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Мохноногий тушканчик Dipus sagitta длительное время считался единым политипическим видом.
Ранее на основании митохондриальных и нескольких ядерных генов было выявлено высокое гене-
тическое разнообразие D. sagitta и выдвинута гипотеза о существовании в его пределах нескольких
видов. Однако небольшое число ядерных генов не позволило установить взаимоотношения между
выявленными филогенетическими линиями. Мы значительно расширили набор используемых ло-
кусов ядерной ДНК, что привело к достаточно высокому разрешению филогенетического дерева
для 10 форм D. sagitta. Выявленная структура вида в основном подтвердила характер и взаимоотно-
шения линий мтДНК. Вместе с тем нельзя говорить о полном соответствии митохондриальной и
ядерной филогений, часть генетических линий D. sagitta является, вероятно, продуктом ретикуляр-
ных процессов. Таким образом, этот таксон представляет собой сложный видовой комплекс D. sa-
gitta sensu lato, в котором давно разошедшиеся линии не всегда репродуктивно изолированы.
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dae
DOI: 10.31857/S2686738922700159, EDN: NBKKVY

ВВЕДЕНИЕ

Род Dipus Zimmermann, 1780 (Dipodidae, Mam-
malia) долгое время считался монотипическим и
включал в себя единственный широкоареальный
вид мохноногого тушканчика Dipus sagitta (Pallas,
1773) с 12–15 подвидами, распространенными в
полупустынных и пустынных областях умерен-
ной зоны Евразии от Волгоградской области Рос-
сии до Китая. В результате морфологической ре-
визии, проведенной Г.И. Шенбротом [1, 2], в со-

ставе Dipus sagitta были выделены две хорошо
дифференцированные видовые группы: “lagopus”
и “sagitta”. Группа “lagopus” населяет западную
часть видового ареала мохноногого тушканчика,
которая охватывает территории Европейской ча-
сти России, Казахстана и Турана, и включает
семь подвидов: D. s. nogai Satunin, 1907; D. s. innae
Ognev, 1930; D. s. austrouralensis Shenbrot, 1991;
D. s. lagopus Lichtenstein, 1823; D. s. turanicus Shen-
brot, 1991; D. s. megacranius Shenbrot, 1991; D. s.
usuni Shenbrot, 1991 [2]. Группа “sagitta” обитает в
восточной части, на территории Центральной
Азии и включает пять подвидов: D. s. sagitta (Pal-
las, 1773); D. s. zaissanensis Selevin, 1934; D. s. bul-
ganensis Shenbrot, 1991; D. s. sowerbyi Thomas, 1908;
D. s. halli Sowerbi, 1920 [1]. Кроме того, с послед-
ней группой сближали три подвида из Таримской
и Цайдамской котловин (Китай): D. s. deasyi Bar-
ret-Hamilton, 1900, D. s. aksuensis Wang, 1964 и
D. s. fuscocanus Wang, 1964.

Исследования генетической изменчивости
D. sagitta s.l. на основе митохондриальных генов
показали наличие нескольких линий потенциально
видового уровня [3–5], наиболее дивергентной из
которых – китайскому подвиду D. s. deasyi – было
предложено присвоить видовой статус. Для раз-
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ных выделяемых таксонов и групп были отмече-
ны как совпадения, так и отличия от результатов
морфологической ревизии. Однако имеющиеся
данные по совокупно шести ядерным генам не
позволили получить статистически значимую
филогенетическую реконструкцию и, вместе с
тем, указали на события интрогрессии мтДНК
[3–5].

Учитывая, что митохондриальные филогении
часто не соответствуют таковым, построенным на
основании ядерных генов, для подтверждения су-
ществования генетических линий и установления
уровня их дивергенции мы решили увеличить
число ядерных локусов в нашем филогенетиче-
ском анализе D. sagitta s.l. Целью нашего исследо-
вания таким образом стали получение разрешен-
ного филогенетического дерева для форм видово-
го комплекса мохноногого тушканчика при
помощи набора из фрагментов 26 ядерных генов
и сравнение полученной топологии с морфологи-
ческой ревизией и филогенией на основе мито-
хондриальных данных.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Для исследования были выбраны 18 предста-
вителей видового комплекса Dipus sagitta s.l., при-
надлежащие различным подвидам (рис. 1). Выде-
ление ДНК, амплификацию и секвенирование по
Сэнгеру проводили согласно опубликованым ра-
нее методам [6, 7]. Были амплифицированы

фрагменты интронов и экзонов 26 ядерных генов
с использованным как опубликованных ранее,
так и разработанных впервые праймеров (в скобках
указана длина ПЦР-продукта): A2AB (541 п.о.),
ATP7A (724 п.о.), CREM (406 п.о.), vWF (541 п.о.),
ACP5, (472 п.о.), APOB (992 п.о.), C-MYC (670 п.о.),
LCAT (485 п.о.), GHR (903 п.о.), CNR1 (998 п.о.),
MGF (515 п.о.), THY (603 п.о.), SPTBN (801 п.о.),
BRCA1 (889 п.о.), BRCA2 (962 п.о.), IRBP (1153 п.о.),
ABHD11 (554 п.о.), AAT (515 п.о.), CHY (597 п.о.),
DMP1 (587 п.о.), G6PD (601 п.о.), NHSL1 (596 п.о.),
ostA (537 п.о.), PRF (587 п.о.), ROGDI (416 п.о.),
TNF (541 п.о.) [7].

Всего было получено 459 последовательностей
для указанных образцов и маркеров (номера в ба-
зе данных GenBank: OP800526-OP800657;
OP819961-OP820046; OP823299-OP823388;
OP866973-OP866990; OP970466-OP970500;
MF535892; MF535896; MF535877; MF535876;
MF535880; MF535849; MF535850; MF535853;
MF535863; MF535871; MF535835; MF535842;
OP970450; MF535824; MF535819; OP970453;
OP970454; MF535798; MF535804; MF535837;
MF535800; MF535816; OP970460-OP970465), из
них 19 были получены в ходе предыдущей работы
[3]. На их основе было создано объединенное
множественное выравнивание для дальнейшего
анализа в программе MEGA v6.06 [8]. Филогене-
тический анализ выполнен методом максималь-
ного правдоподобия (maximum likelihood, ML) в
программе IQ-TREE v. 1.6.12 [9, 10] с делением на

Рис. 1. Точки сбора материала для исследования представителей видового комплекса Dipus sagitta. Цветовая легенда
соответствует митохондриальным гаплогруппам [3]. Крупные цветные точки обозначают места происхождения образ-
цов для исследования ядерных генов в данной работе. Белые точки со звездами обозначают типовые локалитеты под-
видов D. sagitta sensu lato.

bulganensisbulganensisbulganensisusuniusuniusuni

turanicusturanicusturanicus

ubsanensisubsanensisubsanensis

sowerbyisowerbyisowerbyi

hallihallihalli

nogainogainogai

innaeinnaeinnae austrouralensisaustrouralensisaustrouralensis sagittasagittasagitta

deasyideasyideasyi

zaissanensiszaissanensiszaissanensis

fuscocanusfuscocanusfuscocanus
aksuensisaksuensisaksuensis

lagopuslagopuslagopus

megacraniusmegacraniusmegacranius

1000 1000км500 0

Ib
Ic

IIc

Ia

IIa
IIa0

IId
IIa

IVa

Va
Vb
VI

IVb

IIIb

IIb

30

c.ш. c.ш.

в.д.

в.д.

40

30

40

40 50 60 70 80 90 100 110

50 60 70 80 90 100 110

120 130



ДОКЛАДЫ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК. НАУКИ О ЖИЗНИ  том 509  2023

ФИЛОГЕНИЯ ВИДОВОГО КОМПЛЕКСА DIPUS SAGITTA 157

партиции, соответствующие отдельным марке-

рам и применением fast bootstrap (10 000 реплик).
Jaculus jaculus использован в качестве внешней
группы. Филогенетическая сеть построена в про-
грамме SplitsTree v. 4 методом Split decomposition
[11]. Хронограмма получена в программе BEAST
v. 1.10.4 [12] с использованием в качестве вторич-
ной калибровочной точки разделение Jaculus/Di-
pus (логнормальное распределение: mean = 1.517;
stdev = 0.6124; offset = 8.2 [7]). Для разных генов
использовались как строгие, так и свободные ча-
сы в зависимости от результатов тестов отноше-
ния правдоподобия (likelihood-ratio tests), прове-
денных с помощью PAUP v. 4b10 [13].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Наши результаты секвенирования ядерных ге-
нов (рис. 2а) подтверждают базальное положение
D. deasyi относительно всех остальных генетиче-
ских линий комплекса Dipus sagitta s.l., что полно-

стью соответствует известным генетическим
данным и подтверждает видовой статус этого
таксона на новой расширенной выборке ядер-
ных локусов [3, 4]. Образцы подвидов группы “la-
gopus” (D. s. lagopus, D. s. usuni, D. s. turanicus,
D. s. nogai), образуют монофилетическую группу,
в то время как группа “sagitta” (D. s. ubsanensis,
D. s. halli, D. s. sowerbyi, D. s. bulganensis, D. s. zais-
sanensis) парафилетична относительно “lagopus”.
На митохондриальном дереве (рис. 2б) выявлен-
ные филогруппы довольно хорошо соответствуют
морфологическим подвидам, однако четкого
подразделения их на группы “lagopus” и “sagitta”
не наблюдается [3].

D. s. ubsanensis, как по ядерной, так и по
мтДНК, занимает обособленное положение, что
не согласуется с выводами морфологической ре-
визии, согласно которой D. s. ubsanensis включен в
состав подвида D. s. sowerbyi [1]. D. s. bulganensis
монофилетичен только на митохондриальном де-
реве. Экземпляры, принадлежащие Dipus s. ssp. из

Рис. 2. Филогения видового комплекса Dipus sagitta sensu lato, реконструированная на основе ядерных (а) и митохон-
дриальных (б) данных методами максимального правдоподобия. Числа вблизи узлов дерева на рисунке a показывают
поддержки, полученные методом fast bootstrap. Символы на рисунке B обозначают высокие поддержки (звезда ( ) –
0.95–1.0 BPP/91-100 бутстрэп), средние поддержки (квадрат ( ) – 0.9–0.96 BPP/75-90 бутстрэп), либо отсутствие зна-
чимых поддержек (круг ( ) – <0.89 BPP/<74 бутстрэп) (где BPP – апостериорные вероятности из Байесова анализа в
MrBayes); реконструкция и поддержки приведены на основе [3, 4]. Цветовая легенда соответствует рис. 1. Внешние
группы удалены.
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восточной Гоби и центральной Монголии (M03-
4, M14-99), которые на митохондриальном дереве
объединяются с D. s. sowerbyi, на ядерном дереве
тяготеют к D. s. ubsanensis.

Поддержка многих узлов на ядерном дереве
низкая (рис. 2а), что, учитывая приведенные вы-
ше факты несоответствия топологии митохон-
дриального и ядерного деревьев (mitonuclear dis-
cordance), говорит о вероятных ретикулярных
процессах в эволюции группы. Митохондриаль-
ные и ядерные данные, полученные ранее, также
указывали на наличие потенциальной гибридиза-
ции между D. s. ubsanensis и D. s. sowerbyi [3].

С предположением о гибридном происхожде-
нии некоторых линий согласуется и структура
филогенетической сети (рис. 3), которая содер-
жит несколько циклов. В частности, это относит-
ся к D. s. bulganensis (из Монгольской Джунгарии)
и Dipus s. ssp из восточной Гоби и центральной
Монголии. При исключении из анализа принад-
лежащих этим формам образцов (M03-4, M14-99
и M15-71), поддержки на дереве заметно возрас-
тают (рис. 4).

Времена дивергенции, полученные в нашем
филогенетическом анализе объединенной после-
довательности из 26 ядерных генов, не сильно от-

личаются от наших прежних датировок на основе
видового дерева по cytb и двум ядерным генам [3].
Отделение D. deasyi от остальных форм видового
комплекса произошло 1.2 млн лет назад; обособ-
ление D. s. ubsanensis произошло около 1 млн лет
назад; группы “lagopus” и “sowerbyi” разделились
720 тыс. лет назад.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Наши результаты демонстрируют сложность
интерпретации филогенетического сигнала, по-
лучаемого от ядерных, митохондриальных и мор-
фологических данных. Расширение выборки
маркеров до 26 локусов позволило получить фи-
логенетическое дерево D. sagitta s.l. с удовлетво-
рительными поддержками значительной части
узлов. Невзирая на расхождения между разными
генетическими маркерами, подтверждается вы-
сокий уровень разнообразия этого видового ком-
плекса и аутентичность большинства генетиче-
ских линий, выявленных ранее по мтДНК [3].
Поддерживаются базальное положение и несо-
мненный видовой статус D. deasyi, монофилия
группы “lagopus” и раннее обособление D. s. ubsa-
nensis. Недостаток разрешения филогенетических

Рис. 3. Филогенетическая сеть представителей Dipus sagitta sensu lato, построенная методом Split decomposition на ос-
нове ядерных маркеров. Цветовая легенда соответствует рис. 1.
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реконструкций объясняется, вероятно, ретику-
лярными процессами в эволюции группы. Не-
смотря на то что дивергенция между линиями до-
стигает видового уровня, при существенном их
возрасте (около 1 млн лет) обмен генами между
ними сохраняется, а часть из линий имеет, воз-
можно, гибридогенное происхождение.
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Рис. 4. Калиброванное филогенетическое дерево ви-
дового комплекса Dipus sagitta sensu lato, реконструи-
рованное на основе ядерных данных в программе
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PHYLOGENY OF THE DIPUS SAGITTA SPECIES COMPLEX 
BASED ON THE SEQUENCING OF NUCLEAR GENES

A. A. Lisenkovaa,#, V. S. Lebedevb, E. Undrakhbayarc, V. Yu. Bogatyrevab, M. N. Melnikovaa, 
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The northern three-toed jerboa Dipus sagitta was long considered to be a single polytypic species. Earlier, a
high genetic diversity of D. sagitta was revealed on the basis of several mitochondrial and nuclear genes, and
the existence of several separate species within it was hypothesized. However, a small number of available nu-
clear genes prevented the establishment of relationships between identified phylogenetic lineages. Here, we
significantly expand the set of utilized nuclear DNA loci, which resulted in a sufficiently higher resolution of
the phylogenetic tree for 10 forms of D. sagitta. The identified species structure mainly confirms the topology
and relationship of the mtDNA lineages. At the same time, the mitochondrial and nuclear phylogenies are
not completely consistent. Hence, a part of the genetic lineages of D. sagitta is apparently a product of retic-
ular evolutionary processes. This taxon is thus the diverse species complex D. sagitta sensu lato, in which long-
diverged lineages are not always reproductively isolated.

Keywords: jerboas, Dipus sagitta species complex, phylogeny, nuclear DNA, Dipodidae
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