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МЫШОВОК ГРУППЫ BETULINA (Rodentia, Dipodoidea, Sicista): 
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Показана по результатам анализа изменчивости гена IRBP (интерфоторецепторного ретиноидсвя-
зывающего белка) ядерной ДНК у мышовок рода Sicista монофилия группы betulina и подтверждена
существенная генетическая обособленность входящих в нее видов-двойников S. betulina и S. strandi.
С использованием трехпараметрической модели Тамуры Т92 установлено, что средние генетические
дистанции между S. betulina и S. strandi составляют 0.7%, что сопоставимо с межвидовыми генетически-
ми дистанциями для видов-двойников мышовок других групп. Выявлена внутривидовая дифференци-
ация видов-двойников группы, особенно выраженная у мышовки Штрандта. У S. strandi обнаружена
сопоставимая с межвидовыми различиями дифференциация (D = 0.8%) между северными и южны-
ми популяциями вида, а у S. betulina – обособленность от других европейских и сибирской выборок
(D = 0.2%) карпатского образца.

DOI: 10.31857/S0002332920050021

Ранее считалось, что политипический вид лес-
ная мышовка S. betulina s. lato Pallas, 1779, широко
распространенный от Скандинавии до Забайка-
лья и от Кавказа до устья Печоры (Pucek, 1982),
морфологически однороден в пределах ареала
(Виноградов, 1937; Огнев, 1948). Однако в 1989 г.
была проведена ревизия (Соколов и др., 1989),
итогом которой было повышение таксономиче-
ского ранга одного из подвидов S. betulina s. lato –
мышовки Штранда S. betulina strandi Formosov,
1931 – до видового. Самостоятельность видов-
двойников S. strandi и S. betulina (последний далее
будет рассматриваться в узком понимании) была
доказана в первую очередь на основании карио-
типических особенностей: в отличие от собствен-
но лесной мышовки S. betulina s. str., кариотип ко-
торой включает в себя 32 хромосомы, мышовка
Штранда характеризуется 44-хромосомным набо-
ром (Соколов и др., 1989). Степень кариотипиче-
ских отличий (6 перестроек транслокационного ти-
па и 5–6 перестроек типа изменения положения
центромеры и перицентрических инверсий), по

которым различаются кариотипы этих видов,
указывает на то, что между ними сформирова-
лась репродуктивная изоляция (Баскевич, Оку-
лова, 2003; Kovalskaya et al., 2011). В настоящее
время S. betulina s. str. и S. strandi наряду с серой
мышовкой S. pseudonapaea Strautman, 1949 рас-
сматриваются в составе группы betulina (Соко-
лов, Ковальская, 1990).

Посредством кариологической диагностики бы-
ло установлено, что S. betulina и S. strandi географи-
чески замещают друг друга (Соколов и др., 1989).
Так, основная часть евразийского ареала S. betulina
охватывает лесную зону севера Палеарктики, но
этот вид встречается и в европейской лесотундре,
не избегает лесистых гор и предгорий и обитает
также в лесостепи Зауралья и Сибири. С севера на
юг ареал S. betulina простирается от европейского се-
вера до северной границы смешанных и широко-
лиственных лесов, а с востока на запад – от Забайка-
лья до Карпат, Скандинавии и Ютландии (Соколов
и др., 1989); для северо-западного участка ареала ви-
да характерны изолированные популяции (Pucek,
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1982). Мышовка Штранда имеет мозаичное распро-
странение, которое приурочено к островным, бай-
рачным и пойменным лесам юга Русской равнины
и Предкавказья, а также к лесолугостепному и суб-
альпийскому поясам северных склонов Главного
Кавказского хребта (Соколов и др., 1989; Шенброт
и др., 1995).

Позднее для диагностики видов группы betulina
успешно использовались еще и молекулярно-гене-
тические маркеры, краниометрические признаки
(Баскевич и др., 2005б), а также предпринимались
попытки выявить их внутривидовую изменчивость.
Посредством кластерного анализа предваритель-
ных краниометрических данных была установлена
дифференциация северных и южных популяций
мышовки Штранда (Баскевич и др., 2005а), согла-
сующаяся с результатами исследования строения
glans penis самцов (Соколов и др., 1989, Баскевич,
Опарин, 2000). Согласно дополненным краниомет-
рическим материалам северная группировка пред-
ставлена экземплярами S. strandi из Курской обл., а
южная – выборками с Кавказа, из Предкавказья и
Приазовья (Баскевич и др., 2018в). Анализ изменчи-
вости гетерохроматина подтвердил краниометриче-
ские данные, дополнив северную популяционную
группировку особями S. strandi из Саратовской обл.
(Баскевич и др., 2005а) и продемонстрировав бо-
лее сложную структуру этого узкоареального ви-
да, чем предполагалось ранее (Громов, Ербаева,
1995). У S. betulina также была выявлена географиче-
ская изменчивость в особенностях локализации ге-
терохроматина: выборки с севера Валдайской воз-
вышенности (Новгородская обл.), из центра евро-
пейской части России (Московская обл.) и с Карпат
(Ивано-Франковская обл.) отчетливо различались
по данному хромосомному признаку (Baskevich,
1996; Баскевич, Окулова, 2003). Кроме того, у лес-
ной мышовки был обнаружен полиморфизм по
морфологии второй пары аутосом, которые могут
быть субмета-, субтело- или акроцентрическими.
Изменчивость и гетероморфизм второй пары ауто-
сом были отмечены у некоторых экземпляров
S. betulina как в азиатской, так и европейской ча-
стях ареала (Соколов и др., 1989; Быстракова,
2000; Fedyk et al., 2011), однако природа данной
хромосомной перестройки и характер ее распре-
деления по ареалу еще не вполне ясны.

Анализ нуклеотидных последовательностей
генов митохондриальной и ядерной ДНК с успе-
хом использовался в диагностике видов мышовок
и в исследовании их филогенетических связей
(Zhang et al., 2013; Pisano et al., 2015; и др.), но
главным образом в группах subtilis (Cserkesz et al.,
2015, 2016), caucasica (Баскевич и др., 2015, 2018а;
Rusin et al., 2018), tianshanica (Cserkesz et al., 2019).
Он до сих пор ограниченно применялся в отно-
шении группы betulina, и в частности филогео-
графии S. betulina и S. strandi. По фрагменту гена
цитохрома b (cytb) митохондриальной ДНК было

показано обособленное положение популяции лес-
ной мышовки с севера Валдайской возвышенности
относительно других выборок вида с Валдая и Мос-
ковской обл. (Баскевич и др., 2018б). Другие гены
для изучения группы betulina до сих пор не привле-
кались, а оценки филогенетических отношений, ха-
рактера и уровня дифференциации составляющих
ее видов были противоречивыми (Баскевич и др.,
2018б; Rusin et al., 2018; Cserkesz et al., 2019).

Цель исследования – определение масштаба
внутривидового полиморфизма у S. betulina и
S. strandi, а также их межвидовых различий по фраг-
менту первого экзона гена IRBP (гена интерфоторе-
цепторного ретиноидсвязывающего белка) ядер-
ной ДНК.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Собственный материал, использованный в ана-
лизе фрагмента гена IRBP, включал в себя 12 карио-
логически диагностированных образцов Sicista
группы betulina и три образца Sicista группы subti-
lis (табл. 1).

Тотальную ДНК выделяли методом фенолхло-
роформной депротеинизации с предварительной
обработкой измельченных тканей протеиназой К
по стандартной методике Самбрука и др. (Sam-
brook et al., 1989). Праймеры, использованные для
амплификации и секвенирования фрагмента эк-
зона 1 ядерного гена IRBP, представлены в табл. 2.
Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) проводи-
ли в смеси, содержавшей 25–30 нг ДНК, 2 мкл
10 × Taq-буфера, 1.6 мкл 2.5 мM раствора dNTP,
4 pM каждого праймера, единицу Taq-полимеразы
и деионизированную воду до конечного объема
20 мкл. Амплификация была выполнена на прибо-
ре ТЕРЦИК (Россия) по следующей программе:
предварительный прогрев при 94°С (3 мин), далее
35 циклов в последовательном режиме: 30 с – 94°С,
1 мин – 57°С, 1 мин – 72°С; в завершение реак-
ции была проведена однократная финальная
элонгация ПЦР-продуктов при 72°С (6 мин). Ав-
томатическое секвенирование осуществлено с
использованием кита ABI PRISM®BigDyeTM Ter-
minator v. 3.1 (ABI, США) в ИБР РАН на генети-
ческом анализаторе ABI 3500 (ABI, США).

Помимо собственного материала мы включи-
ли в исследование ранее опубликованные и до-
ступные в базе GenBank последовательности гена
IRBP ряда других представителей рода Sicista
(табл. 1), а также тушканчиков Allactaga sibirica
(Jansa, Weksler, 2004; GenBank AY326076) и Cardi-
ocranius paradoxus (Lebedev et al., 2013; GenBank
JQ347926) в качестве аутгруппы. После выравни-
вания нуклеотидных последовательностей были
получены и проанализированы фрагменты гена
IRBP длиной 903 пары нуклеотидов (п.н.); их начало
соответствует таковым последовательностей, опуб-
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ликованных Черкезом с соавт. (Cserkész et al., 2015).
Статистическая обработка данных была выполнена
с помощью компьютерной программы Mega 6.06,
разработанной Тамурой с соавт. (Tamura et al., 2013).
Подходящую модель нуклеотидных замен выбирали
по показателю BIC (bayesian information criterion);
мы использовали модель T92+G (Tamura 3-parame-
ter model with gamma distributed) при построении
дендрограммы методом Maximum Likelihood (ML) и

расчете генетических дистанций (D). Значения бут-
стреп-поддержки определяли по 1000 репликаций.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Расчет средних межвидовых генетических ди-

станций (табл. 3) и анализ топологии ML-древа,
построенного по фрагменту первого экзона гена
IRBP (рис. 1), позволяют выделить несколько
уровней дифференциации в пределах надсемей-

Таблица 1. Использованный в сиквенс-анализе нуклеотидных последовательностей фрагмента (903 п.н.) гена
IRBP ядерной ДНК материал по видам-двойникам Sicista группы betulina и другим представителям рода Sicista

Примечание. * – использована систематика Sicista группы subtilis, приведенная ранее (Шенброт и др., 1995); “ – ” – сведения
о кариотипе образца не представлены; ПТЗ – Приокско-Террасный заповедник, ЦЧЗ – Центрально-Черноземный заповед-
ник, ЗБС МГУ – Звенигородская биологическая станция МГУ.

Вид
Код образца 

(GenBank Accession 
numbers)

2n
Локалитет и его координаты

(град. с.ш./град. в.д.) Источник

S. betulina 13-144 (MN175442),
11-84 (MN175441)

32 Россия, Новгородская обл., 
Валдайский р-н, оз. Кренье;
(43.22/ 42.69)

Наши данные

То же PTZ 13-60 
(MN175437),
14-86(MN175438)

32 Московская обл., Серпуховской р-н, 
ПТЗ (43.52 /40.62)

То же

» 09-28 (MN175440) 32 Московская обл., Одинцовский р-н, 
ЗБС МГУ; (42.78/43.90)

»

» 01-11(MN175439) 32 Тверская обл., г. Ржев (56.26/34.33) »
» 193(MN175443),

369(MN175444)
32 Красноярский край, Туруханский р-н, 

пос. Мирный (62.31/89.02)
»

» KF854241 – Румыния, Suseni (46.37/25.35) (Cserkesz et al., 2015)
S. strandi KF854242 – Украина, Луганск (48.12/39.8) То же

То же 11-23 (MN175447), 
11-83 (MN175448)

44 Россия, Кабардино-Балкария, близ 
Экипцоко (43.68/43.08)

Наши данные

» 03-11 (MN175445), 
06-70 (MN175446)

44 Курская обл., Стрелецкий участок 
ЦЧЗ (51.58/36.08)

То же

S. caucasica 07-49 (MN175453) 32 Краснодарский край, верховье
р. Мзымта (43.52/40.62)

(Баскевич и др., 
2018а)

S. kluchorica 10-40 (MN175452) 24 Кабардино-Балкария, ущ. Адыл-Су 
(43.22/42.69)

То же

S. kazbegica 10-89 (MN175454) 40 Северная Осетия, верховье
р. Сказдон (42.78/43.90)

»

S. tianshanica AF297288 – Не указаны (DeBry, Sagel, 2001)
S. concolor JF835089 – Китай, Ginghai (Zhang et al., 2013)
S. subtilis nordmanni* KF854236 26 Румыния, Iasi (47.11/27.27) (Cserkesz et al., 2015)
S. subtilis trizona* KF854237 – Венгрия, Mezocsat (47.75/20.78) То же
S. subtilis subtilis* 03-216 (MN175450) 24 Россия, Саратовская обл., Заволжье, 

Александров Гай (50.14/48.57)
Наши данные

То же 11-3 (MN175449) 23 Саратовская обл., Правобережье, 
Афанасьевка (51.87 /46.29)

То же

S. severtzovi* 09-10 (MN175451) 19 Курская обл., ЦЧЗ, Баркаловка (51.56 
/37.65)

»



494

ИЗВЕСТИЯ РАН. СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ  № 5  2020

БАСКЕВИЧ и др.

Таблица 2. Праймеры, использованные для амплификации и секвенирования участка (903 п.н.) экзона 1 гена
IRBP мышовок

Примечание. Праймеры IRBP-F и IRBP-R (Cserkész et al., 2015) использовались для амплификации наиболее протяженного
фрагмента гена, прочие праймеры (подобраны нами) соответствовали его различным внутренним участкам.

Обозначение праймера Нуклеотидная последовательность праймера (5'–3')

Прямые праймеры
IRBP-F AGCAGGCCATGAAGAGTCG
IRBP-F1int AGCAGCTCATGGGCACTT
IRBP-F3int CATTGTGGTGGGTGAGCGGACTG

Обратные праймеры
IRBP-R TCATTATCACGGAGGCATCAGC
IRBP-Rint CAGATCTCCGTGGTGGTATT

ства Dipodoidea: внутри групп видов Sicista (груп-
пы betulina, subtilis, caucasica) (<1%), между ука-
занными группами и представителями других
групп (>1.4%), между родами (11–12%). Как вид-
но на дендрограмме, группа betulina монофили-
тичная с высоким уровнем бутстреп-поддержки.
Это согласуется с результатами морфологических
исследований, в соответствии с которыми glans
penis самцов видов данной группы имеет единый
тип строения, отличающий ее от других групп ро-
да Sicista (Соколов и др., 1981, 1986а, 1986б, 1989;

Соколов, Баскевич, 1988; Cserkesz et al., 2019), и с
филогенетическими реконструкциями других авто-
ров, включающих в состав группы betulina также ал-
тайскую мышовку S. napaea (Pisano et al., 2015;
Cserkesz et al., 2019).

Результаты проведенного нами анализа фраг-
мента первого экзона гена IRBP ядерной ДНК по
дифференциации видов-двойников Sicista груп-
пы betulina согласуются с полученными ранее
хромосомными (Соколов и др., 1989) и молеку-

Рис. 1. ML-дендрограмма, построенная при сравнении нуклеотидных последовательностей фрагмента (903 п.н.) эк-
зона 1 ядерного гена IRBP Sicista группы betulina, ряда других представителей рода Sicista и двух видов тушканчиков. В
узлах ветвления древа указаны значения бутстреп-поддержки, превышающие 70%.

193 Sicista betulina Krasnoyarsky krai
369 Sicista betulina Krasnoyarsky krai
13-144 Sicista betulina Valday
11-84 Sicista betulina Valday
09-28 Sicista betulina Zvenigorod biostation
01-11 Sicista betulina Rzhev
14-86 Sicista betulina PTZ
P7Z-13-60 Sicista betulina PTZ

KF854241 Sicista betulina Suseni Romania
KF854242 Sicista strandi Lugansk 
11-23 Sicista strandi Ekiptsoko
11-83 Sicista strandi Ekiptsoko

03-11 Sicista strandi Central Chernozem Reserve
06-70 Sicista strandi Central Chernozem Reserve

11-3 Sicista subtilis Privalzhye Saratov oblast
03-216 Sicista subtilis subtilis Zavalzhye Saratov oblast
09-10 Sicista severtzovi Central Chernozem Reserve
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07-49 Sicista caucasica Mzymta

10-89 Sicista kazbegica Skazdon
JF835089 Sicista concolor Qinghai Zhang
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БАСКЕВИЧ и др.

лярно-генетическими (Баскевич и др., 2018б; Rusin
et al., 2018) данными, т.е. демонстрируют распре-
деление гаплотипов на дендрограмме в две груп-
пы в полном соответствии с кариотипическими
особенностями видов мышовок. В состав первой
группы входят гаплотипы лесных мышовок S. bet-
ulina (2n = 32, где n – число хромосом), а в состав
второй группы – гаплотипы мышовок Штранда
S. strandi (2n = 44). Следует отметить, что некото-
рыми другими исследователями (Cserkesz et al.,
2019) были получены результаты, отличающиеся
от наших, что, по-видимому, обусловлено ис-
пользованием ими единичных представителей
видов группы betulina с юга Европы. По нашим
данным, генетические дистанции между видами-
двойниками S. betulina и S. strandi достигают 0.7%
(табл. 3). Это значение сопоставимо с межвидо-
выми генетическими дистанциями в других груп-
пах рода Sicista, в частности между видами S. kaz-
begica, S. caucasica и S. kluchorica группы caucasica
(D = 0.4–0.7%) (Баскевич и др., 2018а).

В пределах кластера, объединяющего гаплоти-
пы особей S. strandi, отчетливо видна подразде-
ленность на два подкластера, которые соответ-
ствуют двум внутривидовым группировкам: се-
верной и южной (рис. 1). Северная группировка
представлена экземплярами из Центрального
Черноземья (Курская обл.), а южная – особями с
Северного Кавказа (Кабардино-Балкария) и из
окрестностей Луганска. Интересно, что уровень раз-
личий между данными внутривидовыми группиров-
ками S. strandi (D = 0.8%) немного превышает мак-
симальные межвидовые дистанции (D = 0.7%) в
группах betulina, subtilis и caucasica (табл. 3). Объяс-
нений может быть два: либо мы имеем дело с двумя
генетически дифференцированными формами
S. strandi (и, возможно, даже с отдельными крипти-
ческими видами), либо ген IRBP у S. strandi очень
быстро эволюционирует. Для прояснения ситуации
необходимо в дальнейшем вовлекать в анализ до-
полнительный материал по мышовке Штранда и
расширить набор исследуемых генов.

Сравнение по фрагменту гена IRBP особей
S. betulina из шести локалитетов (Карпаты, Вал-
дай, два пункта Московской обл., Тверская обл.,
Красноярский край) показало высокое сходство
гаплотипов лесных мышовок с территории Рос-
сии, как из европейской части страны, так и из
азиатской (рис. 1). По ядерному маркеру нами не
выявлено отличий северо-валдайской популяции
S. betulina от прочих восточно-европейских популя-
ций этого вида, что было установлено ранее при
исследовании изменчивости у лесной мышовки
митохондриального гена cytb (Баскевич и др.,
2018б). Вероятнее всего, это обусловлено более
низкой скоростью эволюции ядерных генов по
сравнению с митохондриальными. Тем не менее
анализ гена IRBP продемонстрировал обособлен-
ность карпатского экземпляра (D = 0.2%) от всех

других исследованных лесных мышовок из Во-
сточной Европы и Сибири (рис. 1, табл. 3). На-
помним, что ранее было отмечено своеобразие по
гетерохроматину хромосом популяции S. betulina
Восточных Карпат при ее сопоставлении с выборка-
ми из центральной части Европейской России и
Валдая (Баскевич, Окулова, 2003). Совокупность
полученных молекулярных и хромосомных данных
подтверждает значение Карпат как рефугиума, иг-
равшего существенную значение в формообразова-
нии лесной мышовки. Этот вывод согласуется с
мнением польских исследователей, обосновавших с
учетом многочисленных палеозоологических, па-
леоботанических и молекулярных сведений суще-
ственное значение рефугиумов в Карпатах, на Кав-
казе и Русской равнине, а также на Урале для формо-
образования и расселения ряда лесных видов фауны
и флоры Европы (Jancewicz, Falkowska, 2017).

ML-дерево, построенное нами на основе
фрагмента гена IRBP ядерной ДНК (рис. 1), не
только указывает на возможную рефугиальную роль
Карпат в формообразовании S. betulina, но и поддер-
живает гипотезу о существовании на Кавказе и Рус-
ской равнине рефугиумов, длительная изоляция в
которых предковых популяций мышовки Штранда
способствовала накоплению различий в кавказско-
восточно-украинской части ареала вида, с одной
стороны, и в популяциях Черноземного региона – с
другой. В пользу последнего предположения сви-
детельствуют не только полученные нами моле-
кулярные, но и известные ранее хромосомные и
краниометрические (Баскевич и др., 2005а) дан-
ные, поддерживающие дифференциацию между
северными и южными популяциями S. strandi.

Интересно также сопоставить, как получен-
ные нами молекулярные результаты согласуются
с представлениями о естественной системе Sicista
группы betulina (Громов, Ербаева, 1995), хотя до
проведения таксономической ревизии и описания
видов-двойников (Соколов и др., 1989) выделение
подвидов у S. betulina s. l. принималось не всеми ис-
следователями (Виноградов, 1937; Огнев, 1948), а
описание ряда форм (montana Mehely, 1913, tatricus
Mehely, 1913, norvegica Chaworth-Musters, 1927) из
Западной Европы сводилось в синонимы S. betu-
lina s. l. Полученные нами данные по фрагменту ге-
на IRBP на новом уровне подтверждают результаты
таксономической ревизии S. betulina s. l., иллюстри-
руя видовой уровень отличий между былым подви-
дом S. betulina (=montana) strandi Formosov, 1931 и
S. betulina s. str. (Соколов и др., 1989), в настоящее
время рассматриваемых в рамках видов-двойников
Sicista группы betulina: S. betulina и S. strandi (Cоко-
лов, Ковальская, 1990).

Следует напомнить, что признаваемая некото-
рыми систематиками (Громов, Ербаева, 1995) по-
литипическая структура S. betulina включает в се-
бя только сибирские подвиды: S. betulina betulina
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Pallas, 1778 (населяет зауральские и западно-си-
бирские лесостепи) и S. betulina taigica Stroganov et
Potapkina, 1950 (обитает в таежной части Западной
Сибири), а S. strandi рассматривается этими автора-
ми как монотипический вид. Полученные нами мо-
лекулярные данные выявили сложную филогео-
графическую структуру обоих видов-двойников в
европейской части ареала группы, тогда как образ-
цы S. betulina из Красноярского края не отличались
по нуклеотидным последовательностям изученно-
го фрагмента гена IRBP от других, за исключением
карпатского, исследованных из ряда пунктов Ев-
ропы образцов (рис. 1, табл. 3). Карпатский обра-
зец лесной мышовки был добыт в пределах ареала
формы montana, ранее сведенной в синонимы
S. betulina. Его обособленность по использованно-
му нами молекулярному маркеру может указывать
на возможность последующего выделения карпат-
ской популяции вида в качестве особого подвида.
Аналогичная, а возможно, и более сложная ситуа-
ция прослеживается для северной популяции
S. strandi, в значительной степени обособленной
от южных выборок (табл. 3).

Таким образом, полученные нами результаты
подтвердили высокий уровень генетических раз-
личий между S. betulina и S. strandi, а также проде-
монстрировали их внутривидовую дифференциа-
цию, особенно выраженную у второго вида.

Работа выполнена в рамках Государственных
заданий 0108-2019-0007 и 0109-2018-0073.
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Phylogeny and Differentiation of Sibling-Species Sicista of the Group Betulina 
(Rodentia, Dipodoidea): Results of the Analysis of a Fragment of IRBP Gene
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The results of the analysis of IRBP (the interphotorereceptor retinoid-binding protein) gene of nuclear DNA
variability at birch mice of the genus Sicista received in the present work reflect a monophyly of the betulina
group and confirm essential genetic isolation of sibling-species S. betulina and S. strandi entering it. It has
been shown using the three-parametrical model of Tamura of T92 that average genetic distances between
S. betulina and S. strandi make 0.7% that is comparable to interspecific genetic distances for sibling-species
Sicista of other groups. Their intraspecific differentiation which is especially expressed at S. strandi is also re-
vealed. Differentiation between northern and southern populations of S. strandi, comparable to interspecific
differences (D = 0.8%) and isolation from others European and Siberian selections (D = 0.2%) of the Car-
pathian S. betulina sample are demonstrated during the research.
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