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Аннотация. Актуальность и цели. Изучение морфологических, генетических и экологических факторов, 
объясняющих подразделенную (метапопуляционную) структуру ареалов, является новым и методически 
слабо разработанным научным направлением. Важной частью таких исследований является изучение гене-
тической структуры популяций животных. Это направление нацелено на решение фундаментальных биоло-
гических проблем: целостности биологического вида, микроэволюции и внутривидовой дифференциации, 
динамики популяций. Цель работы – изучение экологических особенностей генетического полиморфизма лес-
ной (Apodemus uralensis Pallas, 1811), полевой (Apodemus agrarius Pallas, 1771) и желтогорлой (Apodemus flavicollis 
Melchior, 1834) мышей в Среднем Поволжье на примере Ульяновской области. Материалы и методы. Генети-
ческий материал для работы был собран в Ульяновской области в ходе проведения полевых работ в период 
2014–2018 гг. Всего было проанализировано 33 последовательности (699 пн) лесных мышей, 14 последова-
тельностей (623 пн) полевых мышей и 9 последовательностей (700 пн) желтогорлых мышей. Для этого были 
использованы пакеты программ MEGA 7.0.21 и DnaSP 5.10 (Librado, Rozas, 2009; Tamura et al., 2012). Для выяв-
ления экологических закономерностей распределения на территории Ульяновской области популяций изу-
ченных видов мышевидных грызунов кроме группировок популяций, полученных по данным об их географи-
ческой близости, были использованы два варианта районирования исследуемого региона – флористическое 
и эколого-ландшафтное. Результаты. Самый высокий уровень изменчивости митохондриальных фрагментов 
D-loop был выявлен у A. flavicollis (2.4±0.3 %), тогда как этот показатель для A. uralensis и A. agrarius имеет 
средние значения (0.8±0.2 % и 0.7±0.2 % соответственно). Анализ выборки секвенсов по географически выде-
ленным группировкам популяций не выявил соответствующую генетическую дифференциацию. Распределе-
ние выделенных митотипов по группировкам популяций не имеет какой-либо закономерности. В выборках 
присутствуют митотипы, обнаруженные только в одной из группировок, и по этой причине они являются 
специфическими. Такие же результаты были получены и при анализе распределения выявленных митотипов 
по флористическому районированию Ульяновской области. Распределение выявленных митотипов по ланд-
шафтно-экологическим районам отражает экологические требования изученных видов мышевидных грызу-
нов. Заключение. Полученные результаты свидетельствуют о хорошей разрешающей способности разрабо-
танных праймерных систем для амплификации D-loop и изучения популяционного полиморфизма природных 
популяций, а также для группировки географически разобщенных популяций мышевидных грызунов. Изуче-
ние распределения выявленных митотипов всех трех видов мышевидных грызунов по флористическим рай-
онам Ульяновской области не выявило какой-либо связи флористической специфичности территорий и рас-
пространения этих грызунов в регионе. Вероятно, это связано с тем, что критерии флористического 
районирования не коррелируют с биотопическими предпочтениями изученных видов. Распределение выяв-
ленных митотипов по ландшафтно-экологическим районам, напротив, хорошо соотносится с экологически-
ми требованиями трех видов мышевидных грызунов. Проведенный D Tajima-тест для трех видов мышей Уль-
яновской области указывает на возможный рост числа их популяций и населения после прохождения 
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«бутылочного горлышка» в период депрессии численности. Эта синхронность демографических процессов в по-
пуляциях данных видов мышевидных грызунов, возможно, связана с сильной фрагментацией среды обитания, 
наблюдающейся в Ульяновской области, и высокой степенью подразделенности локальных популяций грызунов. 

Ключевые слова: мышевидные грызуны, мтДНК, популяционный полиморфизм, группы популяций, фло-
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Abstract. Background. The study of morphological, genetic and environmental factors explaining the subdi-
vided (metapopulational) structure of habitats is a new and methodologically poorly developed scientific field. An 
important part of such research is the study of the genetic structure of animal populations. This scientific field is 
aimed at solving fundamental biological problems: the integrity of the biological species, microevolution and in-
traspecific differentiation, and population dynamics. The purpose of the work is to study the ecological character-
istics of genetic polymorphism of Herb Field Mouse (Apodemus uralensis Pallas, 1811), Striped Field Mouse 
(Apodemus agrarius Pallas, 1771) and Yellow-necked Field Mouse (Apodemus flavicollis Melchior, 1834) mice in the 
Middle Volga region on the example of the Ulyanovsk region. Materials and methods. The genetic material for the 
work was collected in the Ulyanovsk region during field work over the period from 2014 to 2018. A total of 33 se-
quences (699 bp) of wood mice, 14 sequences (623 bp) of field mice and 9 sequences (700 bp) of yellow-necked 
mice were analyzed. For this, the MEGA 7.0.21 and DnaSP 5.10 software packages were used (Librado and Rozas, 
2009; Tamura et al., 2012). In order to identify the environmental patterns of the distribution in the Ulyanovsk re-
gion of populations of the studied species of mouse-like rodents, except population groups obtained from data on 
their geographical proximity, we used two variants of zoning of the region under study- floristic and ecological-
landscape. Results. The highest level of variability of mitochondrial D-loop fragments was detected in  
A. flavicollis (2.4 ± 0.3%), while this indicator for A. uralensis and A. agrarius had average values (0.8 ± 0.2%  
and 0.7 ± 0.2%, respectively). Analysis of sequence samples by geographically selected population groupings did 
not reveal the corresponding genetic differentiation. Distribution of the identified mitotypes by population group-
ings does not have any pattern. Mitotypes found only in one of the groupings are present in the samples, and for 
this reason they are specific. The same results were obtained when analyzing the distribution of the identified mi-
totypes by floristic zoning of the Ulyanovsk region. The distribution of the identified mitotypes by landscape-
ecological regions reflects the ecological requirements of the studied species of mouse-like rodents. Conclusion. 
The results obtained indicate a good resolving power of the developed primer systems for amplifying D-loop and 
studying populational polymorphism of natural populations, as well as for grouping geographically separated 
populations of mouse-like rodents. The study of the distribution of the identified mitotypes of all three species of 
mouse-like rodents according to the floristic regions of the Ulyanovsk region did not reveal any connection be-
tween the floristic specificity of the territories and the distribution of these rodents in the region. This is probably 
due to the fact that the criteria for floristic zoning do not correlate with the biotopic preferences of the studied 
species. The distribution of the identified mitotypes by landscape-ecological regions, on the contrary, is in good 



 

Хайсарова А. Н., Симаков М. Д., Кузьмин А. А., Титов С. В. Page 3 from 15 

Vol. 4 (4), 2019 

agreement with the environmental requirements of the three species of mouse-like rodents. The D Tajima test for 
three species of mice in the Ulyanovsk Region indicates a possible increase in the number of their populations after 
going through the “bottleneck” during the period of population decline. This synchronization of demographic pro-
cesses in populations of these species of mouse-like rodents is probably associated with a strong fragmentation of 
the habitat observed in the Ulyanovsk region, and high degree of subdivision of local populations of rodents.  

Keywords: mouse-like rodents, mtDNA, population polymorphism, population groupings, floristic and land-
scape-ecological zoning, the Ulyanovsk region. 
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Исследование популяций и сообществ мел-

ких млекопитающих в современной экологии 
является важной научной задачей. Изучение 
временных изменений структуры столь дина-
мически меняющихся биологических систем 
предоставляет для теоретической науки ценный 
фактический материал, на котором возможна 
проверка многих выдвинутых положений и 
установленных закономерностей. В то же время 
изучение структуры и динамики популяций и 
сообществ мышевидных грызунов в пределах 
одной природно-ландшафтной зоны имеет 
большой практический интерес. Оно позволя-
ет не только более тонко понять происходя-
щие в этих биологических системах пере-
стройки, но и осуществить прогноз о 
состоянии и возможных изменениях столь 
важного компонента экосистем, которым яв-
ляются популяции и сообщества мелких мле-
копитающих, часто находящихся в жестких 
конкурентных отношениях. 

Изучение морфологических, генетических и 
экологических факторов, объясняющих под-
разделенную (метапопуляционную) структуру 
ареалов, является новым и методически слабо 
разработанным научным направлением. Важ-
ной частью таких исследований является изу-
чение генетической структуры популяций жи-
вотных [1–5]. Это направление нацелено на 
решение фундаментальных биологических 
проблем: целостности биологического вида, 
микроэволюции и внутривидовой дифференци-
ации, динамики популяций. Кроме того, оно 
способствует решению важных прикладных за-
дач сохранения видов и биологического разно-
образия, а именно оценки продуктивности вида 
в ареале и риска вымирания существующих по-
пуляций. Выявление особенностей популяци-
онного генетического полиморфизма в подраз-
деленных вследствие естественной или 
антропогенно зависимой фрагментации среды 
обитания в пределах одной природно-
ландшафтной зоны популяциях грызунов с ис-

пользованием широкого набора молекулярно-
генетических маркеров является новым и акту-
альным направлением исследований природ-
ных популяций. Цель работы – изучение эколо-
гических особенностей генетического 
полиморфизма лесной (Apodemus uralensis Pal-
las, 1811), полевой (Apodemus agrarius Pallas, 
1771) и желтогорлой (Apodemus flavicollis Mel-
chior, 1834) мышей в Среднем Поволжье на 
примере Ульяновской области. 

 
Материал и методы 

 
Полевые исследования проводились в 2013–

2015 гг. в весенне-летний период на территории 
Ульяновской области. Учетные работы прово-
дились по стандартной методике [6, 7]. Для от-
лова грызунов применялись ловушки Геро с 
приманкой из ржаного хлеба, смоченного рас-
тительным маслом. В точках отлова выставля-
лись ловушко-линии (25–50 ловушек Геро в 
одну линию, через 5 м друг от друга). Аналити-
ческая выборка составила 119 особей: A. ura-
lensis – 74, A. agrarius – 29, A. flavicollis – 16. 
Популяционные точки отлова мышевидных 
грызунов объединили в обособленные группы 
популяций (ГП) (рис. 1, табл. 1). 

ДНК выделяли из образцов фаланг пальцев, 
зафиксированных в 96 %-м этаноле по стан-
дартной методике фенолхлороформной экс-
тракции после обработки образца ткани проте-
иназой К и SDS [8, 9].  

Был использован маркер мтДНК – кон-
трольный регион (С-регион, D-loop). Полиме-
разную цепную реакцию (PCR) проводили  
в 25 мкл реакционной смеси, содержащей  
50 мМ трис-HCl (рН 8.9), 20 мМ сульфат аммо-
ния, 20 мкМ ЭДТА, 150 мкг/мл бычьего сыво-
роточного альбумина, смесь дезоксинуклео-
зидтрифосфатов (200 мкМ каждого из четырех), 
2 мМ хлористый магний, 15 пмоль каждого из 
праймеров, 2 ед. активности Taq-полимеразы и 
0.1–0.2 мкг ДНК с использованием разработан-
ных специфических праймеров (табл. 2). 
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Рис. 1. Группировки популяций трех видов мышевидных грызунов (Apodemus uralensis, Apodemus agrarius, 

Apodemus flavicollis) на территории Ульяновской области: I – Южная, II – Центральная,  
III – Поволжская, IV – Майнско-Ульяновская, V – Присурская, VI – Заволжская.  
Синим цветом выделены крупные реки (Сызранка, Свияга, Барыш, Сура) 

Fig.1. Population groupings of three species of mouse-like rodents (Apodemus uralensis, Apodemus agrarius, 
Apodemus flavicollis) in the terriroty of the Ulyanovsk region: I – Southern, II – Central, III – situatied on the Volga, 

IV – Maynsky-Ulyanovsk, V – situated near the Sura, VI – situated on the left bank of the Volga.  
The blue line highlights large rivers (the Syzranka, the Sviyaga, the Barysh, the Sura)  

 
Таблица 1 

Table 1 

Аналитическая выборка мышевидных грызунов (Apodemus uralensis, Apodemus agrarius, 
Apodemus flavicollis) на территории Ульяновской области. Обозначение группировок 

популяций и номера популяций такие же, как и на рис. 1 

Analytical sampling of mouse-like rodents (Apodemus uralensis, Apodemus agrarius, Apode-
mus flavicollis) in the terriroty of the Ulyanovsk region. Population grouping notations and 

population numbers are the same as in Fig.1 

ГП Вид Номера проб/номер популяции 
1 2 3 
I Apodemus uralensis 166/12, 168/12, 170/13, 173/13, 176/14, 178/14, 185/15, 189/15 

Apodemus agrarius 181/14 
Apodemus flavicollis – 

II Apodemus uralensis 136/10, 146/11, 149/11 
Apodemus agrarius 131/10, 132/10, 135/10 
Apodemus flavicollis 139/11, 142/11 
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Окончание табл. 1 

End of Table 1 

1 2 3 
III Apodemus uralensis 29/3, 31/3, 473/44, 476/44 

Apodemus agrarius 33/3, 34/3, 37/4, 43/4 
Apodemus flavicollis 26/3, 28/3 

IV Apodemus uralensis 1/1, 3/1, 196/16, 198/16, 202/17, 203/17, 206/18, 230/19, 231/19, 248/16, 
272/22, 280/23, 283/23, 286/24, 287/24, 290/1, 292/1, 429/42, 432/42 

Apodemus agrarius 5/1, 269/22, 285/23 
Apodemus flavicollis 267/22, 268/22, 273/22 

V Apodemus uralensis 306/27, 307/27, 329/30, 348/32, 350/32, 351/33, 352/33, 355/34, 357/34, 
365/31, 366/33, 376/33, 391/34, 392/34, 411/29, 415/35, 416/35, 417/36, 
419/36, 421/37, 422/37, 423/38, 424/38, 426/40, 427/41, 428/41 

Apodemus agrarius 327/30, 328/30, 362/31, 364/31, 401/34, 404/34 
Apodemus flavicollis 338/31, 339/31 

VI Apodemus uralensis 10/2, 24/2, 51/5, 61/5, 62/5, 68/6, 69/6, 120/8, 123/9, 125/9, 406/2, 407/2, 
467/43, 469/43 

Apodemus agrarius 11/2, 47/5, 48/5, 55/5, 57/5, 58/5, 59/5, 64/6, 67/6, 76/7, 82/7, 114/8, 117/8, 
121/9, 122/9 

Apodemus flavicollis 52/5, 53/5, 63/5, 113/8, 405/2, 465/43, 466/43 
 

Таблица 2 

Table 2 

Праймеры, применяемые для амплификации фрагментов D-loop мтДНК лесной, 
полевой и желтогорлой мышей из Ульяновской области 

Primers used for amplifying D-loop fragments of mtDNA of wook, field  
and yellow-necked mice in the Ulyanovsk region 

Праймер Последовательность 5' – 3' Температура отжига, °C 
Dl Apfl1 D GGCATCAAGAAGAAGGACTG 60 
Dl Apfl1 R GGAGGGGGGGTTTGAATATA 60 
Dl Sur1 D AGCATATAAGCAAGTAAATT 50 
Dl Sur1 R TAGAGTAGATGGAAGAATTT 52 
Dl Aag1 D TATATTTCTTCCCCCCATGA 56 
Dl Aag1 R AAGGTGAGTTTTTGATAGTT 52 

 
Специфичность и индивидуальность фраг-

ментов ДНК, полученных в ходе PCR, опреде-
ляли по различиям масс этих фрагментов при 
электрофоретическом разделении. Исследуемые 
образцы секвенировали на генетическом анали-
заторе ABI 3500 при использовании реактива 
BigDye® Terminatorv 3.1 Cycle Sequencing Kit. 

Генетический анализ локальных популяций 
и группировок популяций проводили на основе 
полученных нуклеотидных последовательно-
стей фрагментов мтДНК (D-loop). Всего было 
проанализировано 33 последовательности  
(699 пн) лесных мышей, 14 последовательно-
стей (623 пн) полевых мышей и 9 последова-
тельностей (700 пн) желтогорлых мышей. Для 
этого были использованы пакеты программ 
MEGA 7.0.21 и DnaSP 5.10 [10, 11]. Получен-

ные последовательности выделенных гаплоти-
пов мтДНК (D-loop) были размещены в 
GeneBank NCBI (MN852447–MN852469; 
MN840573–MN840581; MN840582–MN840589). 
Достоверность различий непараметрических 
показателей оценивалась с помощью теста 
Стьюдента и χ2-теста при использовании паке-
та программ Statistica for Windows. Для выяв-
ления экологических закономерностей распре-
деления на территории Ульяновской области 
популяций изученных видов мышевидных гры-
зунов кроме группировок популяций, получен-
ных по данным об их географической близости, 
были использованы два варианта районирова-
ния исследуемого региона – флористическое 
[12] и эколого-ландшафтное [13] (рис. 2). 
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Рис. 2. Варианты 
районирования Ульяновской 

области и точки сбора 
материала генетического 
типирования трех видов 

мышей (Apodemus uralensis, 
Apodemus agrarius, Apodemus 

flavicollis):  
А – Флористическое:  
районы Лесостепного 

Предволжья: 1 – Засурский,  
2 – Барышско-Инзенский,  

3 – Свияго-Усинский,  
4 – Северо-Приволжский,  

5 – Жигулевский,  
6 – Сызранский,  

7 – Засызранский,  
8 – Южно-Приволжский; 
районы Лесостепного 
Низкого Заволжья:  

9 – Ахтай-Майнский,  
10 – Черемшанский,  

11 – Мелекесский; районы 
Лесостепного Высокого 

Заволжья: 12 – Бугульминско-
Белебеевский, 13 – Сокский; 
районы Степного Заволжья: 

14 – Самаро-Кинельский;  
15 – Сыртовой, 16 – 

Иргизский; район Побережье 
волжских водохранилищ:  

17 – Волжский [12];  
Б – Ландшафтно-
экологическое:  

А1 – Присурский лесной 
район; А2 – Свияжский 
лесостепной район;  
Б1 – Мелекесско-

Ставропольский лесостепной 
район; Б2 – Кондурчинский 
степной район; В1 – Сызрано-
Терешкинский лесостепной 

район; В2 – Южно-
Сызранский степной район; 
В3 – Верхнекададинский 
степной район; 1 – границы 
административных районов; 

2 – границы областей [13] 

а) 

 
б) 

Fig. 2. Variants of the Ulyanovsk region zoning and points of gathering material for genetic typing of three species 
of mice (Apodemus uralensis, Apodemus agrarius, Apodemus flavicollis): A – floristic: zones of Forest-steppe Volga:  

1 – Zasursky, 2 – Barysh-Inzensky, 3 – Sviyago-Usinsky, 4 – North-Volga, 5 – Zhigulevsky, 6 – Syzransky,  
7 – Zasyzransky, 8 – South-Volga; zones of the forest-steppe low trans- Volga region: 9 – Akhtay-Maynsky,  

10 – Cheremshansky, 11 – Melekessky; zones of the forest-steppe high trans- Volga: 12 – Bugulminsko-Belebeevsky,  
13 – Soksky; zones of the steppe trans-Volga: 14 – Samaro-Kinelsky; 15 – Syrtovoy, 16 – Irgiz; banks of the Volga 

reservoirs: 17 – Volzhsky [12]; Б – Landscape-ecological: A1 – Prisursky forest region; A2 – Sviyazhsky forest-steppe 
region; Б1- Melekessko-Stavropolsky forest-steppe region; Б2 – Kondurchinsky steppe region;  

B1 – Syzrano-Tereshkinsky forest-steppe region; B2 – South Syzran steppe region; B3 – Verkhnekadadinsky steppe 
region; 1 – the boundaries of administrative regions; 2 – borders of regions [13] 
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Названия изученных на территории Ульянов-
ской области видов мышей приведены по «Так-
сономии современных млекопитающих» [14]. 

 
Результаты и обсуждение 

 
С целью изучения полиморфизма митохон-

дриальной ДНК был проведен ML-анализ по-
следовательностей фрагментов D-loop у изу-
ченных видов мышевидных грызунов из 
Ульяновской области. 

ML-анализ последовательностей фрагментов 
D-loop лесной мыши из Ульяновской области 
проводили с использованием эволюционной 
модели HKY+G+I (модель Хасегава-Кишино-
Яно; с дискретным гамма-распределением (+G) – 
0.05; значение эволюционной нейтральности 
сайтов (+I) – 0.207; максимальный логарифм 
правдоподобия: –1279.35). Выбор эволюцион-

ной модели ML-анализа определяется результа-
тами модель-теста (MEGA 7.0.21), по которым 
для модели HKY+G+I были получены мини-
мальные значения Байесового информационно-
го критерия (BIC) – 3251.87. 

Уровень изменчивости митохондриальных 
фрагментов D-loop A. uralensis (число нуклео-
тидных замен) оказался достаточно высоким, 
варьировал от 0.0 до 2.5 % и в среднем соста-
вил 0.8±0.2 %. При этом соотношение транзи-
ций и трансверсий (Ts/Tv) составило 2.75 (R), а 
нуклеотидные частоты составили для A = 29.9 %, 
T = 31.9 %, C = 25.3 % и G = 13.2 %. Проведен-
ный ML-анализ нуклеотидных последователь-
ностей позволил построить дендрограмму и 
объединить последовательности в группы, ха-
рактеризующие близкие гаплотипы (митотипы) 
лесной мыши из Ульяновской области (рис. 3).  

 

 

Рис. 3. Результаты генетического  
ML-анализа (модель HKY+G+I) 

нуклеотидных последовательностей  
(n = 33) участка мтДНК (D-loop, 699 пн), 
показывающие филогенетические 
отношения между митотипами, 
характеризующими различные 

генетические формы лесной мыши.  
В узлах – результаты будстреп-анализа 

(1000 реплик), шкала – генетические 
дистанции между митотипами. 
Группировки популяций (Gr):  

Gr 1 – Южная, Gr 2 – Центральная,  
Gr 3 – Поволжская, Gr 4 – Майнско-
Ульяновская, Gr 5 – Присурская,  

Gr 6 – Заволжская 

Fig. 3. The results of genetic ML analysis 
(model HKY + G + I) of nucleotide 

sequences (n = 33) of the mtDNA region 
(D-loop, 699 bp), showing  

the phylogenetic relationships between 
mitotypes characterizing various genetic 
forms of Herb Field Mouse. In the nodes – 

the results of the bootstrap analysis 
(1000 replicas), scale – genetic distances 

between mitotypes. Population 
groupings (Gr): Gr 1 – Southern,  

Gr 2 – Central, Gr 3 – situated on the 
Volga, Gr 4 – Maynsky-Ulyanovsk,  

Gr 5 – situated near the Sura,  
Gr 6 – situated on the left bank  

of the Volga 
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Анализ выборки секвенсов по выделенным 
группировкам популяций (см. рис. 1) не выявил 
соответствующую генетическую дифференциа-
цию. Максимальная изменчивость (количество 
нуклеотидных замен) была отмечена в Поволж-
ской (Gr 3), Майнско-Ульяновской (Gr 4) и 
Присурской (Gr 5) группировках (0.9±0.2 %). 
При этом максимальные дистанции были выяв-
лены для Майнско-Ульяновской (Gr 4) группи-
ровки при сравнении ее с Присурской (Gr 5) и 
Заволжской (Gr 6) группировками – 0.9±0.2 %, 

а минимальная при сравнении Южной (Gr 1) и 
Поволжской (Gr 3) группировок – 0.6±0.2 %. 

Анализ гаплотипического и нуклеотидного 
разнообразия популяций лесной мыши по D-loop 
проводили в программе DnaPS 5.0. Было про-
анализировано 33 секвенса. Число сегрегиру-
ющих сайтов составило 38, число мутаций – 41. 
Было выделено 23 гаплотипа (h), гаплотипиче-
ское разнообразие (Hd) составило 0.966, нуклео-
тидное разнообразие (Pi) – 0.00791, среднее число 
нуклеотидных различий (k) – 5.481 (табл. 3).  

Таблица 3 

Table 3 

Митотипы (гаплотипы) мтДНК (D-loop) лесной мыши из Ульяновской области. Во второй колонке 
указаны характерные нуклеотидные замены и номер их позиций в последовательности,  
цифрой со звездочкой обозначены специфические для группировок популяций митотипы.  

Цветом выделены ландшафтно-экологические районы мест обнаружения митотипов (см. рис. 2) 

Mitotypes (haplotypes) of mtDNA (D-loop) of a Herb Field Mouse from the Ulyanovsk region. The sec-
ond column shows the characteristic nucleotide substitutions and the number of their positions in the 
sequence, the number with an asterisk indicates mitotypes specific to population groupings. The color 

indicates the landscape and ecological regions of mitotype detection sites (see Fig. 2) 

                 1114455555666666666666 
Номера 

секвенсов 
   111123444556690002702557033444566777 
 12067827145792495678487266924259125012 
 
Hap_1   TTCTTTCAATTCTTGCTCCAATCACTTGATTTGGTCTA 68,185 
Hap_2   C..C............CT........AA..GAA....G 292  –  4* 
Hap_3   ................CT.......C............ 411,24,428 
Hap_4   .C.................................... 136,29,61 
Hap_5   C.AC..............T....C.............. 146  –  2* 
Hap_6   C..C..............T...T............... 166,307 
Hap_7   C..C..............T................... 357,467,176,391,198 
Hap_8   .C..........................T......... 125  –  6* 
Hap_9   C..C......A.......T................... 206  –  4* 
Hap_10  ..A......C......CT.G.....C...C....A... 329  –  5* 
Hap_11  .C...C................................ 3    –  4* 
Hap_12  .C.........TAAAT.................A.... 120  –  6* 
Hap_13  .C....T..............C................ 149  –  2* 
Hap_14  ....C...........C...................C. 407  –  6* 
Hap_15  ............C...CT.......C............ 170  –  1* 
Hap_16  C..C................G....C............ 231  –  4* 
Hap_17  ..T.............C..G.................. 202  –  4* 
Hap_18  ................C...................C. 365  –  5* 
Hap_19  C..C......C.......T................... 432  –  4* 
Hap_20  ......T.........C..................TC. 376  –  5* 
Hap_21  ..T.....G.......C..G....A............. 421  –  5* 
Hap_22  C..C............CT...................G 473  –  3* 
Hap_23  .C.....G.............................. 423  –  5* 

 
Анализ распределения выделенных митоти-

пов по группировкам популяций не выявил ка-
кой-либо закономерности. В выборках присут-
ствуют митотипы, обнаруженные только в 
одной из группировок, и по этой причине они 
являются специфическими. Такие же результа-
ты были получены и при анализе распределе-
ния выявленных митотипов по флористическо-
му районированию Ульяновской области. 

Распределение выявленных митотипов (n = 23) 
по ландшафтно-экологическим районам имеет 
ряд особенностей. Максимальное число мито-
типов было зафиксировано в Присурском лес-
ном районе (17, 74 %), в то время как в лесо-
степных районах этот показатель имеет 
значительно меньшие значения, несмотря на их 
меньшую площадь: Свияжский лесостепной – 
3, 13 % и Мелекесско-Ставропольский лесо-
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степной – 7, 30 %. При этом 4 митотипа (Hap 1, 
3, 4, 7 –17 %) были обнаружены одновременно 
в двух ландшафтно-экологических районах.  
В целом эти результаты хорошо соотносятся  
с особенностями видовых экологических тре-
бований лесной мыши, тяготеющей к лесным 
биотопам. 

Проведенный D Tajima-тест выявил особен-
ность популяционной структуры области рас-
пространения лесной мыши в Ульяновской об-
ласти. Близкое к достоверному (0.10>p>0.05) 
отрицательное значение показателя Tajima D  
(–1.660) свидетельствует о низком числе выяв-
ленных митотипов по сравнению с числом се-
грегирующих сайтов. Низкие частоты редких 
митотипов указывают на возможный рост чис-
ла популяций и населения после прохождения 
«бутылочного горлышка» в период депрессии 
численности. На именно такую демографиче-
скую экспансию указывают и высокие отрица-
тельные достоверные (p<0.05) показатели Fu и 
Li’s D* и Fu и Li’s F*: –2.893 и –2.935. 

С целью проведения более точной кластери-
зации митотипов (гаплотипов) малых лесных 
мышей из Ульяновской области была предпри-
нята попытка построения медианной сети 
(NetWork 4.6.1.2) по алгоритму Median Joining 
(объединение средних), которая оказалась не-

удачной. Вследствие довольно широкой измен-
чивости митотипов сеть не была построена.  

ML-анализ последовательностей D-loop по-
левых мышей из Ульяновской области, как и в 
случае с лесной мышью, проводили с исполь-
зованием эволюционной модели HKY+G (мо-
дель Хасегава-Кишино-Яно; с дискретным 
гамма-распределением (+G) – 0.05; максималь-
ный логарифм правдоподобия: –1019.47).  
Выбор эволюционной модели ML-анализа 
определяется результатами модель-теста, по 
которым для модели HKY+G были получены 
минимальные значения Байесового информа-
ционного критерия (BIC) – 2302.07. 

Уровень изменчивости митохондриальных 
фрагментов D-loop A. agrarius (число нуклео-
тидных замен) оказался достаточно высоким, 
варьировал от 0.0 до 2.7 % и в среднем составил 
0.7±0.2 %. При этом соотношение транзиций и 
трансверсий (Ts/Tv) составило 1.62 (R), а нуклео-
тидных частот для A = 29.2 %, T = 30.6 %,  
C = 26.0 % и G = 14.2 %.  

Проведенный анализ нуклеотидных после-
довательностей методом ML (максимального 
правдоподобия) позволил построить дендро-
грамму и объединить последовательности в 
группы, характеризующие близкие митотипы 
полевой мыши (рис. 4).  

 

 

Рис. 4. Результаты 
генетического ML-анализа 

(модель HKY+G+I) 
нуклеотидных 

последовательностей (n = 14) 
участка мтДНК (D-loop,  
623 пн), показывающие 

филогенетические отношения 
между митотипами, 
характеризующими 

различные генетические 
формы полевой мыши.  
В узлах – результаты 
будстреп-анализа  

(1000 реплик), шкала – 
генетические дистанции 
между митотипами. 

Группировки популяций (Gr): 
Gr 1 – Южная,  

Gr 2 – Центральная,  
Gr 3 – Поволжская,  

Gr 4 – Майнско-Ульяновская, 
Gr 5 – Присурская,  
Gr 6 – Заволжская 

Fig. 4. The results of genetic ML analysis (model HKY + G + I) of the nucleotide sequences (n = 14)  
of the mtDNA region (D-loop, 623 bp), showing the phylogenetic relationships between mitotypes 

characterizing various genetic forms of the Striped Field Mouse. In the nodes – the results  
of the bootstrap analysis (1000 replicas), scale – genetic distances between mitotypes.  
Population groupings (Gr): Gr 1 – Southern, Gr 2 – Central, Gr 3 – situated on the Volga,  

Gr 4 – Maynsky-Ulyanovsk, Gr 5 – situated near the Sura, Gr 6 – situated on the left bank of the Volga 
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Анализ выборки секвенсов по выделенным 
группировкам популяций – так же, как и в слу-
чае с лесной мышью – не выявил соответству-
ющую генетическую дифференциацию.  
Максимальная изменчивость (количество нук-
леотидных замен) была отмечена в Заволжской 
(Gr 6) группировке (1.2±0.2 %). При этом в 
большинстве парных сравнений группировок 
популяций генетические дистанции между ни-
ми были равны 0. Более или менее значимые 
различия были выявлены только для Присур-
ской (Gr 5) группировки. При ее сравнении с 
Южной (Gr 1), Центральной (Gr 2) и Поволж-

ской (Gr 3) группировками были выявлены ми-
нимальные генетические различия – 0.1±0.1 %. 

Анализ гаплотипического и нуклеотидного 
разнообразия популяций малой лесной мыши 
по D-loop проводили в программе DnaPS 5.0. 
Было проанализировано 14 секвенсов. Число 
сегрегирующих сайтов составило 24, число му-
таций – 25. Было выделено 9 гаплотипов (h), 
гаплотипическое разнообразие (Hd) составило 
0.879, нуклеотидное разнообразие (Pi) – 0.00737, 
среднее число нуклеотидных различий (k) – 4.571 
(табл. 4).  

Таблица 4 

Table 4 

Митотипы (гаплотипы) мтДНК (D-loop) полевой мыши из Ульяновской области. Во второй колонке 
указаны характерные нуклеотидные замены и номер их позиций в последовательности,  
цифрой со звездочкой обозначены специфические для группировок популяций митотипы.  

Цветом выделены ландшафтно-экологические районы мест обнаружения митотипов (см. рис. 2) 

Mitotypes (haplotypes) of mtDNA (D-loop) of a Striped Field Mouse mouse from the Ulyanovsk region. 
The second column shows the characteristic nucleotide substitutions and the number of their positions 

in the sequence, the number with an asterisk indicates mitotypes specific to population groupings.  
The color indicates the landscape and ecological regions of mitotype detection sites (see Fig. 2) 

               1334444445 

Номера 
секвенсов 

  12222233333690775556664 
 191345901789223893463692 

 
Hap_1  CTTTTAACACAGTATATGTAACTC 5,76,131,181,401 
Hap_2  .ACACCTTTAGT...........T 59   –  6* 
Hap_3  T.............C.C......T 11   –  6* 
Hap_4  ...............G.ACG.... 67   –  6* 
Hap_5  T...............C......T 117  –  6* 
Hap_6  .....................TC. 48   –  3* 
Hap_7  ............A.C.....GGC. 57   –  6* 
Hap_8  ................C......T 327,362  –  5*  
Hap_9  .............T.......... 82   –  6* 

 
Анализ распределения выделенных митоти-

пов по группировкам популяций не выявил ка-
кой-либо закономерности. В выборках присут-
ствуют митотипы, обнаруженные только в 
одной из группировок, и по этой причине они 
являются специфическими. Такие же результа-
ты были получены и при анализе распределе-
ния выявленных митотипов по флористическим 
районам Ульяновской области. Распределение 
выявленных митотипов (n = 9) по ландшафтно-
экологическим районам имеет ряд особенно-
стей. Максимальное число митотипов было за-
фиксировано в Мелекесско-Ставропольском 
лесостепном районе (8, 89 %), в то время как в 
Присурском лесном районе было обнаружено 
только два митотипа (22 %), а в Свияжском ле-
состепном районе – только один (11 %). При 
этом один митотип (Hap 1) был обнаружен во 

всех трех ландшафтно-экологических районах. 
В целом полученные результаты хорошо соот-
носятся с особенностями видовых экологиче-
ских требований полевой мыши, предпочита-
ющей биотопы открытых пространств. 

Проведенный D Tajima-тест выявил особен-
ность популяционной структуры области рас-
пространения полевой мыши в Ульяновской 
области. Близкое к достоверному (0.10>p>0.05) 
отрицательное значение показателя Tajima D  
(–1.777) свидетельствует о низком числе выяв-
ленных митотипов по сравнению с числом се-
грегирующих сайтов. Так же, как и в случае с 
лесной мышью, низкие частоты редких митоти-
пов указывают на возможный рост числа популя-
ций и населения после прохождения «бутылочно-
го горлышка» в период депрессии численности.  
На такую демографическую экспансию указыва-
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ют высокие отрицательные и также близкие к до-
стоверным (0.10>p>0.05) показатели Fu и Li’s D* 
и Fu и Li’s F*: –2.161 и –2.359. 

С целью проведения более точной кластери-
зации митотипов (гаплотипов) полевых мышей 
из Ульяновской области была построена меди-
анная сеть (NetWork 4.6.1.2) (рис. 5). Сеть  
описывает 25 мутаций, 1 узловую позицию и 
2 линии генетически связанных популяций.  
В целом она подтверждает данные, полученные 

при анализе выше. Результаты медианного те-
ста указывают на существование трех генети-
чески близких групп: гаплогруппы HGr1, 
включающей митотипы генетических форм по-
левых мышей из Присурской (Gr 5) и Заволж-
ской (Gr 6) группировок; гаплогруппы HGr3, 
представленной одним митотипом из Поволж-
ской (Gr 3) группировки; гаплогруппы HGr2, 
включающей генетические формы полевых 
мышей из пятой группировки. 

 

 
Рис. 5. Результаты генетического анализа нуклеотидных последовательностей (n = 14) участка мтДНК  
(D-loop, 623 пн) – медианная сеть митотипов (гаплотипов) полевых мышей из Ульяновской области.  

Длина ветвей, соединяющих отдельные гаплогруппы (HGr), пропорциональна количеству мутационных 
шагов. Гаплогруппы: HGr1 – 11, 57, 59, 67, 82, 117, 327, 362; HGr2 – 5, 76, 131, 181, 401; HGr3 – 48 

Fig. 5. The results of genetic analysis of the nucleotide sequences (n = 14) of the mtDNA region (D-loop, 623 bp) 
is the median network of mitotypes (haplotypes) of Striped Field Mouse from the Ulyanovsk region. The length  

of the branches connecting individual haplogroups (HGr) is proportional to the number of mutational steps. 
Haplogroups: HGr1 – 11, 57, 59, 67, 82, 117, 327, 362; HGr2 – 5, 76, 131, 181, 401; HGr3 – 48 

 
С целью изучения полиморфизма митохон-

дриальной ДНК был проведен ML-анализ по-
следовательностей D-loop желтогорлой мыши 
из Ульяновской области с использованием  
эволюционной модели HKY+G+I (модель Ха-
сегава-Кишино-Яно; с дискретным гамма-
распределением (+G) – 0.05; значение эволю-
ционной нейтральности сайтов (+I) – 0.440; 
максимальный логарифм правдоподобия:  
–1269.51). Выбор эволюционной модели  
ML-анализа определяется результатами модель-
теста, по которым для модели HKY+G+I были 
получены минимальные значения Байесового 
информационного критерия (BIC) – 2722.65. 

Уровень изменчивости митохондриальных 
фрагментов D-loop A. flavicollis (число нуклео-
тидных замен) оказался самым высоким среди 
изученных видов мышевидных грызунов. Он 
варьировал от 0.0 до 6.5 % и в среднем соста-
вил 2.4±0.3 %. При этом соотношение транзи-
ций и трансверсий (Ts/Tv) составило 2.84 (R),  
а нуклеотидные частоты – для A = 30.0 %,  
T = 33.8 %, C = 22.6 % и G = 13.6 %.  

Анализ нуклеотидных последовательно-
стей методом ML (максимального правдопо-
добия) с использованием модели HKY+G+I 
позволил построить дендрограмму и объеди-

нить последовательности в группы, характе-
ризующие близкие митотипы желтогорлой 
мыши (рис. 6).  

Анализ выборки секвенсов по выделенным 
группировкам популяций желтогорлой мыши 
(см. рис. 1) – так же, как и в случае с лесной и 
полевой мышами – не выявил соответствующую 
генетическую дифференциацию. Максимальная 
изменчивость (количество нуклеотидных замен) 
была обнаружена в Поволжской (Gr 3) и Заволж-
ской (Gr 6) группировках (1.4±0.4 и 0.6±0.2 (%) 
соответственно). При этом максимальные ди-
станции были выявлены для Майнско-
Ульяновской (Gr 4) группировки при сравнении 
ее с Южной (Gr 1) и Центральной (Gr 3) – 
6.1±0.8 %, а также с Заволжской (Gr 6) группи-
ровкой – 6.4±0.9 %. 

Анализ гаплотипического и нуклеотидного 
разнообразия популяций желтогорлой мыши по 
D-loop проводили в программе DnaPS 5.0. Было 
проанализировано 9 секвенсов. Число сегрегиру-
ющих сайтов составило 51, число мутаций – 54. 
Было выделено 8 гаплотипов (h), гаплотипиче-
ское разнообразие (Hd) составило 0.972, нук-
леотидное разнообразие (Pi) – 0.02022, среднее 
число нуклеотидных различий (k) – 13.972 
(табл. 5).  
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Рис. 6. Результаты генетического ML-анализа (модель HKY+G+I) нуклеотидных 

последовательностей (n = 9) участка мтДНК (D-loop, 700 пн), показывающие филогенетические 
отношения между митотипами, характеризующими различные генетические формы 

желтогорлой мыши. В узлах – результаты будстреп-анализа (1000 реплик), шкала – генетические 
дистанции между митотипами. Группировки популяций (Gr): Gr 1 – Южная, Gr 2 – Центральная,  

Gr 3 – Поволжская, Gr 4 – Майнско-Ульяновская, Gr 5 – Присурская, Gr 6 – Заволжская 

Fig. 6. The results of genetic ML analysis (model HKY + G + I) of the nucleotide sequences (n = 9) of 
the mtDNA region (D-loop, 700 bp), showing the phylogenetic relationships between mitotypes 

characterizing various genetic forms of the Yellow-necked Field Mouse. In the nodes – the results of 
the bootstrap analysis (1000 replicas), scale – genetic distances between mitotypes. Population 

groupings (Gr): Gr 1 – Southern, Gr 2 – Central, Gr 3 – situated on the Volga, Gr 4 – Maynsky-
Ulyanovsk, Gr 5 – situated near the Sura, Gr 6 – situated on the left bank of the Volga 

 

Таблица 5 

Table 5 

Митотипы (гаплотипы) мтДНК (D-loop) желтогорлой мыши из Ульяновской области. Во второй  
колонке указаны характерные нуклеотидные замены и номер их позиций в последовательности. 
Цветом выделены ландшафтно-экологические районы мест обнаружения митотипов (см. рис. 2) 

Mitotypes (haplotypes) of mtDNA (D-loop) of a Yellow-necked Field Mouse from the Ulyanovsk 
region. The second column shows the characteristic nucleotide substitutions and the number  

of their positions in the sequence. The color indicates the landscape and ecological regions  
of mitotype detection sites (see Fig. 2) 

    111111111111111111111111111222245666666666666666 
Номера 

секвенсов 
 337000111122222344445555556777011486344566678888999 
 474568056736789406891345890134029266207168940178067 
 
Hap_1  ACCTTACCTTCGTATCATAAACCCTTAAATACAATGGCCTCTTTGTCTGAA 26  
Hap_2  ..TC...T.C.....T...CT..TCC......................... 28  
Hap_3  ..TCC......A......................A................ 139  
Hap_4  TAT.AGT.ACAAATC.TAC...TTCCCCTGTTT..AATTCTCA.AAACAGC 268  
Hap_5  ...C........C.........T............................ 339,405  
Hap_6  ...C...T...................................G....... 53  
Hap_7  ..TC.................T...........G................T 113  
Hap_8  ...C..............................................T 465  
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Анализ распределения выделенных митоти-
пов в группировках популяций желтогорлой 
мыши не выявил какой-либо закономерности.  
В выборках присутствуют митотипы, обнару-
женные только в одной из группировок, и по 
этой причине они являются специфическими. 
Такие же результаты были получены и при 
анализе распределения выявленных митотипов 
по флористическим районам Ульяновской об-
ласти. Распределение выявленных митотипов 
(n = 8) по ландшафтно-экологическим районам 
имеет ряд особенностей. Наибольшее число ми-
тотипов желтогорлой мыши было зафиксирова-
но в Мелекесско-Ставропольском лесостепном 
(4, 50 %) и в Свияжском лесостепном районах 
(3, 38 %). В Присурском лесном районе было 
обнаружено только два митотипа (25 %). При 
этом только один митотип (Hap 5) был обнару-
жен в двух ландшафтно-экологических районах 
одновременно. В целом полученные результаты 
соотносятся с особенностями видовых экологи-
ческих требований желтогорлой мыши в гра-

ницах региона, предпочитающей селиться  
в лесопосадках.  

Проведенный D Tajima-тест выявил особен-
ность популяционной структуры области рас-
пространения желтогорлой мыши в Ульянов-
ской области. Близкие к достоверному (p>0.10) 
отрицательные значения показателя Tajima D  
(–1.516) свидетельствуют о низком числе выяв-
ленных гаплотипов по сравнению с числом се-
грегирующих сайтов. Низкие частоты редких 
гаплотипов указывают на возможный рост чис-
ла популяций и населения после прохождения 
«бутылочного горлышка» в период депрессии 
численности. На такую демографическую экс-
пансию указывают высокие отрицательные и 
близкие к достоверным (p>0.10) показатели  
Fu и Li’s D* и Fu и Li’s F*: –1.511 и –1.698. 

С целью проведения более точной кластери-
зации митотипов (гаплотипов) желтогорлых 
мышей из Ульяновской области была построе-
на медианная сеть (NetWork 4.6.1.2) (рис. 7).  

 

 
Рис. 7. Результаты генетического анализа нуклеотидных последовательностей (n = 9) участка мтДНК (D-loop, 

700 пн) – медианная сеть митотипов (гаплотипов) желтогорлых мышей из Ульяновской области.  
Длина ветвей, соединяющих отдельные гаплогруппы (HGr), пропорциональна количеству мутационных 

шагов. Гаплогруппы: HGr1 – 28, 53, 113, 465; HGr2 – 268; HGr3 – 139; HGr4 – 339, 405; HGr5 – 26 

Fig. 7. The results of genetic analysis of the nucleotide sequences (n = 9) of the mtDNA region (D-loop, 700 bp)  
is the median network of mitotypes (haplotypes) of Yellow-necked Field Mouse from the Ulyanovsk region.  

The length of the branches connecting individual haplogroups (HGr) is proportional to the number of mutational 
steps. Haplogroups: HGr1 – 28, 53, 113, 465; HGr2 – 268; HGr3 – 139; HGr4 – 339, 405; HGr5 – 26 

 
Сеть описывает 71 мутацию, 2 узловые по-

зиции и 2 линии генетически связанных попу-
ляций. В целом она подтверждает данные, по-
лученные при анализе выше. Результаты 
медианного теста указывают на существование  
пяти генетически близких групп желтогорлых 
мышей: гаплогруппы HGr1, включающей гап-
лотипы генетических форм полевых мышей из 
Поволжской (Gr 3) и Заволжской (Gr 6) груп-
пировок популяций; гаплогруппы HGr2, пред-
ставленной одним митотипом из Майнско-
Ульяновской (Gr 4) группировки; гаплогруппы 
HGr3, представленной митотипом из Централь-

ной (Gr 2) группировки; гаплогруппы HGr4, со-
стоящей из мышей Присурской (Gr 5) и За-
волжской (Gr 6) группировок; гаплогруппы 
HGr5, включающей генетические формы жел-
тогорлых мышей из Поволжской (Gp 3) груп-
пировки популяций. 

 
Заключение 

 
Полученные результаты свидетельствуют о 

хорошей разрешающей способности маркеров 
мтДНК (D-loop) для изучения популяционного 
полиморфизма природных популяций, а также 
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для группировки географически разобщенных 
популяций мышевидных грызунов. Разрабо-
танные три праймерные системы для амплифи-
кации фрагментов Д-петли мтДНК для трех ви-
дов мышевидных грызунов показали хорошую 
работоспособность – получаемые с помощью 
них фрагменты с хорошим качеством секвени-
руются и имеют длину, подходящую для усло-
вий программной статистической обработки 
(600–700 пн). 

Изучение распределения выявленных мито-
типов всех трех видов мышевидных грызунов по 
флористическим районам Ульяновской области 
не выявило какой-либо связи флористической 
специфичности территорий и распространения 
этих грызунов в регионе. Вероятно, это связано 
прежде всего с тем, что критерии флористиче-
ского районирования не коррелируют с биото-
пическими предпочтениями изученных видов. 
Распределение выявленных митотипов по ланд-
шафтно-экологическим районам, напротив, хо-
рошо соотносится с экологическими требовани-
ями трех видов мышевидных грызунов. 

Уровень изменчивости митохондриальных 
фрагментов Д-петли малой лесной мыши ока-
зался достаточно высоким (0.8±0.2 %). Было 
выделено 23 гаплотипа мтДНК лесных мышей 
из Ульяновской области. Уровень изменчиво-
сти митохондриальных фрагментов Д-петли 

полевой мыши оказался достаточно высоким и 
сопостовим с таковым для лесной мыши 
(0.7±0.2 %). Было выделено 9 гаплотипов 
мтДНК полевых мышей из Ульяновской обла-
сти. При этом проведенный D Tajima-тест для 
обоих видов указывает на возможный рост чис-
ла популяций и населения этого вида после 
прохождения «бутылочного горлышка» в пери-
од депрессии численности. Несмотря на высо-
кое гаплотипическое разнообразие населения 
лесной мыши, анализ выборок секвенсов по 
выделенным группировкам популяций не вы-
явил ожидаемую генетическую дифференциа-
цию популяций этих видов. 

Уровень изменчивости митохондриальных 
фрагментов Д-петли желтогорлой мыши ока-
зался самым высоким среди изученных видов 
мышевидных грызунов и в среднем составил 
2.4±0.3 %. Несмотря на это было выделено 
только 8 гаплотипов мтДНК. При этом прове-
денный D Tajima-тест указывает на тот же ва-
риант демографической экспансии, что и в слу-
чае с лесной и полевой мышами. Эта 
синхронность демографических процессов в 
популяциях трех видов мышевидных грызунов, 
возможно, связана с сильной фрагментацией 
среды обитания, наблюдающейся в Ульянов-
ской области, и высокой степенью подразде-
ленности локальных популяций грызунов. 
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