На материковой части севе-
ро-востока Азии вид представлен двумя подвидами 
– S. caecutiens koreni Gl. Allen, 1914 и S. caecutiens 
macropygmaeus Miller, 1901 [1–3]. Бассейны рек Ин-
дигирки, Колымы и Анадыря населяет S. c. koreni, 
а S. c. macropygmaeus – п-ов Камчатка и Северное 
Приохотье. На о-вах Парамушир и Карагинский 
обитают подвиды S. c. insularis Okhotina, 1993 и S. 
c. orii Kuroda, 1933 соответственно [4]. В таежной 
зоне Северо-Восточной Азии среди насекомояд-
ных средняя бурозубка по численности занимает 
лидирующее положение [5], однако особенности 
генетической структуры популяций средней буро-
зубки этой части ареала малоизучены. 

Трансмембранный фермент цитохром b (Сytb) 
является ключевым звеном дыхательной цепи пе-
реноса электронов. Возможность адаптации ор-
ганизма к различным экологическим условиям 

зависит от уровня функциональной активности 
этого энзима. В настоящее время вариабельность 
нуклеотидной последовательности гена цитохрома 
b (сytb), кодирующего этот полипептид, широко 
используется в области популяционной генетики 
и молекулярной филогеографии различных видов, 
в том числе и рода Sorex [6–16]. Изучение генети-
ческой изменчивости популяций является важной 
частью комплексного анализа внутривидового по-
лиморфизма и относится к приоритетным науч-
ным направлениям. Генетический мониторинг 
популяций позволяет реконструировать историю 
экспансии видов [13].

Ранее нами была исследована изменчивость 
сytb и кодируемого им полипептида одной выбор-
ки средней бурозубки из Северного Приохотья, 
относящейся к подвиду S. c. macropygmaeus [17]. 
Было установлено, что изученная популяция име-
ет монофилетическое происхождение и относится 
к митохондриальной линии, распространенной от 
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Финляндии до о. Сахалин. Эта гаплогруппа была 
выделена как сахалино-евразийский кластер [9]. 
В исследованной нами популяции S. c. macropyg-
maeus был найден высокий уровень полиморфиз-
ма нуклеотидной последовательности гена и ами-
нокислотного состава данного полипептида. По-
лученные результаты свидетельствуют о действии 
стабилизирующего отбора на структуру фермента 
Сytb в исследованной популяции средней бурозуб-
ки Северного Приохотья [17]. 

В настоящей работе анализируется изменчи-
вость нуклеотидной последовательности гена сytb 
популяций средней бурозубки подвида S. c. koreni, 
населяющих бассейн Колымы и Чукотку.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Карта-схема мест сбора материала приведена 
на рис. 1. Характеристики выборок из исследо-
ванных популяций и обобщенные сведения о мо-
лекулярном разнообразии S. c. koreni бассейна р. 
Колымы и п-ова Чукотки представлены в табл. 1. 
В верховьях Колымы отловлена 31 особь: в бас. рек  
Кулу – 9 экз.; Детрин – 4 экз.; Среднекан – 9 экз.; 
а также в районе озер Урультун – 9 экз., Малык и 
Момонтай – по 1 экз. Выборки из популяций этого 
вида верховьев Колымы объединены в одну группу. 
На Чукотке, в бас. р. Омолон добыты 43 особи, в 
окрестностях г. Анадырь – 15 экз. Река Омолон – 
самый крупный правый приток Колымы (рис. 1). 
Нами рассматривались выборки средней бурозуб-
ки как отдельно – отловленные в бас. р. Омолон и 
окрестностях г. Анадыря, так и объединенно – чу-
котского региона в целом (табл. 1). 

Биоматериал, использованный в работе, взят из 
музейной коллекции лаборатории экологии мле-
копитающих, в которой работают авторы. Образ-
цы мышечной ткани хранились в 96%-ном этано-
ле. Методы выделения, очистки тотальной ДНК, 
амплификации нуклеотидной последовательно-
сти cytb, очистки продукта полимеразной цепной 
реакции, секвенирования полной нуклеотидной 
последовательности cytb мтДНК и определения 
филогенетических отношений гаплотипов сред-
ней бурозубки представлены в нашей предыдущей 
статье [17]. Сайты расположения нуклеотидов на 
карте гена cytb мтДНК приведены в соответствии 
с полной нуклеотидной последовательностью дан-
ного гена S. caecutiens (GenBank № MF374796 [18]). 
Как и в предыдущей публикации [17], гаплотипам 
cytb средней бурозубки присвоена аббревиату-
ра Scb. Статистическая обработка и анализ гене-
тических данных проводили с помощью пакетов 
программ MEGA 6.0.2.74 [19], Arlequin ver. 3.5 [20]. 
В пакете программ MEGA провели выравнивание 
нуклеотидных последовательностей,  определи-
ли сайты нуклеотидных замен (нз), локализацию 
и категорию (транзиция или трансверсия) нз в 

триплетах. Выявили cytb-гаплотипы, долю вариа-
бельных сайтов и  вариантов нуклеотидных после-
довательностей в выборках из исследуемых попу-
ляций. В пакете программ Arlequin определили ин-
дексы молекулярного разнообразия, параметры D 
и Fs, рассчитали матрицу генетических дистанций 
методом попарной дифференциации гаплотипов, 
на основании которой рассчитали коэффициент 
Fst. Соответствие гипотезе нейтральности опреде-
лили с использованием тестов D и Fs. Tajima и Fs 
Y.X. Fu [21, 22]. Значение Fst характеризует уровень 
дивергенции исследуемых популяций. Медианная 
сеть cytb-гаплотипов построена с применением па-
кета программ Network 4.5.1.0 [23]. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Полная нуклеотидная последовательность cytb 
исследована у 89 особей S. c. koreni (табл. 1). Ген cytb 
у S. caecutiens состоит из 1140 пар нуклеотидов (пн) 
и расположен с 14213-ой пн по 15352-ю пн полного 
генома мтДНК. Найдено 56 cytb-гаплотипов, раз-
личающихся между собой 87 мутациями в 84 сай-
тах. Все обнаруженные у S. c. koreni cytb-гаплотипы, 
как и определенные в предыдущем исследовании у 
S. c. macropygmaeus [17], принадлежат сахалино-ев-
разийскому кластеру. Нз относительно полной ну-
клеотидной последовательности Scb1, номера об-
наруженных cytb-гаплотипов в электронной базе 
данных GenBank и места отлова носителей вари-
антов cytb приведены на рис. 2. Найденные cytb-га-
плотипы отличаются от последовательности Scb1 
от 1 нз (cytb-варианты обнаружены у особей всех 
выборок) до 8 нз (Scb120, носитель отловлен возле 
оз. Урультун). Доля вариабельных сайтов в нукле-
отидной последовательности cytb средней бурозуб-
ки в выборке из бас. Колымы составляет 0.03596 
от всей длины cytb, из бас. р. Омолон – 0.0088, 
из окрестностей г. Анадырь – 0.0071. В сумме из 
чукотского региона – 0.0379. В общей выборке 
– 0.0600. 

Характеристики нз представлены в табл. 2. В 
нуклеотидной последовательности cytb S. c. koreni 
транзиций (0.8966) найдено в 8.66 раза больше, чем 
трансверсий (0.1035), что согласуется с литератур-
ными данными [24, 25]. Известно, что вырожден-
ность генетического кода определяет большую ва-
риабельность третьего нуклеотида кодона в транс-
лируемых участках гена [26] и что в большинстве 
триплетов распределение нз в первой, второй и 
третьей позициях соответствует 2 : 1 : 9 [27]. По-
лученные нами результаты отличаются от этого со-
отношения. У особей, отловленных в бас. Колымы 
транзиции в первой, второй и третьей позициях 
триплетов относятся как 6 : 1 : 29. Трансверсии во 
второй позиции кодона не обнаружены, а в пер-
вой и третьей найдены в долях 1 : 1.5. В выборке 
средней бурозубки из популяции окрестностей  
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г. Анадырь трансверсии не определены. Транзи-
ции выявлены только в первой и третьей позициях 
триплета в отношении 1 : 2.33. У экземпляров, от-
ловленных в бас. р. Омолон, трансверсии найдены 
только в третьей позиции триплета, а транзиции 
распределены в позициях кодона как 5 : 1 : 16.48. 
В сумме, у исследованных особей S. c. koreni чукот-
ского региона, соотношение мутаций в сайтах три-
плета составляет 5.5 : 1 : 18.01, трансверсии имеют 
место только в третьей позиции кодона. 

На рис. 3 показаны доли cytb-гаплотипов в вы-
борках из исследованных популяций S. c. kore-
ni. Вариант Scb1, определенный как предковый и 
превалирующий в изученной ранее популяции S. 
c. macropygmaeus Северного Приохотья [17], наибо-
лее распространен и в выборках S. c. koreni. Кро-
ме того, у особей обоих подвидов найдены Scb2 
(носители отловлены в бас. рек Кулу, Среднекан 
и оз. Момонтай), Scb5 (бас. р. Среднекан), Scb6 
(р-н оз. Урультун), Scb24 (бас. р. Кулу) и Scb9 (бас. 
р. Омолон, Чукотка) (рис. 3). Остальные гаплоти-
пы обнаружены у особей S. c. koreni и специфич-
ны для каждой исследованной выборки. Исклю-
чение составляет Scb49, выявленный у бурозубок 
бас. р. Омолон и г. Анадырь. Количество найден-
ных гаплотипов cytb (n) и вариабельных сайтов 
(V) в каждой из групп пропорциональны размеру 
выборок (N) (табл. 1). Основная часть вариантов 

cytb во всех выборках представлена единичными 
экземплярами (рис. 3). Значительный уровень по-
лиморфизма нуклеотидных последовательностей 
cytb-вариантов определяет высокие значения ин-
дексов молекулярного разнообразия (табл. 1), что 
указывает на стабильность популяций, имеющих 
в течение длительного времени высокое значение 
эффективной численности [28]. Нуклеотидное 
разнообразие (π) и среднее число попарных раз-
личий между гаплотипами (Pi) – оказались выше  
у бурозубок бас. верховьев Колымы, гаплотипи-
ческое разнообразие (h) выше в выборке из бас. 
р. Омолон. Наименьшие значения всех индексов 
– в группе бурозубок из окрестностей г. Анадырь 
– могут быть связаны с небольшим числом иссле-
дованных особей. 

Для определения филогенетических отношений 
cytb-гаплотипов S. c. koreni построена медианная 
сеть по принципу минимального числа нз (рис. 4). 
Полученная диаграмма имеет четкую радиальную 
структуру, что, по-видимому,  может свидетель-
ствовать о происхождении всех исследованных ну-
клеотидных последовательностей от родоначаль-
ного гаплотипа Scb1. Сопоставление данных рис. 
2–4 показывает, что cytb-гаплотипы S. c. koreni бас. 
Колымы отличаются от Scb1 в основном 1–2 нз, 
за исключением Scb31 (6 нз, носитель отловлен в 
бас. р. Детрин); Scb70 (5 нз, бас. р. Кулу) и Scb120, 
Scb121, Scb123 (соответственно – 8, 6 и 4 нз, добы-
ты возле оз. Урультун). Пойманные в окрестностях 
г. Анадырь и большинство добытых в бас. р. Омо-

лон бурозубок имеют Scb1 и cytb-гаплотипы,  раз-
нящиеся от него 1–2 нз. Исключение – отловлен-
ные в пойме р. Омолон особи с гаплотипами Scb86 
и Scb98, которые отличаются от Scb1 5 нз. 

Между исследованными выборками были рас-
считаны генетические дистанции (популяционные 
попарные Fst). Нуклеотидные последовательно-
сти cytb-гаплотипов S. c. koreni верховьев Колымы 
и окрестностей г. Анадырь не имеют достоверно 
значимых различий (Fst = 0.02728, р = 0.07207 ± 
0.0227), что может быть связано с небольшим ко-
личеством отловленных вблизи г. Анадырь особей 
и отличием всех обнаруженных у этих экземпляров 
cytb-гаплотипов от Scb1 1–2 нз (рис. 2–4). 

Наличие у пойманных в бас. Омолона буро-
зубок ряда гаплотипов, отличающихся от Scb1 не 
только количеством, но и значимостью нз – тран-
зициями в первой и второй позициях кодона (рис. 
3, 4) обусловливает генетическое различие между 
выборками S. c. koreni верховьев Колымы и бас. р. 
Омолон (Fst = 0.04026) с высокой степенью досто-
верности (р = 0.00 ± 0.00). Уровень различий меж-
ду двумя чукотскими выборками (Fst = –0.00999, р 
= 0.77477 ± 0.0412) свидетельствует о генетическом 
единстве этих групп и правомерности их объеди-
нения. В сумме нуклеотидные последовательности 
cytb-гаплотипов S. c. koreni верховьев Колымы и 
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Рис. 1. Карта-схема мест сбора проб средней буро-
зубки подвида S. c. koreni. Цифрами обозначены: бас. 
рек 1 – Кулу, 2 – Детрин, 3 – Среднекан; 4 – окрест-
ности озер Урультун, Малык и Момонтай; 5 – бас. р. 
Омолон; 6 – окрестности г. Анадырь.
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Таблица 1. Характеристика выборок средней бурозубки из популяций бассейна р. Колымы и Чукотки

Места сбора 
материала N n V k

Индексы молекулярного разнообразия Параметры тестов 

Pi ± sd π ± sd h ± sd  Fu Fs Tajima’s D

Верховья 
Колымы 31 21 41 41 4.2323 ±

2.1579 0.003713 ± 0.002106 0.9505 ±
0.0243 –12.77048*** –2.15542***

Бассейн 
р. Омолон 43 30 47 48 3.1783 ±

1.6763 0.002788 ± 0.001633 0.9657 ±
0.0172 –26.23284*** –2.48485***

Окрестности
г. Анадырь 15 8 10 10 1.4476 ±

0.9313 0.001270 ± 0.000916 0.7905 ±
0.1049 –4.36420*** –2.01460***

Суммарно 
Чукотка 58 36 53 54 2.7350 ±

1.4721 0.002399 ± 0.001432 0.9359 ±
0.0250 –26.59215*** –2.58526***

Общая 
выборка 89 56 84 87 3.3225 ±

1.7227 0.002914 ± 0.001674 0.9492 ±
0.0174 –14.45584*** –2.21829***

Примечание. N – объем выборок из популяций, n – число гаплотипов, V – число вариабельных сайтов в гене cytb мтДНК, 
k – число нуклеотидных замен, Pi – среднее число попарных различий между гаплотипами, π – нуклеотидное разнообра-
зие, h – гаплотипическое разнообразие, sd – стандартное отклонение, D – параметр теста Tajima, Fs – параметр теста Fu, 
*** – P ≤ 0.001 (P – статистическая значимость различий).

Рис. 2. Гаплотипы гена цитохрома b средней бурозубки S. c. koreni из популяций верховьев Колымы и Чукотки. 
Нуклеотидные замены представлены относительно последовательности варианта Scb1. Сайты замен показаны от 
начала гена цитохрома b.
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Чукотки различаются с высокой степенью досто-
верности (Fst = 0.04553, р = 0.00 ± 0.00), что свиде-
тельствует о взаимной изоляции популяций буро-
зубок этих локальностей. 

В модуле AMOVA в пакете программ Arlequin 
методом попарной дифференциации рассчитана 
генетическая изменчивость групп популяций S. 
c. koreni, составленных по географическому кри-
терию (рис. 1). В первую группу вошла выборка 
бурозубок с верховьев Колымы, во вторую – вы-
борки с Чукотки. 

Доля внутрипопуляционной генетической из-
менчивости составляет 95.74%, межгрупповая из-
менчивость 5.74%, внутригрупповая доля –1.48%. 
Полученные результаты показывают очень высо-
кую долю внутрипопуляционной изменчивости 
cytb-гаплотипов в исследованных группах S. c. ko-
reni. Отрицательное значение внутригрупповой 
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Рис. 3. Доли гаплотипов гена цитохрома b в выборках средней бурозубки S. c. koreni из популяций верховьев Ко-
лымы и Чукотки. 

Таблица 2. Локализация нуклеотидных замен  
в кодонах гена цитохрома b у средней бурозубки  
верховьев Колымы и Чукотки

Локаль- 
ность

Доля замен
транзиция трансверсия
позиция замены в кодоне

1 2 3 1 3
Верховье 
Колымы 0.1463 0.0244 0.7073 0.0488 0.0732

Окрест-
 ности

г. Анадырь
0.3000 – 0.7000 – –

Бассейн
р. Омолон 0.1875 0.0417 0.6875 – 0.0833

Суммарно
Чукотка 0.2075 0.0377 0.6792 – 0.0755

Всего 0.1839 0.0345 0.6782 0.0230 0.0805
Примечание: “–” – замена не обнаружена. 
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доли изменчивости свидетельствует о генетиче-
ском единстве чукотских выборок.

Для построения гипотетической реконструк-
ции истории формирования и расселения под-
вида S. c. koreni в бассейне Колымы и на Чукотке 
был проведен тест на нейтральность, давший ста-
тистически достоверные высокие отрицательные 
значения параметров Fs и D (тестов Fu и Tajima 
соответственно) для всех выборок (табл. 1). Пока-
зано, что экспансия вида при отсутствии эффекта 
основателя и дрейфа генов приводит к большим 
отрицательным значениям D- и Fs-параметров 
[21, 22]. По-видимому, полученные нами резуль-
таты свидетельствуют как об отсутствии в процес-
се формирования генофондов исследованных по-
пуляций значительного вклада дрейфа генов, так 

и об относительно недавней позднеплейстоцено-
вой-голоценовой экспансии S. c. koreni в пределы 
Чукотки. 

Ранее было показано [29, 30], что в период Сар-
танского оледенения позднего плейстоцена в бас-
сейне Колымы отдельные виды бурозубок сохра-
нились в рефугиуме. Учитывая достаточно обшир-
ную площадь рефугиума и особенности биологии 
бурозубок (3–4 помета за сезон, высокая числен-
ность), отсутствие дрейфа генов, свойственного 
для небольших изолированных популяций, впол-
не закономерно. Следует отметить, что для других 
видов мелких млекопитающих (в частности, поле-
вок), освоивших этот регион и также переживших 
оледенения, характерно наличие разных генети-
ческих линий мтДНК [31–33]. Принадлежность 
cytb-гаплотипов особей двух подвидов S. caecutiens 
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Рис. 4. Медианная сеть гаплотипов гена цитохрома b средней бурозубки S. c. koreni из популяций верховьев Колымы 
и Чукотки. Размер кругов пропорционален доле варианта мтДНК. * – транзиция в 1-й позиции кодона, ** – тран-
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Цифрами обозначены сайты мутаций от начала гена цитохрома b; mv – медианный вектор.
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к одной cytb-материнской линии, происхождение 
от одного родоначального Scb1, отсутствие кла-
стеров на медианной сети гаплотипов, возмож-
но, является особенностью этого вида бурозубок. 
Полученные в настоящем исследовании результа-
ты свидетельствуют о необходимости дальнейших 
исследований.

Исследования проведены в ходе выполнения 
государственного задания по теме “Млекопитаю-
щие Арктики и Субарктики: структура и динамика 
сообществ, проблемы охраны” № гос. регистра-
ции АААА-А18-118010990006-3 (Институт биоло-
гических проблем Севера ДВО РАН).

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта 
животных. Биоматериал, использованный в рабо-
те, взят из музейной коллекции нашей лаборато-
рии (заспиртованные образцы тканей).

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.

Авторы заявляют об отсутствии конфликта 
интересов.
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Genetic Variability of the Laxmann’s Shrew  
(Sorex caecutiens Laxmann, 1788) of the Kolyma River Basin and Chukotka

V. V. Pereverzeva1, *, N. E. Dokuchaev1, A. A. Primak1, E. A. Dubinin1

1Institute of Biological Problems of the North, Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences,  
Magadan, 685000 Russia  

* e-mail: vvpereverzeva@mail.ru

Nucleotide sequence polymorphism and haplotypic diversity of the cytochrome b gene were studied in 
samples of the Laxmann’s Shrew Sorex caecutiens koreni from the populations of the Kolyma River basin 
and Chukotka. 56 cytb-haplotypes differing among themselves by 87 mutations in 84 sites were found. 
The cytb-haplotypes of individuals of the subspecies S. c. koreni and S. c. macropygmaeus were shown 
to belong to the same maternal mtDNA lineage, their monophyletic origin from the same ancestral 
haplotype Scb1, and the presence of identical cytb-haplotypes in both subspecies. The mutual isolation 
of the shrew populations in the upper basin of the Kolyma River and Chukotka is shown. The proportion 
of intrapopulation genetic variability is 95.74%, intergroup variability is 5.74%, and intragroup variability 
is –1.48%, which reflects a very high level of intrapopulation variability of cytb haplotypes in the studied 
groups of S. c. koreni, their monophyletic origin, and the genetic unity of the Chukchi samples. The 
values of molecular diversity indices testify to the stability of populations that have a high value of 
effective abundance for a long time.

Keywords: Laxmann’s Shrew, Sorex caecutiens, cytochrome b (cytb) gene, genetic polymorphism, 
phylogenetic analysis, Kolyma River, Chukotka.
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