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Получены первые сведения о гаплотипическом разнообразии в природных популяциях беля-
ночки L. morsei на северо-востоке Русской равнины и в северных областях Урала, где проходит 
северо-западная граница распространения вида. Было выявлено шесть гаплотипов, из них пять 
обнаружены только в изучаемом регионе. Сравнительный анализ гаплотипического разнообра-
зия в разных частях видового ареала и географическое распределение гаплотипов позволили сде-
лать предварительный вывод о том, что популяционные группировки L. morsei на северо-западе 
ареала имеют большее генетическое сходство с азиатскими популяциями, чем с изолированными 
центральноевропейскими. Расселение данного вида на север Русской равнины и Урала в после-
ледниковую эпоху, очевидно, происходило по югу Западно-Сибирской равнины через Южное 
Зауралье. 
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Беляночка Leptidea morsei (Fenton, 1882) – цен-
тральноевро-трансазиатский температный вид, 
основная часть ареала которого располагается в 
лесной зоне и лесостепи Сибири, Монголии, Ки-
тая и Дальнего Востока до Сахалина, о. Хоккайдо и 
Корейского п-ова включительно [1–3]. Достовер-
но установлено, что L. morsei встречается на всем 
протяжении от Южного до Полярного Урала [4, 5] 
и в таежной зоне северо-востока Русской равни-
ны (Республика Коми, Кировская область, Перм-
ский край) [6–8]. Локальные видовые популяции 
обнаружены на северо-западе Архангельской об-
ласти [9], в Среднем и Нижнем Поволжье (Улья-
новская, Саратовская, Пензенская области, Чува-
шия, Удмуртия, Марий-Эл) [10–12], Белгородской, 
Нижегородской и Ярославской областях России 
[13–15], Черниговской и Житомирской областях 
Украины [16], возможно, и в Тульской области [17]. 
Центральноевропейская географически изолиро-
ванная часть ареала L. morsei включает Карпаты и 
Прикарпатье, восток Альпийской области и север 
Балкан [18, 19]. 

Фрагментированное распространение беляноч-
ки L. morsei и определенные фенотипические от-
личия изолированных популяций в рамках обшир-
ного ареала обусловили описание исследователями 
нескольких подвидовых форм, валидность которых 

остается дискуссионной. Центральноевропейские 
популяционные группировки относят к подвиду 
L. morsei major Grund, 1905, описанному с терри-
тории Хорватии [12, 19]. Восточноевропейские по-
пуляции также относили к этому подвиду [1, 2, 12, 
19] или отождествляли с подвидом L. morsei morse-
ides Verity, 1911, описанным с Восточных Саян [20]. 
Во втором издании Каталога чешуекрылых России 
[3] для российской фауны указывается только один 
номинативный подвид L. morsei morsei, типовым 
местонахождением которого является о. Хоккайдо 
в Японии. 

Несомненно, что фрагментированное распро-
странение и образование популяционных изоля-
тов беляночки L. morsei, особенно в западной части 
ареала, имеет историческую основу. Глобальные 
климатические колебания в позднем плейстоцене 
и голоцене вызывали неоднократные смещения 
природных зон в Евразии, что определяло пути 
расселения вида и в конечном итоге отражалось на 
генетической структуре вида. 

Для реконструкции процесса становления 
современных ареалов видов и решения вопро-
сов подвидовой систематики чешуекрылых все 
шире привлекаются молекулярно-филогенетиче-
ские методы, в том числе посредством изучения 
их гаплотипического разнообразия на основании 
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нуклеотидной последовательности митохондриаль-
ного гена, кодирующего первую субъединицу фер-
мента цитохромоксидазы (COI). В современных 
представлениях экологов и генетиков жизнеспо-
собность популяций в процессе расселения видов 
или в условиях географической изоляции во мно-
гом определяется их генетическим разнообразием. 
Снижение генетического разнообразия популя-
ций, как правило, сопровождается снижением их 
адаптационных возможностей к стрессовым воз-
действиям окружающей среды, которые наиболее 
остро проявляются на периферии ареала [21, 22]. 
В то же время известно, что у некоторых видов че-
шуекрылых популяции генетически не дифферен-
цированы и могут относиться к одной гаплогруппе 
(генетической линии), у других имеют свои уни-
кальные гаплотипы на краю ареала [23]. В связи с 
этим исследования по выявлению и изучению га-
плотипов видов чешуекрылых на границах распро-
странения приобретают особую актуальность. 

Материалов по гаплотипическому разнообра-
зию L. morsei практически нет. Единственнное 
упоминание об этом можно найти в Атласе мито-
хондриального генетического разнообразия чешу-
екрылых Западной Палеарктики [24], но в связи 
с малым количеством образцов (8 шт.) авторы не 
смогли провести полноценный анализ генетиче-
ского разнообразия. Также крайне мало работ, по-
священных молекулярно-филогенетическому ана-
лизу вида L. morsei [25, 26].

Настоящая статья посвящена описанию гапло-
типического разнообразия беляночки L. morsei на 
северо-западной границе распространения, выяв-
лению возможных путей расселения вида на севе-
ро-восток Европы. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Материалом послужили полевые сборы имаго 
Leptidea morsei, сделанные авторами в период с 2007 
г. по 2016 г. на северо-востоке Русской равнины и 
Приполярном Урале. Для молекулярно-филогене-
тического анализа были использованы образцы 
22 экз. имаго из шести выборок. Все полученные 
последовательности исследуемых образцов депо-
нированы в базу данных GenBank с присвоенны-
ми номерами (табл. 1). Дополнительно был проа-
нализирован доступный материал по L. morsei (22 
образца) из генетических баз. 

Биологический материал – брюшко бабочки – 
фиксировали в очищенном 96%-ном этаноле. Вы-
деление геномной ДНК из 22 образцов проводи-
лось с помощью ионообменной смолы Chelex-100 
(Sigma-Aldrich, США). Образец помещали в 15 мкл 
10%-ного раствора Chelex-100 и инкубировали в 
твердотельном термостате при температуре 55 °C 
в течение 30 мин при периодическом перемеши-
вании. Далее в течение 10 мин инкубировали при 

температуре 99 °C. Выделенная ДНК хранилась 
при температуре –20 °C. 

В качестве молекулярного маркера для анали-
за гаплотипического разнообразия был выбран 
стандартный ДНК-баркод (фрагмент гена COI 
длиной 658 пн). Для амплификации фрагмента 
COI использовались праймеры HCO2198 (5’-TAA
ACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA-3’) и LCO1490 
(5’-GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG-3’) [27]. 
Амплификацию фрагмента проводили в реакци-
онной смеси объемом 50 мкл, содержащей 10 мкл 
ScreenMix (Евроген, Россия), 10 мкл каждого прай-
мера (0.3 мкM) (Евроген, Россия), 18.0 мкл ddH2O 
(“Ambion”, США) и 2.0 мкл геномной ДНК (1–
100 нг). Амплификацию проводили в термоцикле-
ре Т-100 (“Биорад”, США) по следующей схеме: 
предварительная денатурация – 95 °С (5 мин); сле-
дующие пять циклов: денатурация – 90 °C (30 сек), 
отжиг – 45 °C (60 сек), элонгация – 72 °C (90 сек); 
затем 27 циклов: денатурация – 90 °C (30 сек), от-
жиг – 55 °C (45 сек), элонгация – 72 °C (60 сек) и 
финальная элонгация – 72 °С (2 мин). 

Продукты реакции амплификации разгоня-
лись электрофорезом в 1.3%-ном агарозном геле 
с 1x трисацетатным буферным раствором с бро-
мистым этидием и визуализировались при помо-
щи трансиллюминатора UVT-1 (Биоком, Москва). 
Для очистки полученного ПЦР продукта исполь-
зовался набор CleanUp Standart (Евроген). Кон-
центрацию ДНК и ПЦР-продуктов измеряли на 
флуориметре Qubit 3 (Invitrogen, США). Секвени-
рование проводилось на базе Центра коллектив-
ного пользования “Молекулярная биология” ИБ 
ФИЦ Коми НЦ УрО РАН на приборе НАНОФОР 
05 (Синтол, Россия) с использованием набора ре-
агентов BigDye Terminator v. 3.1 (Invitrogen). Вы-
равнивание нуклеотидных последовательностей 
проводили с применением алгоритма ClustalW в 
программе Mega X [28, 29]. Идентификация по-
лученных последовательностей проводилась с ис-
пользованием ресурсов GenBank, BLAST [30] и 
BOLD Systems [31]. Гаплотипическое (h) и нукле-
отидное (π) разнообразие, число вариабельных 
(полиморфных) сайтов (S), стандартное отклоне-
ние разнообразия гаплотипов (SD) оценивались 
с помощью программы DNAsp 6 [32]. Медианная 
сеть митохондриальных гаплотипов была постро-
ена в программе Network 10200 с использованием 
алгоритма Median-Joining [33]. Каждый гаплотип в 
медианной сети представлен кругом, и его размер 
пропорционален количеству образцов, показыва-
ющих его уникальную последовательность, таким 
образом распространенные гаплотипы кажутся 
крупнее, а редкие – мельче (рис. 1). Количество 
мутаций между гаплотипами обозначено цифрами 
над соединениями, а гаплотипы изображены с ис-
пользованием цветов, полученных после анализа 
основных координат.
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Таблица 1. Материал, использованный при изучении гаплотипического разнообразия беляночки Leptidea 
morsei (Fent.)

Место и год сбора оригинального  
материала, данные Genbank

Номер образца в Genbank 
(число образцов)

Автор коллекции  
(идентификатор  

в коллекции)

Россия, Республика Коми,  
Койгородский р-н, ур. Кобра,  
60.05° с. ш., 50.78° в. д., 2016 г.

MG491397 (1) Кулакова О.И. 
(Komi Kobra)

Россия, Республика Коми,  
Койгородский р-н, с. Дон, 61.64° с. ш.,  

53.89° в. д., 2008 г.
ON175841–ON175843 (3) Кулакова О.И. 

(Komi Don)

Россия, Республика Коми, Прилуз-
ский р-н, д. Прокопьевка, 59.28° с. ш., 

49.67° в. д., 2007 г.
ON175844 (1) Кулакова О.И. 

(Komi Prokopievka)

Россия, Республика Коми,  
Приполярный Урал,  

оз. Пономаревское, 64.89° с. ш.,  
59.26° в. д., 2011 г.

MG491399, MG491400 (2) Кулакова О.И. 
(Prepolar_Ural)

Россия, Республика Коми,  
Усть-Куломский р-н, ур. Красный Яр,  

61.57° с. ш., 55.01° в. д., 2012 г.

MG491440, MG491443, MG491444, 
MG491448, MG491453, MG491454 

(6) 

Кулакова О.И. 
(Komi Krasny_Yar)

Россия, Республика Коми, г. о. Ухта, 
р. Чуть, 63.75° с. ш., 53.37° в. д., 2013 г.

MG491460, MG491474–MG491477, 
MG491481–MG491483, MG491485 

(9)

Кулакова О.И. 
(Komi Chud)

Russia:West Siberia, Novosibirsk HG969241–HG9692501 (11) Solovyev et al.
(L60-70)

Romania: Transylvania, Cluj, Badeni HQ004590–HQ004593, MW501236 
(5)

Dinca et al.
(RV-08-A026, RV-07-С176, 
RV coll.-08-M498, RV coll.-

08-M499, RV coll.140558)

Казахстан FJ663714, FJ663715 (2)
Lukhtanov et al.

(2005-LOWA-181, 
2005-LOWA-182)

Казахстан JF512618, JF512619 (2)
Dinca et al. 

(RV coll.-07-Z083, RV 
coll.-07-Z124)

Словения MN140234 (1) Dapporto et al.
(RV coll.14-U867)

Южная Корея GU372563 (1) Kim et al.
(No)
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

На общую длину (l) сравниваемых последо-
вательностей 639 пн пришлось 16 вариабельных 
сайтов, из которых семь характерны только для 
выборки бабочек-беляночек L. morsei с северо-за-
пада ареала распространения исследуемого вида. 
Гаплотипическое разнообразие (h) всех 44 об-
разцов, включенных в анализ, составило 0.654; 

разнообразие 22 образцов, собранных на севе-
ро-западе видового ареала, составило 0.617 (табл. 
2). 

Анализ нуклеотидных последовательностей 
фрагмента гена COI мтДНК всех полученных нами 
и имеющихся в базах данных образцов позволил 
выявить 10 гаплотипов (H1–H10) (рис. 1, табл. 3). 
Показано, что из 10 гаплотипов шесть (H1, H6–
H10) включают образцы бабочек-беляночек L. 
morsei с северо-запада видового ареала, из них пять 
(H6–H10) обнаружены только в изучаемом регионе 
(табл. 2). Проанализировав нуклеотидные последо-
вательности каждого из гаплотипов, было выявле-
но, что в гаплотипах H1, H4 и H6 нет уникальных 
сайтов в сравнении с другими гаплотипами или, 
другими словами, в образцах, вошедших в дан-
ные гаплотипические группы, в процессе эволю-
ции не возникло изменений в последовательности 
гена COI, характерных только для данных образцов 
(табл. 3).

Самым распространенным является гаплотип 
H1, который включил в себя 25 из 44 образцов L. 
morsei, из которых 13 собраны в изучаемом регио-
не: ур. Красный Яр (6), р. Чуть (5), Приполярный 
Урал (2), что составляет 55% от всего количества 
образцов в данном гаплотипе. Остальные образ-
цы, попавшие в данную группу (12 шт.), взяты из 
базы данных GenBank (NCBI, 2023) и принадлежат 
к двум регионам: Новосибирск (10) и Казахстан (2) 
(табл. 1). Гаплотип H3 имел только один образец 
из Южной Кореи, H4 – один образец из Новоси-
бирска, H5 – пять образцов из Румынии, наконец 
гаплотип H6 имел два образца беляночек L. morsei 
с р. Чути.

Анализ нуклеотидных последовательностей га-
плотипов H2, H3, H5, H8 и H10 показал наличие 
в них по одной замене в положениях 97 (A/G), 
439 (C/T), 622 (G/A), 497 (C/T) и 31 (T/A) соот-
ветственно для каждого гаплотипа относительно 
остальной выборки образцов, включенных в ана-
лиз. Образцы, вошедшие в гаплотипы H2, H3, H5, 

H_9

H_3

H_10

H_1
H_6

H_4

H_7

H_5

mv1

mv2

H_8

Рис. 1. Медианная сеть митохондриальных гаплоти-
пов (митотипов), идентифицированных в изученных 
выборках беляночки L. morsei (Fent.) на основе ана-
лиза нуклеотидной последовательности фрагмента 
гена COI. Цветовые обозначения гаплотипов: фук-
сия – Чуть: Н1 (n = 5), Н6 (2), Н7 (1), Н8 (1); чер-
ный – Румыния: Н5 (5); бирюзовый – Словения: 
Н2 (1); голубой – Прокопьевка: Н10 (1); желтый – 
Казахстан: Н1 (2), Н2 (2); коричневый – Дон: Н10 
(3); оранжевый – Кобра: Н9 (1); салатовый – Ново-
сибирск: Н1 (10), Н4 (1); красный – Приполярный 
Урал: Н1 (2); синий – Красный Яр: Н1(6); зеленый 
– Ю. Корея: Н3 (1).

Таблица 2. Генетическое разнообразие в исследуемых выборках беляночки Leptidea morsei (Fent.)

Образцы l n h SD S π

С западной  
границы региона  

(N = 22)
639 6 0.617 0.072 7 0.00178

Весь набор
образцов
(N = 44)

639 10 0.654 0.053 16 0.00521

Примечание. N – число индивидуальных образцов; l – длина сравниваемых последовательностей, пн; n – число 
гаплотипов; SD – стандартное отклонение разнообразия гаплотипов; S – число полиморфных сайтов; π – нукле-
отидное разнообразие.

ГАПЛОТИПИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ БЕЛЯНОЧКИ Leptidea morsei



58	 КУЛАКОВА и др.

ГЕНЕТИКА том 60 № 9 2024

H8 и H10, собраны в Словении, Южной Корее, Ру-
мынии, на р. Чути и в с. Дон соответственно (табл. 
3). 

В нуклеотидных последовательностях гаплоти-
пов H7 и H9 имеются по две замены в положениях 
628 (A/G), 629 (G/A или T) и 265 (C/T), 629 (T/A 
или G) соответственно для каждого гаплотипа от-
носительно остальной выборки (табл. 3). Каждый 
из гаплотипов представлен одним образцом: гапло-
тип Н7 – Чуть, Н9 – Кобра (табл. 1). Наличие двух 
замен, отмеченных для каждого из этих двух гапло-
типов (образцов), отсутствующих во всей остав-
шейся выборке, свидетельствует о наличии спец-
ифической мутации или вариации в геноме бабоч-
ки. Такие уникальные замены могут быть связаны 
с генетическими отличиями, которые могут влиять 
на фенотип или на определенные биологические 
процессы (сроки лёта, питание, размножение и 
откладка яиц).

Группирование гаплотипов в медианной сети в 
целом подтверждает и уточняет характер взаимо-
отношений, характер и миграционные пути рас-
пространения исследуемой бабочки. Центрально-
европейские образцы с гаплотипами H5 (Румыния, 
пять образцов), Н2 (Словения, один образец) и два 
образца с гаплотипом H2 из Казахстана выдели-
лись в отдельный кластер. Остальные гаплотипы, 
среди которых все найденные на северо-западе 
видового ареала L. morsei, сгруппировались вокруг 
наиболее распространенного гаплотипа H1 и могут 
считаться его производными (рис. 1). 

Объем доступного для анализа материала по га-
плотипическому разнообразию беляночки L. morsei 

не позволяет пока точно установить характер ми-
кроэволюционных событий, которые привели к 
формированию наблюдаемого распределения га-
плотипов на географической карте (рис. 2). Од-
нако совершенно очевидно, что популяционные 
группировки беляночки L. morsei на северо-запа-
де ареала имеют большее генетическое сходство с 
азиатскими популяциями, чем с изолированными 
центральноевропейскими. 

Надо отметить, что по биопреферендуму L. mor-
sei – опушечно-лесной гелиофил, топически свя-
занный с лиственными и смешанными лесами, 
травянистыми перелесками и разнотравными лес-
ными опушками. В связи с этим, опираясь на пале-
огеографические материалы и полученные данные 
по гаплотипическому разнообразию L. morsei, ло-
гично предположить, что расселение данного вида 
на север Русской равнины и Урала происходило в 
послеледниковую эпоху с юго-восточного направ-
ления, а именно по югу Западносибирской равни-
ны, через Южное Зауралье одновременно с рас-
пространением по региону смешанных и широко-
лиственных лесов в какой-либо из климатических 
оптимумов голоцена. Создается впечатление, что 
после очередной смены зон растительности в ре-
зультате похолодания климата на рубеже голоцена 
и антропоцена к настоящему времени здесь сохра-
нились лишь остаточные популяционные изоляты 
некогда крупной географической популяции вида. 
С этого времени их гаплотипическое разнообразие 
формировалось независимо, а микроэволюцион-
ная история отлична от азиатских и тем более цен-
тральноевропейских группировок вида. 

Таблица 3. Вариабельные сайты гена цитохромоксидазы (COI) мтДНК беляночки Leptidea morsei (Fent.) в по-
пуляционных группировках на северо-западе видового ареала

Гаплотип
(число 

образцов)

Вариабельные сайты

31 73 97 163 202 203 232 265 315 439 497 583 613 622 628 629

H_1 (25) A A G A C C C T T T C T T A A G

H_2 (3) A G A G T T T T C T C C C A A G

H_3 (1) A A G A C C C T T C C T T A A G

H_4 (1) A A G A C C C T Y T C T T A A G

H_5 (5) A G G G T T T T C T C C C G A G

H_6 (2) A G G A C C C T T T C T T A A G

H_7 (1) A G G A C C C T C T C T T A G A

H_8 (1) A G G A C C C T T T T T T A A G

H_9 (1) A A G A C C C C T T C T T A A T

H_10 (4) T A G A C C C T T T C T T A A G

Примечание. Полужирным шрифтом обозначены уникальные сайты, встречающиеся в гаплотипах.  Верхняя строка – пн.
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Таким образом, полученные результаты позво-
лили дать предварительную оценку гаплотипи-
ческому разнообразию бабочек L. morsei на севе-
ро-западной периферии ареала. Было выявлено 
шесть гаплотипов, из них пять обнаружены толь-
ко в изучаемом регионе. Для большего понима-
ния филогенетической истории и филогеографии 
исследуемого вида необходимо больше данных об 
их последовательностях с других территорий. Это 
в дальнейшем позволит перейти от оценки разно-
образия на основе мтДНК и филогеографии бабо-
чек рассматриваемого региона к более обширным 
сравнительным исследованиям популяций данно-
го вида и более глубокому пониманию видообразо-
вания путем секвенирования всего генома, а так-
же с привлечением изучения морфологических и 
экологических признаков в популяциях из других 
регионов. 

Работа выполнена в Институте биологии Коми 
НЦ УрО РАН в рамках Государственного задания 
по теме “Разнообразие фауны и пространствен-
но-экологическая структура животного населения 
европейского северо-востока России и сопредель-
ных территорий в условиях изменения окружаю-
щей среды и хозяйственного освоения”, № гос. 
регистрации 122040600025-2. 
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Haplotypic Diversity of Leptidea morsei (Fenton, 1882) (Lepidoptera, Pieridae)  
on the Northwestern Periphery of the Area

O. I. Kulakova1, *, D. M. Shadrin1, A. G. Tatarinov1 
1Institute of Biology of Komi Science Centre of the Ural Branch of the Russian Academy of Sciences,  

Syktyvkar, 167982 Russia 
*е-mail: kulakova@ib.komisc.ru

The first data on haplotypic diversity in natural populations of the L. morsei in the north-east of the 
Russian plain and in the northern regions of the Urals have been obtained. Our interest is caused by the 
fact that the northwestern border of this species distribution passes here. Six haplotypes were identified, 
of which five were found only in the studied region. A comparative analysis of haplotypic diversity in 
different parts of the species range and the geographical distribution of haplotypes allowed us to draw 
a preliminary conclusion that the population groupings of L. morsei in the north-west of the range 
have greater genetic similarity with Asian populations than with isolated Central European ones. The 
settlement of this species to the north of the Russian Plain and the Urals in the post-Glacial epoch 
obviously took place along the south of the West Siberian Plain through the Southern Trans-Urals.

Кeywords:  Leptidea morsei, north-west, area, haplotypes, COI.
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