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Обзор посвящен некоторым итогам двадцатилетнего пути развития нового направления исследова- 
ний – филогеографии. Проведен анализ теоретических постулатов и исследовательской программы 
филогеографии. Особое внимание обращено на характер интерпретации полученных в рамках фило-
географических исследований данных и на взаимосвязь филогеографии с филогенией, таксономией 
и палеогеографией. На примере исследований по мелким млекопитающим анализируются некоторые 
типовые ошибки в реконструкции филогенетических связей, таксономии и палеогеографических 
сценариев. 

Введение

С середины 80-х годов прошлого века мо-
лекулярно-генетические методы начинают 
широко внедряться в практику классических 
зоологических и ботанических исследований. 
Сегодня без их применения уже практически 
невозможно представить дальнейшее развитие 
таких областей знания, как систематика, попу-
ляционная экология, филогенетика. При этом 
особенно популярным становится анализ из-
менчивости митохондриальной ДНК (мтДНК). 
Это связано, прежде всего, с тем, что мтДНК 
имеет материнскую природу наследования, 
не участвует в рекомбинационном процессе, 
обладает высокой скоростью эволюции и зна-
чительным внутривидовым полиморфизмом, 
а также селективно нейтральной или почти 
нейтральной природой мутаций, и представлена 
огромным количеством копий. Нуклеотидные 
последовательности мтДНК у особей в популя-
циях существуют в виде множества гаплотипов 
(аллелей). Передача мтДНК у животных вполне 
аналогична передаче фамилии по мужской 
линии во многих культурах: и самки и самцы 
наследуют материнский генотип мтДНК, но в 
норме только дочери передают его потомству. 
По степени сходства и различий гаплотипы 
представителей одного вида можно предста-
вить в виде кладограммы (филогенетического 
дерева) и, таким образом, получить внутри-
видовые филогении (генные генеалогии), ин-

терпретируемые как материнский компонент 
родословной. Таким образом, развернувшиеся 
широкомасштабные исследования мтДНК 
животных способствовали проникновению 
филогенетического мышления на микроэволю-
ционный уровень. В ряде экспериментальных 
работ было показано, что кластеры близких га-
плотипов мтДНК у многих видов имеют четкую 
географическую локализацию. С этого времени 
оформляется новое направление исследова- 
ний – внутривидовая филогеография. 

Термин «филогеография» (phylogeography) 
был введен Авайсом и соавторами в 1987 г. 
(Avise et al., 1987). В биологии часто появля-
ются неологизмы, которые включают в себя 
целые теории, концепции и парадигмы, причем 
английский язык более терпим к словообразо-
ванию, и часто русские названия становятся 
калькой английских неологизмов. По соб-
ственному признанию автора термина, он и не 
предполагал, что в последующем обозначит 
новое направление. 

В начале изучения мтДНК сложные и громозд- 
кие фразы и термины использовались для объ-
яснения очень простого наблюдения: кластеры 
на внутривидовых деревьях (построенных по 
сходству нуклеотидного состава отдельных мт 
генов) довольно часто демонстрируют четкую 
географическую ориентацию. Таким образом, 
филогеография объединяет генные генеалогии 
(филогенетические деревья) и пространствен-
ные паттерны. Иными словами, филогеография 
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изучает пространственное распределение генеа-
логических групп. Различные взаимоотношения 
между генеалогией генов и географией стали 
обозначаться как филогеографический паттерн. 
Данные по внутривидовой изменчивости мтДНК 
подвергаются анализу с двух позиций: а) генеа-
логических взаимоотношений между молекула-
ми мтДНК и б) географического распределения 
филогенетических групп. Взятые вместе эти два 
элемента составляют, по определению Авайса, 
внутривидовую филогеографию. 

За последние двадцать лет огромный вал 
литературы по филогеографии превратил перво-
начально утилитарный термин для обозначения 
частного явления в мощное новое направление. 
Десятки публикаций по самым разным таксонам 
появляются в международных журналах ежеме-
сячно, и их число растет ежегодно в геометри-
ческой прогрессии. Среди важнейших вех в ста-
новлении филогеографии следует отметить уже 
упоминавшуюся статью Авайса с соавторами 
(Avise et al., 1987), в которой вводится сам термин 
и дается определение новому направлению, а 
также формулируются основные постулаты; спе-
циальный выпуск журнала «Molecular Ecology» 
(1998, V. 7, № 4), посвященный 10-летнему 
юбилею направления с обзорными статьями, и, 
наконец, объемную монографию Авайса 2000 г.  
«Филогеография. История и происхождение 
видов» (Avise, 2000). 

В отечественных научных журналах иссле-
дования по филогеографии начали появляться 
сравнительно недавно и их число пока единич-
но. Безусловно, такое положение было в первую 
очередь связано с отставанием адекватной 
приборной базы для молекулярных исследо-
ваний. Однако с конца 1990-х – начала 2000 гг. 
ситуация начинает резко меняться, и нетрудно 
предсказать, что в самое ближайшее время 
отечественную научную периодику и издания 
захлестнет аналогичный вал публикаций по 
филогеографии различных таксонов. Поэтому 
сегодня чрезвычайно важно учесть 20-летний 
опыт работ в рамках этого направления. Это 
позволит нам избежать повторения ошибок, 
начать не от нулевой отметки, в отношении как 
теории, так и методов исследования. Тогда нам, 
может быть, удастся оказаться не в арьергарде, 
а в авангарде исследований. Естественно, в 
рамках одной публикации невозможно детально 

рассмотреть многие вопросы, так или иначе 
связанные с филогеографией, и всесторонне 
рассказать об этом направлении. Мы надеемся, 
что те, кто захочет более подробно ознакомиться 
с этим направлением, обратятся к цитирован-
ным выше публикациям. 

В данном обзоре я остановлюсь, прежде 
всего, на сравнении и анализе теоретических 
постулатов филогеографии и исследовательской 
программы, применяемой на практике. Особое 
внимание я хочу обратить на характер интер-
претации полученных данных и на взаимосвязь 
филогеографии с филогенией, таксономией и па-
леогеографией. Влияние филогеографии на эти 
дисциплины, имеющие длительную историю, 
наиболее значительно, и именно на пересечении 
этих направлений возникает больше всего спо-
ров и конфликтов. В нашей работе мы большей  
частью остановимся на работах по филогео-
графии позвоночных, в основном, мелких мле-
копитающих. Это ни в коей мере не означает, 
что по этим группам работают больше, чем по 
остальным, а только отражает опыт и профиль 
работы автора публикации.

Взаимосвязь филогеографии с другими 
дисциплинами. Общая характеристика 

исследований и исследовательской 
программы. Соотношение  

с «классическими», догенетическими 
(молекулярно-генетическими)  

методами исследования

Взаимосвязь филогеографии с другими дис-
циплинами довольно подробно рассмотрена в 
монографии Авайса. Автор видит место филоге-
ографии на границе между группой дисциплин, 
вовлеченных в изучение микроэволюции, и груп-
пой дисциплин, изучающих макроэволюцию. К 
первым относятся этология, демография и попу-
ляционная генетика, ко вторым – историческая 
география, палеонтология и филогенетика (Avise, 
2000). Причем такое положение филогеографии 
среди других дисциплин Авайс определяет на 
основании того, что данные этих дисциплин 
привлекаются для анализа и интерпретации 
характера распределения генеалогических ли-
ний. Мы постараемся далее убедить читателя, 
что на практике чаще случается наоборот, не 
данные этих дисциплин привлекаются для ин-
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терпретации распределения генеалогических 
линий, а на основе характера их распределения 
и полученных в ходе исследования генных де-
ревьев делают выводы и строят эволюционные 
сценарии, кардинальным образом меняющие 
многие сложившиеся представления в этих 
дисциплинах. 

Прежде всего, стоит обратить внимание на те 
традиционные научные направления, на которые 
наибольшее влияние оказал фактологический 
материал, полученный в ходе филогеографи-
ческих исследований, и сравнить особенности 
исследовательской программы и материала с 
таковыми, применяемыми в данных дисцип-
линах ранее. Рассмотрим материал и методы 
филогеографических исследований (рис. 1) и 
этапы, из которых состоит исследовательская 
программа. Большая часть филогеографических 
исследований проводится с использованием  
мтДНК. В целом подобные исследования сво-
дятся к следующей схеме: 

1. Проводится филогенетический анализ 
внутривидовой генетической изменчивости 

по выбранному молекулярному маркеру. В 
исследованиях на позвоночных это чаще всего 
цитохром б (cyt b), в исследованиях на беспоз-
воночных – субъединица 1 цитохром оксидазы 
(COI). Полученные сиквенсы выравнивают и 
проводят построение деревьев при помощи 
дистанционных (метод ближайшего соседа) и 
дискретных (максимальной парсимонии и мак-
симального правдоподобия) методов, а также 
Баесова анализа. 

2. Анализируется географическое рас-
пространение важнейших генеалогических 
линий, выявленных на предыдущем этапе 
исследования.

3. Оценивается, в какой степени на современ-
ную генетическую структуру популяций могли 
повлиять палеоисторические события (изоля-
ция в отдельных рефугиумах и последующее 
расселение, фрагментация ареала и дисперсия) 
и эволюционные (мутации, дрейф генов, отбор  
и др.), и, наконец, проводится построение эволю-
ционного сценария для каждой мтДНК клады. 

4. На основе полученных данных делаются 
выводы 1) о филогении исследуемой группы 
(ср. филогения); 2) о таксономической струк-
туре (таксономия, систематика); 3) о времени 
дивергенции основных линий; 4) проводится 
рекон-струкция вероятных палеоклиматических 
событий и палеоландшафтов (палеонтология, 
палеогеография). Элементы этого этапа не 
всегда присутствуют в полном наборе.

Последние (3-й и 4-й) шаги в этой схеме 
особенно уязвимы и содержат много подводных 
камней. Были предложены специальные тесты 
для того, чтобы отличить эффекты палеоисто-
рических событий от эволюционных (Templeton, 
1998). Однако большинство филогеографических 
исследований выполнены на столь небольших 
выборках, что применить к ним разработанные 
тесты просто невозможно. Мы остановимся на 
проблеме объема выборки и учета изменчивости 
немного ниже. Здесь же отметим, что история 
отдельных генов не всегда адекватно отражает 
историю популяций. Использование нескольких 
независимых генетических маркеров, безуслов-
но, может повысить надежность последних 
шагов филогеографического анализа. 

Другой нередко используемый путь для по-
вышения надежности реконструкции истории 
популяций – сравнение филогеографических 

Рис. 1. Взаимодействие филогеографии с традици-
онными дисциплинами и сравнение используемых 
подходов и материала.
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паттернов у разных совместно обитающих ви-
дов. Такой подход лежит в основе сравнитель-
ной филогеографии (Bermingham, Moritz, 1998; 
Arbogast, Kenagy, 2001) и исходит из постулата, 
что сходные паттерны у разных видов свиде-
тельствуют о том, что они сформировались под 
влиянием одних и тех же палеогеографических 
событий. Примером таких макрогеографиче-
ских событий, оказавших огромное влияние 
на формирование современной генетической 
структуры многих обитателей умеренных и вы-
соких широт Палеарктики и Неарктики, могут 
служить периодические крупномасштабные 
оледенения плейстоцена (Hewitt, 1999; Taberlet 
et al., 1998).

С точки зрения используемого материала и 
исследовательской программы филогегогра-
фия наиболее сильно перекрывается с теми 
дисциплинами, которые Авайс относит к раз-
ряду макроэволюционных (см. рис. 1). Все 
эти дисциплины имеют долгую, не менее чем 
200-летнюю историю. Базой для их развития 
служили и служат, с одной стороны, поиск, 
сбор и изучение ископаемых остатков (палеон-
тология), с другой – изучение изменчивости 
морфологических признаков на современном, 
серийном, пригодном для статистической обра-
ботки материале, а методической и методоло-
гической основой – филогенетическая и таксо-
номическая интерпретация этой изменчивости, 
установление конкретных филогенетических 
линий и их смены во времени. Безусловно, при 
построении эволюционных сценариев широко 
используются данные экологии, исторической 
геологии, палеоклиматологии и стратиграфии. 
В результате этих работ к началу ХХI в. были 
накоплены значительные массивы данных, 
позволившие получить достаточно достоверные 
картины динамики развития природных про-
цессов в плейстоцене и голоцене в отдельных 
регионах Палеарктики, описать закономерности 
морфологических преобразований в отдельных 
таксономических группах. Это, в свою очередь, 
послужило основой для восстановления веро-
ятной истории формирования современных 
ареалов и внутривидовой структуры многих 
современных видов. 

В то же время стали очевидными и ограни-
чения применяемых методов для дальнейшей 
разработки данной проблематики. Ископаемый 
материал, в отличие от современного, ограничи-

вает исследователя набором доступных морфо-
логических признаков, в результате вместо эво-
люции видов зачастую описывается эволюция 
отдельных морфоструктур. Смешивание, под-
мена филетических рядов морфологическими 
может быть источником ошибок как на таксоно-
мическом, так и на эволюционном уровнях. При 
анализе морфологии практически невозможно 
исключить многочисленные параллелизмы 
(гомеоплазии) и реверсии (возврат признака к 
исходному состоянию). Молекулярные данные 
обладают неоспоримым преимуществом перед 
морфологическими в том, что если речь идет о 
низком таксономическом уровне и достаточно 
вариабельном маркере, то параллельное возник-
новение одинаковых гаплотипов маловероятно 
и полагается, что рассматриваемые признаки 
нейтральны по отношению к среде. 

Итак, первым шагом филогеографического 
исследования и основой для всех остальных 
выводов является построение филогенетиче-
ского дерева по набору полученных сиквенсов. 
На основе топологии полученного дерева дела-
ются заключения о филогении рассматриваемых 
форм. Филогения, в свою очередь, всегда пред-
шествует таксономическим выводам, и эти же 
данные служат для построения эволюционных 
сценариев и реконструкций ландшафтов и кли-
мата прошлого. 

Филогеография и филогения. Молекулярные 
маркеры и соответствие генных генеалогий 
генеалогиям организменным. Адекватность 

молекулярного маркера выбранному 
таксономическому уровню. Сколько 

молекулярных маркеров достаточно для 
разрешения сложных филогенетических 

узлов. Предковый полиморфизм и неполное 
расхождение линий. Мнимая парафилия

Молекулярная филогенетика в значитель-
ной степени основывается на допущении, что 
генетическая дистанция между ДНК последо-
вательностями двух форм (просчитанная по ко-
личеству различающихся сайтов) указывает на 
время дивергенции от общего предка, а генные 
генеалогии в той или иной мере соответствуют 
генеалогиям организменным. Такой подход 
наталкивается на ряд серьезных препятствий. 
Прежде всего, он был бы возможен только в 
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том случае, если бы время дивергенции генов 
(молекулярных маркеров) и время дивергенции 
видов совпадали, а это не так. Дивергенция 
популяций, которая в конечном счете и инте-
ресует исследователя, почти всегда происхо-
дит позднее, чем дивергенция генов (Edwards, 
Beerli, 2000; Nichols, 2001). Эволюция генов и 
эволюция видов и популяций, представленная 
в виде деревьев, могут не совпадать не только 
в отношении времени дивергенции, но также и 
в порядке ветвления. Как правило, дивергенция 
генов предшествует дивергенции популяций 
(рис. 2), что часто приводит к сохранению пред-
кового полиморфизма и неполной сортировке 
генеалогических материнских (мтДНК) линий 
у популяций и видов с относительно небольшим 
временем изоляции (Avise, 2000) и у видов, ис-
пытавших «взрывную» эволюцию (цихлидовые 
рыбы, многие виды полевочьих). 

В боксе 1 рассматриваются понятия поли-
филии, монофилии и парафилии, традиционно 
применяемые к надорганизменному уровню 
(популяциям, видам и т. д.). Но поскольку, как 
показано выше, между генеалогией отдельных 
генов (аллелей, гаплотипов) и генеалогией 
популяций нет однозначного соответствия, то 
филогенетический статус группы (монофилия, 
полифилия или парафилия), определенный по 
топологии дерева гаплотипов мтДНК, будет 
зависеть от ряда факторов. Важнейшие среди 
них – это тип ее происхождения (от популяции 
с эффективным размером и широким полимор-
физмом или от небольшого числа генетически 

Рис. 2. Соотношение между генеалогией генов  
и популяций.

мономорфных основателей), время с момента 
дивергенции и размер (рис. 3) популяции. 
(Rosenberg, 2003).

Полифилия, парафилия и взаимная (реци-
прокная) монофилия, когда речь идет о генеа-
логических линиях мтДНК, описывают состо-
яние популяций по отношению друг к другу с 
момента дивергенции этих линий на разных 
временных срезах (рис. 4).

Несмотря на то, что различные сценарии, 
приводящие к полифилии, парафилии или 
взаимной монофилии, так же как и варианты 
несовпадения генных генеалогий с организ-
менными, подробно рассмотрены в теорети-
ческих работах (Avise, 2000; Funk, Omland, 
2003; Rosenberg, 2003), во многих эксперимен-
тальных работах по филогеографии интерпре-
тация данных чрезвычайно прямолинейна и 
результаты филогенетического анализа, про-
веденного по отдельным генам, переносятся 
непосредственно на филогению и таксономию 
изученной группы. Это может приводить к се-
рьезным искажениям, особенно в том случае, 
когда использовались единичные экземпляры 
или небольшие выборки. Между тем именно 
это, большей частью за счет дороговизны и 
трудоемкости методик, характерно почти для 
всех работ по филогеографии, когда размер 
объединенной выборки, к примеру, для такой 
крупной географической области, как Аляска 
или Британская Колумбия, не превышает 9 
экземпляров (Runk, Cook, 2005). 

Схематично связь между объемом выборки и 
выводами о филогенетическом статусе популя-
ций можно изобразить следующим образом. 

Популяции А и В взаимно монофилетичны, 
если: max dAA < min dAB и max dBB < min 
dBA (рис. 5), где dАА – генетическая дистан-
ция при попарном сравнении индивидуумов в 
популяции А (замены нуклеотидов) (рис. 5), а 
dАВ – генетическая дистанция при попарном 
сравнении экземпляров из популяции А с эк-
земплярами популяции В. 

В случае, когда max dAA > min dAB, а  
max dBB > min dBA, популяции А и В поли-
филетичны. 

Если же max dAA > min dAB, а max dBB  
< min dBA, то популяция А парафилетична по 
отношению к популяции В и наоборот, попу-
ляция В будет парафилетична по отношению к 
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Бокс. 1. Полифилия, монофилия и парафилия – ключевые термины в таксономии  
и филогенетике.

Общие понятия 
Монофилетическая группа (таксон) включает ближайшего общего предка и всех его 

потомков (рис. а).

Графическое пояснение основных понятий: а – монофилетическая группа, б – парафилетическая,  
в – полифилетическая. Открытые кружки – таксоны, не включенные в группу, черные кружки – так-
соны, входящие в группу. Тонкими линиями обведены филумы, входящие в группу.

Парафилетическая группа включает ближайшего общего предка, но в отличие от моно-
филетической, не всех потомков (рис. б). Полифилетическая группа (рис. в) не включает 
ближайшего общего предка (поскольку, как правило, он не обладает характеристиками 
группы). Полифилетические группы не признаются во всех школах биологической систе-
матики, и в случае, если данные исследования надежно подтверждают полифилию группы, 
ее классификация пересматривается. По отношению к парафилетическим группам серьезно 
различаются две современные основные школы систематики: традиционные систематики 
(иногда называемые эволюционные) и филогенетической (кладистической) систематики. 
Между сторонниками этих двух школ практически нет разногласий относительно методов 
поиска и построения филогении групп, но в отношении того, как перевести филогению 
группы в таксономическую схему, принципиальное разногласие состоит в том, признавать 
или не признавать парафилетические таксоны и оставлять ли за ними формальное название. 
Филогенетическая систематика признает только строго монофилетические группы («правило 
монофилии»), тогда как приверженцы традиционной систематики признают парафилети-
ческие группы. К парафилетическим группам относятся многие традиционные таксоны 
позвоночных, такие, например, как рептилии (не включают птиц).

популяции А, если max dBB > min dBA, а max 
dAA < min dAB. 

В данном случае задача близка к той, кото-
рую решают зоологи, сравнивая изменчивость 
морфологических признаков у разных геогра-
фических популяций широкоареальных видов 
и у близких видов. Заключения о различиях 
делаются тогда, когда внутригрупповая диспер-
сия (например, в пределах выборки из популя- 
ции А) меньше межгрупповой. В таких случаях 
известно, насколько объем выборки влияет на 
получаемые результаты, и подобный анализ 

вряд ли кто возьмется проводить на единичных 
экземплярах.

Внутривидовая изменчивость занимает одно 
из центральных мест в эволюционной пробле-
матике. В течение двадцатого столетия значение 
внутривидовой изменчивости и ее превалиро-
вание на разных уровнях, как фенотипическом, 
так и генетическом, многократно подчеркива-
лось. При этом в эволюционных дисциплинах 
всегда уделялось особое внимание адекватно-
сти выборки при анализе любых признаков или 
процессов для того, чтобы в первую очередь оп-



313Вестник ВОГиС,  2007,  Том 11,  № 2

Рис. 3. Три возможных варианта филогенетического статуса современных популяций А и Б, полученных 
на основе анализа распределения генеалогических линий мтДНК (филогеографический анализ). 
1 – А и Б взаимно монофилетичны; 2 – А и Б полифилетичны; 3 – парафилия А по отношению к Б. Черная стрелка 
обозначает преграду для потока генов между популяциями. 

Рис. 4. Упрощенная схема зависимости 
филогенетического статуса популяций 
от глубины изоляции. 
Сплошной черной стрелкой показана пре-
града на пути генетического обмена, жир-
ными линиями показаны генеалогические 
ветви, потомство которых доживает до 
современности, тонкими линиями – ветви, 
выбывающие за счет генетического дрейфа 
(большая часть убрана для упрощения ри-
сунка) (по: Avise, 2000, с изменениями).

Рис. 5. Схематичное представление соотношения 
внутригрупповой и межгрупповой молекулярной из-
менчивости в двух выборках из популяций А и В.
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ределить степень их варьирования и лишь затем 
возможность их использования в различных 
эволюционных моделях. Интересно отметить, 
что если появившиеся хронологически раньше 
такие методы молекулярной систематики, как 
изозимный анализ, сфокусировали внимание 
исследователей на изучении изменчивости, то 
в значительной степени потеснившие их, если 
не вытеснившие совсем, впоследствии методы 
анализа последовательностей ДНК, напротив, 
проблему внутривидовой изменчивости прак-
тически игнорируют. Естественно, что это не в 
последнюю очередь связано с дороговизной и 
трудоемкостью секвенирования, достаточного 
для популяционных исследований количества 
экземпляров. В результате самая острая про-
блема в работах по филогеографии – проблема 
неполноты выборки и неравномерности охвата 
ареала, которая приводит к серьезным иска-
жениям в оценках филогенетических отноше-
ний и структуре вида, к мнимой парафилии, 
особенно в случае широкоареальных видов, к 
существенным расхождениям между молеку-
лярной филогенией и филогенией, полученной 
на основе анализа морфологических и других 
признаков. Пожалуй, один из наиболее ярких 
примеров неравномерности распределения 
выборок по ареалу и их размера – это филогео-
графический анализ широкоарельного вида 
полевки-экономки в Палеарктике (Brunhoff et 
al., 2003) (рис. 6). В этом исследовании авторы, 
проанализировав 5(!) экземпляров из 5 разных 
точек, делают вывод о существовании единой 
азиатской филогруппы (клады) на простран-
стве от Урала до Магадана. Интересно, что 
морфологический анализ репрезентативных 
выборок с этой территории показал наличие 
по крайней мере двух клад с приблизительной 
границей в центральной Якутии (Abramson, 
Tikhonova, 2005).

Детальный анализ более 2000 филогео-
графических исследований, базирующихся на 
изменчивости последовательностей митохонд-
риальных генов (Funk, Omland, 2003), показал, 
что работы, в которых выявлены так называ-
емые полифилетические и парафилетические 
виды, составляют около 23 %. Такой высокий 
процент выявленных полифилетических так-
сонов уже сам по себе должен насторожить 
исследователей и заставить серьезно задуматься 

о возможных причинах явления. В то же вре-
мя при интерпретации данных молекулярной 
изменчивости исследователи часто поддают-
ся искушению принять прямолинейную «ad 
hoc» гипотезу и не рассматривать возможные 
альтернативы. Безусловно, что наблюдаемые 
случаи полифилии могут быть следствием 
как неправильной диагностики экземпляров, 
так и неверно определенных видовых границ, 
зависеть от выбора молекулярного маркера и, 
как уже отмечалось, от репрезентативности 
выборок. К сожалению, как это часто бывает, 
не существует точного соответствия между 
конкретными причинами и наблюдаемыми яв-
лениями, и сделать однозначный выбор в пользу 
той или иной гипотезы достаточно сложно.

на топологию получаемых филогенети-
ческих деревьев очень значительно влияет 
выбор молекулярного маркера. Адекватный 
выбор молекулярного маркера в соответствии 
с рассматриваемым таксономическим уровнем 
представляет собой очень серьезную проблему, 
на которой редко специально останавливаются 
исследователи. Алгоритмы филогенетического 
анализа (самые широко используемые методы: 
ближайшего соседа, максимальной экономии 
и максимального правдоподобия), вне зави-
симости от качества и количества данных, в 
любом случае воспроизведут какие-либо де-
ревья. Необходимость тщательного подбора 
признака или группы признаков, адекватных 
таксономическому статусу изучаемой группы, 
хорошо известна морфологам. 

Эта задача до настоящего времени остается 
нерешенной в молекулярных исследованиях. 
На практике чаще всего один и тот же маркер 
(все тот же cyt b) используется и для анализа 
внутривидовых связей, и для взаимоотноше-
ний видов внутри рода и родов внутри трибы 
и семейства. 

Как правило, выбор молекулярного маркера 
основывается на некоторых общих данных о 
приблизительной скорости его эволюции в дру-
гих группах, на удобстве работы (многокопий-
ные ядерные гены, митохондриальная ДНК), на 
доступности сравнительного материала в Ген-
банке. В то же время, если скорость эволюции 
использованного молекулярного маркера ниже 
темпов видообразования в исследуемой группе 
или анализируется слишком маленький его 
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Рис. 6. Пример филогеографического исследования с крайне неравномерным охватом выборок по ареалу 
(Из Brunhoff et al., 2003). 
Серым цветом показана область распространения полевки-экономки. Сплошные и открытые квадраты и кружки обо-
значают 4 филогруппы, определенные по изменчивости cyt b. 

фрагмент, то в таком случае очень вероятно, что 
количество уникальных замен (синапоморфий) 
будет недостаточно для выявления статисти- 
чески достоверного филогенетического дерева. 
А если к тому же наблюдаемая незначительная 
изменчивость будет ограничена еще и неболь-
шим набором сайтов, то вероятность парал-
лельных и возвратных мутаций (гомоплазий) 
многократно увеличится. С другой стороны, 
если молекулярный маркер эволюционирует 
слишком быстро относительно темпов видо-
образования, то высокий уровень гомоплазий 
более чем вероятен благодаря мутационному 
«насыщению», что в результате приведет к 
значительным искажениям на получаемых 
внутривидовых и видовых филогенетических 
деревьях. При этом очень вероятна и ситуа-
ция, когда на кладограмме будут получены 
полифилетические группировки гаплотипов 
даже в случае анализа монофилетических 

групп (Funk, Omland, 2003). Так, нам удалось 
показать, что парафилия популяций полевки 
Гаппери (Clethrionomys gapperi), обитающих 
на западном и восточном побережьях США, 
и большая близость восточных популяций к 
европейской рыжей полевке (Cl. glareolus)  
(рис. 7), первоначально показанная в работе Кука 
с соавторами (Cook et al., 2003), связана именно 
с мутационным насыщением транзициями в 
третьей позиции (рис. 8). Такая топология вызы-
вала удивление и у авторов, поскольку основной 
ареал рыжей полевки находится в европейской 
части Палеарктики (рис. 9). При исключении 
транзиций в третьей позиции кодона из анализа 
мы получим топологию дерева, не противореча-
щую зоогеографическим и палеонтологическим 
данным (рис. 10) (Lebedev et al., 2007, in press). 

Неправильный выбор маркера со слишком 
высокой скоростью эволюции в сочетании 
с коротким фрагментом анализируемой по-



316 Вестник ВОГиС,  2007,  Том 11,  № 2

следовательности и небольшими выборками 
неизбежно приведет и к завышенным оценкам 
уровней дивергенции и в итоге – к необосно-
ванной филогенетической и таксономической 
схеме. Примером такого исследования может 
служить таксономическая ревизия широко 
распространенного вида рукокрылых – серого 
ушана, где на основе анализа небольшого участ-
ка гипервариабельного контрольного региона 
было выделено 16(!) новых видов внутри неког-
да единого полиморфного вида Plecotus auritus 
(Spitzenberger et al., 2006). 

Еще одну серьезную проблему представляет 
интрогрессия митохондриальной ДНК другого 
вида вследствие гибридизации и последующих 
возвратных скрещиваний гибридов с особями из 
родительских популяций. Это может быть при-

чиной существенного несовпадения между фи-
логенией генов и видов, особенно если исследу-
ется только один локус. Естественно, что в этом 
случае мы неизбежно столкнемся с полифилией. 
Распознать случаи интрогрессии и отличить 
их от сохранения предкового полиморфизма и 
неполного расхождения генеалогических линий 
(incomplete lineage sorting) очень сложно (см. 
бокс 2). Безусловно, в этом случае необходимо 
анализировать ядерные молекулярные маркеры, 
желательно специфичные для каждого из роди-
тельских видов. На межвидовую интрогрессию 
может указывать нахождение гаплотипов чужо-
го вида именно в зоне симпатрии, в то время 
как на большей части ареала виды хорошо 
различаются и генетически, и морфологически 
и при исследовании аллопатрических популя-

Рис. 7. Филогенетическое дерево (метод максимального правдоподобия) для полной последовательности 
cyt b с учетом всех замен.
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Рис. 8. График, показывающий скорость насыщения для разного типа замен и позиций кодонов. 
По оси абсцисс – дистанции, рассчитанные по методу максимального правдоподобия (GTR+I+Г) с учетом всех сайтов; 
по оси ординат – попарные (p) дистанции для разного типа замен и позиций tv – трансверсии, ti – транзиции. 

Рис. 9. Карта-схема распространения обсуждаемых видов.
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Рис. 10. Филогенетическое дерево (метод максимального правдоподобия) для полной последовательности 
cyt b без учета транзиций в третьей позиции кодона. 
Серыми прямоугольниками отмечены таксоны, кардинально изменившие положение на дереве.

ций взаимно монофилетичны. Такая ситуация 
сложилась в группе сусликов (Ермаков и др., 
2002) и, возможно, характерна для европейской 
рыжей (Clethrionomys glareolus) и красной (Cl. 
rutilus) полевок (Tegelstrom, 1987; Defontainne 
et al., 2005, 2006; Osipova, 2006). В то же время 
не всегда можно с уверенностью объяснить слу-
чаи, когда гаплотипы одного вида расположены 
на кладограммах внутри кластеров другого вида 
(полифилетический паттерн) исключительно 
за счет интрогрессии. По мере того как время 
после интрогрессии возрастает, те варианты 
гаплотипов, которые сохранились в популяции 
после интрогрессии в результате пересорти-
ровки линий, с большей вероятностью займут 
базальное положение и могут уже не проявлять 
никакой географической ассоциации с популя-

цией, от которой они происходят. В таком случае 
отличить полифилию, возникшую вследствие 
интрогрессии гаплотипа близкого вида, от 
полифилии вследствие сохранения предкового 
полиморфизма и неполного расхождения линий, 
очень сложно. Последнее явление представляет 
собой самую общую причину полифилии и в 
той или иной мере затрагивает практически 
любое исследование, основанное на анализе из-
менчивости одного локуса у любого таксона. 

Как уже говорилось выше, полифилия, па-
рафилия и реципрокная монофилия – последо-
вательные стадии истории аллелей с момента 
дивергенции двух сестринских видов. Именно 
по этой причине при анализе молодых видов 
филогенетические деревья, построенные по 
одному локусу, чаще всего полифилетичны 
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Бокс 2. Предковый полиморфизм и неполное расхождение линий 

Исходный полиморфизм аллелей (гаплотипов мтДНК) в предковой популяции и неполное 
расхождение генеалогических линий – самые частые причины полифилии. Примеры этого 
можно найти практически в любом филогеографическом исследовании, основанном на ана-
лизе только одного локуса. 

Различные аллели конкретного локуса в пределах любого вида имеют свою генеалогию, 
дивергенция одних произошла раньше, других – позже. Случайное распределение аллельных 
копий в дочерних популяциях (таксонах) при возникновении изоляции неизбежно приведет к 
тому, что в каждой дочерней популяции (таксоне) будут находиться аллели, генеалогически 
более близкие к таковым в другой популяции (таксоне). Именно поэтому через небольшой 
промежуток времени после дивергенции популяций (видов) генные деревья сначала будут 
проявлять полифилетический паттерн, а со временем одни аллели в дочерних популяциях 
исчезнут вследствие генетического дрейфа, новые аллели возникнут в результате мутаций и 
постепенно только одна из (предковых полиморфных) линий останется в дочерних популяциях 
(таксонах). К этому моменту сортировка линий завершится и алелли в двух дочерних популя-
циях будут взаимно монофилетичны. Этот переход от полифилии к парафилии и монофилии 
при условии нейтральной эволюции предположительно занимает промежуток времени в  
4 Ne поколений (Ne – эффективный размер популяции) для митохондриальных локусов.

Упрощенные схемы, показывающие различные сценарии, приводящие к парафилии или полифилии 
таксона (популяции) А относительно Б на получаемых генных деревьях вследствие сохранения пред-
кового полиморфизма и неполного расхождения линий.
1 – неполное расхождение генеалогических линий при относительно давней изоляции; 2 – тот же вариант, но с 
вторичной недавней интрогрессией А и Б; 3 – неполное расхождение линий вследствие очень недавней изоляции; 
4 – неполное расхождение линий А и Б в случае длительной изоляции, но при стабилизирующем отборе в пользу 
предковых аллелей (указаны стрелкой); 5 – время изоляции небольшое, но изолирующий барьер отделяет попу-
ляцию на периферии ареала (островная изоляция), в этом случае сортировка линий в изолированной популяции 
произойдет достаточно быстро из-за ограниченного числа основателей и популяция (таксон) в основной части 
ареала будет парафилетична по отношению к изолированной. Т1–Т3 – временные интервалы. 
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(Funk, Omland, 2003; Rosenberg, 2003). Только 
со временем сортировка полиморфных локусов 
завершится, и сестринские виды станут моно-
филетичными (см. рис. 4). Такой переход от по-
лифилии-парафилии к монофилии теоретически 
длится в течение 4 Ne (Ne – эффективный размер 
популяции) для митохондриальных локусов и в 
конечном итоге приводит к достаточно точному 
соответствию между генной генеалогией и гене-
алогией видовой (Avise, 1989). Поскольку мито-
хондриальный геном гаплоидный и передается 
только по материнской линии, сортировка линий 
по митохондриальным локусам происходит 
значительно быстрее, поэтому неполное рас-
хождение линий представляет собой меньшую 
проблему при анализе митохондриальных генов 
в сравнении с ядерными. Вследствие этого ис-
пользование митохондриальных локусов в качес-
тве маркеров при изучении филогении близких 
видов более перспективно (Hudson, Turelli, 2003). 
Но все же, несмотря на теоретические расчеты, 
неполное расхождение линий затрагивает также 
и митохондриальные локусы, и этот эффект осо-
бенно значителен в случае быстрой радиации, 
когда последовательные события видообразова-
ния происходят до завершения сортировки. 

Именно так принято объяснять наличие об-
щих аллелей у многих видов цихлидовых рыб 
африканских озер и бурную полифилию на по-
лучаемых митохондриальных генных деревьях 
(Moran, Kornfeld, 1993, 1995). Как уже отмеча-
лось выше, отличить полифилию вследствие 
интрогресии от неполного расхождения линий 
и сохранения предкового полиморфизма очень 
трудно. Базальное положение на дереве поли-
филетических гаплотипов косвенно указывает 
на сохранение анцестрального полиморфизма, 
в то время как аллели, полученные в результате 
недавней интрогрессии, скорее всего, займут 
положение ближе к кроне дерева. В пользу 
анцестрального полиморфизма и неполного 
расхождения линий свидетельствует также на-
хождение близких гаплотипов у форм, ареалы 
которых в настоящее время не пересекаются, в 
то время как нахождение пересекающихся га-
плотипов у симпатрических или географически 
близко расположенных форм говорит, скорее, в 
пользу интрогрессии. Так, например, находки 
гаплотипов красной полевки (Clethrionomys 
rutilus) в скандинавских популяциях рыжей 

(Cl. glareolus) (Tegelstrom, 1987) и бóльшая бли-
зость гаплотипов рыжей полевки из северных 
популяций европейской части России и Урала 
к гаплотипам красной полевки, чем к гаплоти-
пам особей своего вида из южноевропейских и 
западноевропейских популяций (Defontainne et 
al., 2005, 2006; Наши данные) говорит, скорее, 
о недавней интрогрессии. Север европейской 
части России и Урал – область широкого пере-
крывания ареалов двух видов.

Но еще раз подчеркнем, что очень трудно отли- 
чить случаи древней интрогрессии от неполного 
расхождения линий. Сравнение с изменчивостью 
ядерных молекулярных маркеров и тщательный 
анализ данных палеонтологии и зоогеографии, 
так же, как и максимально полное сравнение раз-
маха внутривидовой изменчивости нуклеотид-
ных последовательностей у полифилетического 
вида и ближайших сестринских видов (Moore, 
1995), может помочь распутать этот узел. С этой 
целью был предложен и ряд статистических 
методов (Nielsen, Wakely, 2001; Knowles, 2000 и 
др.). Однако четкой диагностики и общеприня-
той методики для выявления и разграничения 
случаев неполного расхождения линий от случа-
ев интрогрессии до сих пор не предложено. 

Мы подробнее остановились на причинах 
полифилии в филогеографических исследова-
ниях, поскольку именно недооценка полифилии 
и ее причин на видовом уровне чаще всего 
приводит к расхождениям между генеалогией 
конкретных локусов (генные деревья) и генеа-
логией организмов, к ошибочным филогенети-
ческим интерпретациям, когда предполагается 
однозначное соответствие между таким образом 
полученными генными и видовыми деревьями 
и на их основе ошибочным таксономическим 
заключениям (см. ниже). 

Интересно в этой связи отметить, что, сталки-
ваясь с полифилетическими генными деревьями, 
более чем половина авторов относит это за счет 
ошибочной таксономии и не пытается обсуждать 
иные возможные причины. Интрогрессивную 
гибридизацию в качестве причины рассматрива-
ет не более 32 % авторов (Funk, Omland, 2003), 
а неполную сортировку линий – не более 30 %. 
Несоответствие молекулярного маркера таксоно-
мическому уровню исследования (слабый фило-
генетический сигнал) обсуждалось в единичных 
работах. Построение генеалогических деревь- 
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ев – основной результат всех филогеографиче-
ских исследований. Именно на них, в конечном 
итоге, основываются все эволюционные и  
таксономические выводы. Поэтому ошибка на 
этой стадии особенно опасна и компрометирует 
как метод, так и методологию филогеографии. 

еще раз стоит напомнить, что размер выборки 
кардинальным образом влияет на топологию 
деревьев на уровне видов. Филогенетические 
отношения, отображаемые с помощью ген-
ных деревьев, могут существенным образом 
меняться в зависимости от конкретных экзем-
пляров, от которых получены сиквенсы (Funk, 
1999; Barraclough, Nee, 2001). Большинство 
систематиков, как правило, согласны с тем, 
что ревизия системы должна включать все 
экземпляры (таксоны) более низкого уровня,  
т. е. ревизия рода должна охватывать все виды 
данного рода, ревизия семейства – все рода. Это 
правило до известной степени должно распро-
страняться и на видовой уровень (Omland et al., 
1999; Barraclough, Nee, 2001). Только анализ 
больших выборок может выявить полифилию и 
посеять сомнения у систематиков относительно 
корректности непосредственной трансляции 
генных деревьев в филогению, эволюционную 
историю и таксономическую схему. Необходимо 
также помнить, что кладограмма, основанная 
на сходстве гаплотипов мтДНК, полученная в 
ходе филогеографического исследования, – это 
лишь одна из многих и многих возможных ге-
нетических кладограмм и может как отражать, 
так и сильно искажать истинную эволюционную 
историю популяций. 

Филогеография и таксономия. 
Таксономическая интерпретация разрывов 

филогенетических линий, выявленных  
по нерекомбинирующим маркерам.  

Источник смещений в оценке. 
Филогенетическая концепция вида. 

Соотношение с другими концепциями

Наиболее яркую попытку сопоставить ре-
зультаты филогеографических исследований 
с таксономией предприняли Авайс и Уолкер 
(Avise, Walker, 1999). Они отметили, что для 
позвоночных отдельные филогенетические ветви 
(phylogenetic units), выделенные по значительным 
разрывам в мтДНК, согласуются по количеству 

и составу с традиционно признанными видами. 
Обобщая результаты своих наблюдений, авторы 
приходят к выводу, что число видов позвоночных 
приблизительно соответствует числу филогене-
тически отчетливых мтДНК кластеров. Одновре-
менно они подчеркивают, что для бисексуальных 
видов генеалогические (вертикальные) связи – не 
менее важный элемент для разграничения видов, 
чем репродуктивный критерий (горизонтальные 
связи). При этом значение придается, конечно, 
серьезным генетическим дистанциям между вет-
вями деревьев, поскольку именно такие разрывы 
предполагают длительную изоляцию популяций 
во времени. 

Надо сказать, что данные идеи основопо-
ложников филогеографии оказались весьма 
актуальными в контексте постоянно ведущейся 
дискуссии вокруг концепции вида и недавно 
(с конца 1980-х – начала 1990-х гг., т. е. почти 
одновременно с становлением филогеографии) 
наметившегося отхода от биологической кон-
цепции вида (БКВ) в сторону филогенетической 
(ФКВ). Обсуждение современных концепций 
вида не входит в задачи данного сообщения, к 
тому же имеется ряд подробных обзоров на эту 
тему (Mayden, 1997; Крюков, 2003). Как было 
метко замечено Мэйденом (Mayden, 1997), в 
настоящее время почти столько же концепций 
вида, сколько и биологов, готовых обсуждать 
ее. В то же время две из них – БКВ и ФКВ –  
оказывают серьезное влияние на практическое 
разграничение видов, при этом последняя кон-
цепция тесно связана и с практикой филогео-
графических исследований. Поэтому, обходя ди-
скуссии по проблеме вида и видообразованию, 
мы остановимся лишь на том, какое влияние 
на таксономию и практическое определение 
видовых границ оказали многочисленные фи-
логеографические работы. 

Споры между сторонниками «видодроби-
тельства» и «видообъединительства» ведутся 
по кругу уже не одно столетие даже и в рамках 
одной концепции вида. Маятник качается то 
в одну, то в другую сторону в зависимости не 
только от доминирующей концепции вида, но 
и от моды, и от методов описания. Сегодня в 
связи с применением методов молекулярных 
маркеров и с широким размахом внутриви-
довых филогеографических исследований, а 
также доминированием ФКВ, описание видо-
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вого биоразнообразия явно находится на гребне 
видодробительской волны. Показателен в этой 
связи пример с классификацией птиц. Если по 
традиционной классификации число видов птиц 
оценивалось приблизительно в 9000, то в одной 
из версий (молекулярной) классификации их 
число возросло до 20000 (Zink, 1996). Число 
видов млекопитающих возросло с 4629 во 2-м 
издании списка видов млекопитающих миро-
вой фауны (Mammal Species…, 1993) до 5416 в 
третьем (Mammal Species…, 2005). Подобное и 
часто несоразмерное возрастание числа видо-
вых таксонов произошло практически во всех 
группах позвоночных. Один из наиболее ярких 
примеров – признание в Европе вместо одного 
полиморфного вида сига (Coregonus lavaretus) 
около 100 видов и более 50 видов гольцов 
(Kotellat, 1997).

Быстрое увеличение числа видов практи-
чески во всех группах позвоночных, большей 
частью не за счет новых описаний, а за счет 
придания многим подвидам видового статуса 
(в теории ФКВ – подвидам нет места) и опи-
сания «криптических видов» в ходе многих 
филогеографических исследований, привело 
к «таксономической инфляции» (Isaac et al., 
2004), к крайней нестабильности в таксономии, 
к предложениям вообще отказаться от концеп-
ции вида (Hendry et al., 2000), к концепции фи-
локода (http://www.phylocode.org) – безранговой 
системе, основанной на кладах. 

Почему же результаты филогеографиче-
ских исследований вместе с ФКВ в качестве 
методологической основы привели к такому 
умножению видовых таксонов? 

1. ФКВ в качестве видового критерия рас-
сматривает «наименьшую совокупность попу-
ляций (бисексуальных) или (агамных) видов, 
диагностируемых по уникальному сочетанию 
признаков» (Wheeler, Platnick, 2000, P. 58), 
или «неразложимый (irreducible) кластер орга-
низмов, диагностически отличный от других 
таких кластеров, внутри которого существуют 
отношения предков и потомков» (Cracraft, 1989, 
P. 34–35). Таким образом, выделение внутри 
изучаемого вида диагностируемых групп логи-
чески приводит к выделению новых видов. При 
этом при использовании высоковариабельных 
молекулярных маркеров (нерекомбинантная  
мтДНК, высоковариабельные тандемные повто-

ры-микросателлиты) идентификация отдельных 
популяций, демов и индивидуумов становится 
вполне реалистичной задачей. 

2. ФКВ признает строго монофилетичные 
виды, а в качестве основы для их выделения ис-
пользует генные деревья («tree-based approach» 
– Sites, Marshall, 2004). Проблему несоответствия 
генных деревьев деревьям организменным мы 
рассматривали выше. Неверно интерпретирован-
ные через такие деревья филогенетические от-
ношения при трансляции их в таксономическую 
схему неизбежно приведут к ошибкам, причем 
наиболее часто именно к необоснованному ви-
додробительству. Так, прежде всего, происходит 
при уже упоминавшихся выше проблемах, таких, 
как недоучет предкового полиморфизма; малое 
количество исследованных экземпляров и вы-
борок использованного молекулярного маркера, 
неадекватного таксономическому уровню. 

Иллюстрацией к сказанному может служить 
работа по филогеографии настоящих леммингов 
рода Lemmus (Fedorov et al., 1999; Fredga et al., 
1999). Авторы на основании анализа неполных 
последовательностей cyt b у 8 (!) экземпляров из 
разных выборок с огромного ареала (рис. 11) и 
полученных генетических дистанций не только 
делают выводы о динамике ареала леммингов 
в плейстоцене, но и подразделяют сибирского 
лемминга (L. sibiricus) на два вида: L. sibiricus и  
L. bungei. Анализ дополнительного материала (Аб- 
рамсон и др., 2005; Abramson et al., 2007, in press) 
показал, что лемминги из terra typica L.s. bungei 
(дельта Лены) относятся к кладе L. sibiricus, а 
ядерные гены (LCAT 6 экзон, p53) вообще не 
показывают различий в пределах вида. 

Явно неадекватный таксономическому 
уровню молекулярный маркер (некодирующий 
участок митохондриальной ДНК – контрольный 
регион) и притом очень маленький его участок 
(237 нп) был проанализирован в упоминавшей-
ся уже работе, посвященной таксономической 
ревизии ушанов (Spitzenberger et al., 2006). Этот 
молекулярный маркер характеризуется очень 
высокой скоростью мутирования. Неудиви-
тельно, что в результате такого анализа авторы 
поднимают ранг практически всех известных 
подвидов до видового уровня и описывают 
еще три новых вида. При этом по данным той 
же работы анализ морфологических различий 
подкрепляет выделение только двух видов.
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Как уже отмечалось выше, придерживаясь 
разных концепций вида, эксперты дают очень 
различающиеся оценки современного биораз-
нообразия (Peterson, Navarro-Siquenza, 1999). 
Последнее обстоятельство создает немалые 
трудности для пользователей таксономии (эко-
логов, паразитологов, разработчиков природо-
охранных мероприятий). В этой связи очень 
заманчиво выглядит идея разработки универ-
сального критерия для определения видовых 
границ, при этом в идеале такой критерий дол-
жен быть независим от теоретических посылок 
о процессах видообразования и концепций вида. 
На первый взгляд, генетические дистанции 
между таксонами в какой-то степени могут 
претендовать на роль такого универсального 
критерия (Ayala, 1975). Это мнение получило 
дополнительную поддержку после работы 
Aвайса и Джонса (Avise, Johns, 1999), из которой 
следовало, что ген cyt b у позвоночных эволю-
ционирует приблизительно с равной скоростью. 
Далее они сравнили генетические дистанции 
по cyt b между изолированными популяциями 
одного вида и между близкими видами одного 
рода. По их данным дивергенция приблизитель-

Рис. 11. Распространение рода настоящих леммингов (Lemmus) в Палеарктике. 
Серым цветом обозначен ареал L. sibiricus, замкнутыми линиями обозначены три филогруппы, выделенные на основе 
изменчивости 600 пн cyt b (Fedorov et al., 1999). Точки и цифры обозначают места сбора материала. Стрелка указывает 
на terra typica L.s. bungei. Полученные нами сиквенсы от экземпляров, пойманных в этом регионе, четко попадают в 
западную кладу (W).

но в 13 % соответствовала наблюдаемой между 
видами, тогда как значительно меньшие разли-
чия наблюдались между филогруппами внутри 
вида. Таким образом, казалось, что найден и 
универсальный критерий, и универсальный 
инструмент для определения видовых границ. 

Однако многочисленные последующие 
исследования показали ошибочность этих 
выводов. Сегодня уже нет сомнений в том, 
что один и тот же ген (тот же cyt b, к примеру) 
эволюционирует с разной скоростью даже у 
очень близких таксонов, а разные гены дают 
очень разные оценки генетической диверген-
ции в силу различий в скоростях молекулярной 
эволюции. Кроме того, наблюдается и геогра-
фическая изменчивость в скорости эволюции 
между близкими группами. Одно из наиболее 
серьезных возражений против использования 
генетической дивергенции для определения ви-
довых границ у разных таксонов состоит в том, 
что длительная изоляция близкородственных 
групп, индикатором которой служит эта вели-
чина, сама по себе не является обязательным 
условием (а только предпосылкой) образования 
новых видов. 
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Сегодня известно уже довольно много при-
меров, когда дистанции между некоторыми 
изолированными популяциями (филогруппами) 
значительно превышают таковые между парами 
«хороших» видов. В качестве одного из таких 
примеров можно привести узкочерепную по-
левку (Microtus gregalis). Узкочерепная полевка 
была доминантным видом в составе «гипер-
борейного» (Смирнов, 1999) плейстоценового 
зонального комплекса на огромной территории 
от Западной Европы до Приалданья. В резуль-
тате климатических и ландшафтных перестроек 
на рубеже позднего плейстоцена–голоцена, 
приведших к формированию таежной зоны, 
ареал вида оказался резко фрагментирован на 
северную (тундровую) и южную (степную, ле-
состепную и горную) части (рис. 12). 

Мы оценили уровень генетической дивер-
генции между северными (Ямал) и южными 
(Новосибирская область, Алтай, Бурятия, Мон-
голия, Забайкалье) популяциями по нескольким 
молекулярным маркерам (митохондриальный 
cyt b и ядерные гены: LCAT, p53, Fbgbeta). По-
лученные данные показали, что, несмотря на 
значительную генетическую дивергенцию, все 

изолированные географические популяции фор-
мируют монофилетический кластер с высокой 
статистической поддержкой (рис. 13). В то же 
время результаты анализа изменчивости нуклео-
тидных последовательностей cyt b показали, что 
генетические дистанции между узкочерепными 
полевками из Забайкалья (Бурятии, Монголия, 
Читинская область), с одной стороны, и Ямала, 
Алтая, Новосибирской и Омской областей, с 
другой, очень значительны (9–13 %) (Абрамсон, 
2006; Abramson et al., 2006).

Такой высокий уровень различий впервые 
отмечается для внутривидовых форм в преде-
лах данного подсемейства (Jaarola et al., 2004; 
Conroy, Cook, 2000) и в целом у позвоночных. 
При этом нет очевидных морфологических 
или каких-либо других (экологических, пове-
денческих) различий между столь генетически 
различными популяциями. 

Значительная генетическая дифференциация 
может сохраняться в течение очень длительного 
времени и никаким образом не маркировать про-
цесс видообразования. Необходимо различать 
генетические процессы, вовлеченные в процесс 
видообразования, от генетических характери-

Рис. 12. Карта-схема распространения узкочерепной полевки. 
Современный фрагментированный ареал показан черным цветом. Штриховкой показана приблизительная область 
распространения вида в позднем плейстоцене. 
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стик, по которым различается пара современных 
видов (Templeton, 1994). Доказательство дли-
тельной генетической изолированности попу-
ляций недостаточно для того, чтобы признать за 
ними статус самостоятельных видов (Ferguson, 
2002). Для такого вывода необходимы данные по 
поведению и экологии, репродукции гибридов 
(Borodin et al., 2006), указывающие на возмож-
ную репродуктивную изолированность (пре- или 
постзиготическую) сравниваемых таксонов. 

Взаимодействие различных дисциплин, 
таких, как филогеография, сравнительная 
анатомия, популяционная генетика, экология и 
этология, как и сам междисциплинарный под-
ход, должны стать нормой в таксономических 
исследованиях. Расплывчатая природа видовых 
границ требует разностороннего подхода к их 
определению и осторожного отношения к выво-
дам, основанным на каком-либо одном методе 
или наборе данных. Несомненно, будущее так-
сономии связано с использованием данных всех 
доступных методов для определения видовых 
границ (Dayrat, 2005). Тут уместно в очередной 

раз вспомнить Ч. Дарвина с его замечанием, что 
нет такого определения вида, которое удовле-
творило бы всех натуралистов, и все же каждый 
натуралист точно знает, что он подразумевает, 
когда говорит о виде (Дарвин, 1991, С. 59).

Филогеография и палеогеография. 
Построение эволюционных сценариев. 

Прямолинейность интерпретаций. 
Рефугиумы и ледниковые периоды. 
Необязательность существования 

географических преград для 
возникновения дискретных клад. 

Примеры возникновения таких клад без 
существенных географических преград. 

Пространственная – этологическая 
структура популяций  

и филогеографическая структура

Один из центральных постулатов филоге-
ографии состоит в том, что внутривидовые 
монофилетические группировки (клады), 
разделенные значительными генетическими 

Рис. 13. Кладограмма генетических дистанций последовательностей cyt b (900 пн), построенная по 
методу ближайшего связывания (NJ) для ряда изолированных популяций узкочерепной полевки. (Mgr)  
(модель 2-p Kimura). 
Цифры у ветвей – бутстреп поддержки (1000 репликаций). M. oeconomus, M. agrestis, M. hyperboreus и др. использованы 
в качестве внешней группы.
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дистанциями, как правило, возникают в резуль-
тате длительных внешних (биогеографических) 
преград свободному потоку генов между популя-
циями (Avise et al., 1987). Ряд таких факторов, как 
подразделение популяций вида географическими 
преградами, расширение ареала и расселение, 
оказывают непосредственное влияние на ха-
рактер внутривидовой генетической изменчи-
вости. Таким образом, анализируя генеалогию 
отдельных локусов, их географическое распре-
деление и частоты, можно реконструировать 
историю формирования современной картины 
генетического разнообразия, а вместе с этим и 
историю ландшафтов и климата. 

особенно популярным в филогеографичес-
ких исследованиях стал анализ генетического 
разнообразия в контексте палеоисторических 
событий плейстоцена с его последовательной 
чередой похолоданий и потеплений и вы-
званных ими ландшафтными перестройками. 
предполагается, что изоляция популяций в 
рефугиумах, фрагментация ареалов и последу-
ющее быстрое расселение видов объясняют как 
современный характер внутривидовой диффе-
ренциации, так и видовое разнообразие (Hewitt, 
1996, 1999). Другая посылка заключается в том, 
что генетическая изменчивость в популяциях с 
территорий, подвергавшихся покровному оле-
денению, будет меньше, нежели в популяциях, 
населяющих территории бывших рефугиумов 
и не подвергавшихся покровным оледенениям 
(Hewitt, 1996). Кроме того, во время сменяющих 
друг друга периодов похолоданий–потеплений 
(ледниковье–межледниковье) происходили 
очень значительные подвижки границ ареалов 
у большинства видов, а это в свою очередь 
приводило как к усилению потока генов между 
разнородными популяциями, так и к локально-
му вымиранию (усилению дрейфа генов). 

«Теория рефугиумов» в свете накопившихся 
данных палеонтологии и экологии представля-
ется слишком упрощенной схемой и подвер-
гается обоснованной критике с разных сторон 
(Stewart, Lister, 2001; Knapp, Mallet, 2003). Для 
объяснения современного географического 
распространения определенных митохондри-
альных филогрупп данная теория использует 
исключительно изоляцию в отдельных плей-
стоценовых рефугиумах и не учитывает различ-
ную способность к дисперсии и особенности 

пространственно-этологической структуры 
популяций рассматриваемых видов. Послед-
ние параметры оказывают неменьшее влияние 
на характер генетической и морфологической 
изменчивости. В пользу этого говорят уже 
многочисленные на сегодняшний день данные 
по филогеографии многих совместно распро-
страненных с позднего плейстоцена видов 
полевочьих. 

Если следовать постулатам филогеографии и 
теории «рефугиумов», то следует ожидать общих 
филогеографических паттернов. Однако это не 
так. Так, например, различия в пространственно-
этологической структуре и экологии копытных 
(Dicrostonyx) и настоящих леммингов (Lemmus), 
скорее, объясняют различия в их филогеогра-
фических паттернах, нежели изоляция в раз-
личных плейстоценовых рефугиумах. Сегодня 
эти грызуны – самые массовые млекопитающие 
современной тундровой зоны Старого и Нового 
Света, а в плейстоцене южная граница их распро-
странения доходила до юга Франции на западе и 
южного Приморья на востоке. При этом они, за 
небольшими исключениями, почти всегда были 
распространены на одной территории. Для них 
характерны и общие закономерности динамики 
численности, и сходные темпы размножения, 
и уровни базального обмена. В то же время 
стации обитания и распределение по ареалу у 
них резко различны. Для настоящих леммингов 
характерны перемещения на большие расстояния 
и очень слабо выраженная филогеографическая 
структура (Ehrich, Stenseth, 2001), но не харак-
терно образование семейных групп, в то время 
как для копытных леммингов как раз харак-
терно образование больших скоплений в виде 
локальных семейных группировок, мозаичное 
распределение их по ареалу (предпочитают 
изолированные в тундре возвышенные сухие 
участки с дриадами) и ограниченная дисперсия. 
Естественно, что на одной и той же территории и 
при одинаковом количестве исследованного ма-
териала у настоящих леммингов обнаружено все-
го три клады, тогда как у копытных леммингов –  
пять (Fredga et al.,1999). дисперсия на большие 
дистанции характерна и для полевки-экономки, 
и не случайно, что занимая огромный ареал в 
Палеарктике, этот вид проявляет очень слабую 
филогеографическую структуру (Brunhoff et al., 
2003). узкочерепная полевка, напротив, имеет 
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очень резко выраженную филогеографическую 
структуру. наибольшие дистанции, просчи-
танные по митохондриальным (cyt b) генам 
(филогеографические разрывы), наблюдаются 
между сравнительно близко расположенными 
популяциями этого вида (Бурятия–Монголия и 
Читинская область) (Abramson et al., 2006). Ха-
рактер использования территории узкочерепной 
полевкой и способность к дисперсии сравнима 
с таковой у копытных леммингов.

Авторы многих работ по филогеографии 
справедливо полагают, что географические 
преграды и вызванная ими фрагментация ареала 
оказывают большее воздействие на виды с огра-
ниченной способностью к дисперсии, чем на те, 
для которых характерны перемещения на боль-
шие дистанции (Avise et al., 1987; Bond et al., 
2001). В то же время при интерпретации причин 
филогеографических разрывов (phylogeographic 
breaks) и построении эволюционных сценариев 
для полученных клад необходимо учитывать, 
что у видов с ограниченной способностью к 
дисперсии с очень большой вероятностью будут 
выявляться генеалогические разрывы, которые 
возникли не в связи с географическими прегра-
дами (например, ледниками) и не вследствие 
изоляции в рефугиумах. 

Филогеографическая структура (проявля-
ющаяся на генных деревьях в виде хорошо 
очерченных кластеров) может возникать у видов 
с относительно стабильной численностью и не-
прерывным распространением, но при условии, 
что численность популяции и способность к 
дисперсии относительно низкие. Два фактора 
существенным образом влияют на выражен-
ность филогеографической структуры: способ-
ность к расселению и размер популяции (Irwin, 
2002). Однако сама возможность того, что фи-
логеографическая структура может возникать 
там, где нет специфических географических 
преград, представляет непреодолимое препят-
ствие для многих исследователей, стремящихся 
восстановить историю ареала и ландшафтов 
прошлого, исходя только из структуры совре-
менной генетической изменчивости. 

Один из подходов в этом случае – исследо-
вание нескольких независимых молекулярных 
маркеров. Если, к примеру, филогеографическая 
структура возникла вследствие ограниченной 
дисперсии, то генные деревья, построенные 

по различным маркерам, скорее всего, будут 
различаться. 

Другой подход – исследование нескольких 
совместно распространенных видов (сравни-
тельная филогеография), и в случае, если их 
филогеографические паттерны совпадают (т. е. 
совпадают географические границы разрывов 
генеалогических линий), то тогда они, скорее 
всего, вызваны общими географическими ба-
рьерами. Однако даже в этих случаях полной 
изоляции между популяциями может не быть. 
Филогеографические разрывы, выявленные 
по нескольким маркерам или у нескольких ви-
дов, могут быть следствием низкого качества 
местообитаний, экологических градиентов и 
ограниченной дисперсии. В любом случае, 
если обнаружен филогеографический разрыв 
там, где он не предполагался по данным па-
леогеографии, палеоклиматологии и др., не-
обходимо получить дополнительные данные 
(помимо молекулярных) в пользу того, что он 
вызван именно географической преградой. При 
палеогеографических интерпретациях данных 
молекулярной изменчивости, точно так же, как 
и при филогенетических и таксономических 
интерпретациях генных деревьев, необходимо 
совместно анализировать данные изменчивости 
морфологических, поведенческих, экологиче-
ских и др. признаков (Puоrto et al., 2001; Wiens, 
Penkrot, 2002).

Перспективы развития направления  
и исследовательской программы

В данной работе мы намеренно не останав-
ливались на целом ряде аспектов филогеогра-
фии, заострив внимание лишь на моментах, 
связанных с влиянием этого направления на 
такие дисциплины, как филогения, таксономия 
и биогеография (палеогеография). Безусловно, 
такой уклон объясняется в первую очередь инте-
ресами автора работы. Но сама филогеография 
как направление, несомненно, гораздо шире и 
оказывает не меньшее влияние на такие науч-
ные дисциплины, как популяционная генетика, 
экология популяций и демография. Особенно 
плодотворным оказался подход к восстанов-
лению демографической истории популяций 
по получаемым в ходе филогеографического 
анализа данным. 
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Изменчивость молекулярных (митохонд-
риальных) маркеров характеризуется двумя 
параметрами: изменчивость гаплотипов h – оце- 
нивает количество и частоту различных га-
плотипов выбранного маркера, независимо от 
различий по количеству отличающихся сайтов, 
нуклеотидная изменчивость p – учитывает 
дивергенцию между отдельными особями в 
популяции на основе различий в нуклеотидных 
последовательностях сиквенсов, независимо от 
общего количества гаплотипов. 

Предположительно популяции с низки-
ми значениями h и p в течение длительного 
времени испытывали серьезное снижение 
численности (эффект «горлышка бутылки») и, 
напротив, высокие значения обоих показателей 
говорят о стабильной популяции с высокой 
численностью или о возможном вторичном 
контакте исторически разделенных популя-
ций. Высокие значения h и низкие значения p 
характерны для популяций с быстрым ростом 
численности от изначально небольшого числа 
основателей в случае, когда прошло достаточ-
ное время для восстановления гаплотипической 
изменчивости за счет мутационного процесса, 
но не достаточное для того, чтобы накопились 
значительные различия между нуклеотидными 
последовательностями. Обратное соотношение 
(низкое h и высокое p) может быть результатом 
короткого воздействия, приведшего к серьезно-
му краху численности предковой популяции с 
эффективным размером, так как в этом случае 
исчезнуть может сразу большое количество 
гаплотипов (Nei et al., 1975). Однако такое 
соотношение может также говорить и в пользу 
смеси выборок, происходящих из небольших 
географически подразделенных популяций. 

исследовательская программа филогео-
графии наиболее перспективна именно при 
анализе демографической истории и истории 
расселения популяций и видов, так как именно 
здесь молекулярные данные имеют существен-
ное преимущество перед морфологическими 
и любыми другими. В настоящее время уже 
трудно представить и традиционные иссле-
дования по филогении, таксономии и зоогео- 
графии таксонов видового ранга без примене-
ния методов и подходов филогеографии. число 
работ в этом направлении будет расти и далее и 
в перспективе все больше будет учитываться из-

менчивость различных несвязанных молекуляр-
ных маркеров, будет развиваться сравнительная 
филогеография с исследованием населения 
регионов и провинций и исследования будут 
основываться на репрезентативных выборках. 

Широкое увлечение применением молеку-
лярных маркеров в филогении, систематике и 
палеогеографии понятно и создает ощущение 
крупного прорыва в биологии вообще и в рас-
сматриваемых дисциплинах в частности. Однако 
20-летний опыт развития исследований по фи-
логеографии выявляет проблемы, которые очень 
похожи на те, с которыми систематика и фило-
генетика сталкивалась задолго до появления 
молекулярных методов. Это, прежде всего, недо-
оценка изменчивости, работа с малыми выбор-
ками и единичными экземплярами, случайный 
выбор признаков, построение эволюционных 
сценариев по одному признаку (недоучет нерав-
номерности темпов преобразования различных 
органов) и прямолинейность интерпретаций. И 
поскольку общего много, то резонно предпо-
ложить, что и методы решения проблем тоже 
могут быть общими. Филогеография пока еще 
переживает свои «болезни роста», а ее возраст 
можно вполне считать «детским» по сравнению 
с такими дисциплинами, как филогенетика, сис-
тематика, палеогеография.
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Summary

Some results of twenty years development of phylogeography are discussed. Theoretical postulates were 
compared with a research program. Particular attention is paid to the interpretations of data obtained within the 
framework of phylogeographic studies and to the interrelations of phylogeography with phylogeny, taxonomy and 
paleogeography. Some typical errors in the phylogenetic reconstructions, taxonomic conclusions and paleogeographic 
scenarios are analysed on the examples from small mammal studies.




