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Аннотация. Впервые изучен полиморфизм последовательностей фрагмента гена мтДНК цитохрома b и на его 
основе охарактеризована популяционно-генетическая структура журавля красавки (Anthropoides virgo Linnaeus, 
1778) на большей части ареала в России. Для 157 особей идентифицировано 18 гаплотипов, девять из которых 
оказались уникальными. Европейские выборки характеризовались большей гаплотипической и нуклеотидной 
изменчивостью и более сильной генетической дифференциацией, чем азиатские. Поток генов между разными 
частями ареала красавки, вероятно, осуществляется через птиц, гнездящихся в Зауралье. Общая генетическая 
дифференциация вида составила >20 % (FST = 0.265, p < 0.001). Структура генофонда сформирована тремя основ-
ными гаплотипами, один из которых преобладает в Азово-Черноморском регионе, второй – в Прикаспийском и 
Волго-Уральском, а третий наиболее распространен в азиатских выборках. Исходя из соответствия внутривидо-
вой генетической дифференциации красавки пролетным путям птиц из разных частей ареала, мы предлагаем в 
структуре вида выделить следующие субпопуляции: 1) азово-черноморско-чадскую; 2) прикаспийско-суданскую; 
3) зауральско-индийскую; 4) южносибирско-индийскую; 5) байкальско-индийскую; 6) забайкальско-индийскую. 
Полученные данные создают основу для мониторинга генетического разнообразия красавки и разработки науч-
ного обоснования мер охраны генофонда как вида в целом, так и его отдельных субпопуляций.
Ключевые слова: Gruidae; генофонд; цитохром b; гаплотип; генетическое разнообразие; генетическая дифферен-
циация; популяционно-генетическая структура; пролетный путь
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Abstract. The polymorphism of the mtDNA cytochrome b (cyt b) gene’s partial sequences has been studied in the 
Demoiselle crane (Anthropoides virgo Linnaeus, 1778) for the first time. Based on cyt b variability, the population 
genetic structure of the species was characterized within most of its range in Russia. Among 157 individuals we 
identified 18 haplotypes, nine of which were unique. In the European samples, we observed greater haplotype and 
nucleotide diversity and stronger genetic differentiation than in the Asian ones. Gene flow between different parts 
of the Demoiselle crane range is probably mediated by birds breeding in the Trans-Urals. The overall genetic subdivi-
sion of the species as estimated by FST was 0.265 (p < 0.001). The structure of the gene pool is formed by three main 
haplotypes, one of which predominates in the Azov-Black Sea region, the second in the Caspian and Volga-Ural 
regions, and the third is most common in the Asian samples. Based on the correspondence of intraspecific genetic 
differentiation of the Demoiselle cranes from different parts of the range to their flyways, we propose to distinguish 
the following subpopulations: (1) Azov-Black Sea/Chadian; (2) Caspian/Sudanese; (3) Trans-Ural/Indian; (4) South 
 Siberian/Indian; (5) Baikal/Indian and (6) Trans-Baikal/Indian. The obtained data create the basis for monitoring the 
genetic diversity of the Demoiselle crane and developing a scientific background for measures to protect the gene 
pool of the species as a whole and its subpopulations.
Key words: Gruidae; gene pool; cytochrome b (cyt b); haplotype; genetic diversity; genetic differentiation; population-
genetic structure; flyway
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Введение
Красавка (Anthropoides virgo, Linneaus, 1778) – евроазиат­
ский вид журавлей, генофонд которого изучен фраг мен­
тарно. Гнездовая часть ареала красавки простирается в 
степной и полупустынной зонах континента от Азово­
Черноморского региона России до Северо­Востока Ки­
тая. В Европе вид находится под угрозой исчезновения 
(BirdLife International, 2021) вследствие деградации мест 
обитания, продолжительной засухи и неуклонного сокра­
щения численности, вызванного в том числе истребитель­
ной охотой на местах пролета и зимовки, тогда как в миро­
вом масштабе его состояние пока не вызывает опасений 
(BirdLife International, 2018). Красавка занесена в Красную 
книгу Российской Федерации (Ильяшенко, 2021). На юге 
европейской части России локализованы сохранившиеся 
европейские гнездовые группировки красавки, а по юж­
ным регионам Зауралья и Сибири проходит северная гра­
ница азиатской части ареала вида, ядро которой находится 
в Казахстане и Монголии (Ilyashenko, 2019). 

Первые и единственные к настоящему времени сведе­
ния о популяционно­генетической структуре красавки 
были получены нами с использованием микросателлит­
ных локусов и контрольного региона мтДНК. По обоим 
типам маркеров выявлен высокий уровень генетическо го 
разнообразия во всех частях ареала и показано, что евро­
пейские группировки более подразделены, чем азиат ские, 
а общая генетическая дифференциация вида невысока 
(Mud rik et al., 2018, 2022). Однако эти исследования 
были проведены на небольшом количестве особей из 
природы, особенно из азиатской части ареала, и с при вле­
чением биоматериала из зоопарков. Кроме того, анализ 

контрольного региона, преимуществом которого является 
высокая вариабельность этой некодирующей области 
мтДНК, может не отображать структуру генофонда, сфор­  
мированную белок­кодирующими генами, среди которых 
одним из наиболее надежных маркеров признан цито­
хром b (Zardoya, Meyer, 1996). Большинство популяци­
онно­генетических исследований журавлей выполнено 
по контрольному региону, тогда как информация о поли­
морфизме последовательностей более консервативного 
цитохрома b у этой группы птиц достаточно скудна 
(в Генбанке представлено несколько одинаковых сик­
венсов красавки). Таким образом, нами была поставлена 
цель впервые на популяционном уровне и большой гео­
графической шкале оценить полиморфизм митохондри­
ального гена цитохрома b у красавки и охарактеризовать 
ее генофонд в разных частях ареала с использованием 
более репрезентативного, чем в предыдущих работах, 
биоматериала из природы, прежде всего из ранее неизу­
ченных азиатских группировок. 

Материалы и методы
Сбор биологического материала. В работе использовали 
биологические образцы от 157 особей. Исследование одо­
брено Локальным комитетом по биоэтике при Институте 
общей генетики им. Н.И. Вавилова РАН (протоколы № 1 
от 15.05.2017 и № 1 от 18.05.2023). Источником ДНК 
служила кровь (реже эпидермис) из растущих покровных 
перьев из области груди или шеи птенцов красавки в воз­
расте 15–35 дней. Образцы перьев собирали в течение 
2016–2024 гг. в ходе собственных экспедиций в места 
гнездования красавки в период, когда птенцы еще не ле­
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тали (июнь–июль). Птенцов ловили ручным способом в 
соответствии с разрешениями Федеральной службы по 
надзору в сфере природопользования Российской Феде­
рации № 43 (2016 г.), № 104, 105, 106 (2017), № 52, 56 
(2018), № 9, 60 (2019), № 21 (2023), № 78 (2024 г.). После 
забора биоматериала, который занимает 5–10 мин, птен­
цов отпускали к родителям. Растущие перья помещали 
в консервирующий раствор Лонгмайра в винтовые про­
бирки, транспортировали в лабораторию при комнатной 
температуре, а затем хранили в морозильной камере 
при –20 °С. В норме выводок красавки состоит из двух 
птенцов, и при наличии биоматериала от обоих сибсов в 
анализ включали образец только одного.

Для обозначения выборок в европейской части ареала 
мы придерживались устоявшегося разделения на гнездо­
вые группировки (Белик и др., 2011), а в азиатской части 
присвоили выборкам топографические названия. Таким 
образом, мы анализировали 156 неродственных особей из 
10 выборок с большей части ареала вида в России: азово­
черноморской, прикаспийской, волго­уральской (включая 
несколько особей из Западного Казахстана), предураль­
ской, зауральской, хакасской, алтайской, тувинской, бай­
кальской и забайкальской. Некоторые небольшие выборки 
(Предуралье, Зауралье, Хакасия, Алтай) представлены 
максимально возможным количеством птиц по причинам 
малой численности красавок в соответствующих районах 
исследований и/или низкого успеха их размножения в 
годы полевых работ. Для увеличения алтайской выборки 
мы провели секвенирование биоматериала особи, содер­
жащейся в Барнаульском зоопарке, по документам про­
исходящей из природы Алтайского края. 

Молекулярно-генетический анализ. Геномную ДНК  
экстрагировали из растущих перьев с применением на­
бора K­сорб (НПК «Синтол», Россия) по протоколу про­
изводителя. Амплификацию фрагмента гена цитохрома b 
осуществляли с использованием прямого (F: CTACTAC 
TAGCYGCACACTA) и обратного (R: AGGTTGGCGGT 
TAGGGTTC) праймеров (Sun et al., 2020) и набора реа­
гентов GenPak PCR Core (OOO «Лаборатория Изоген», 
Россия) на приборе GeneExplorer, модель GE­96G (Bioer 
Technology Co LTD, КНР). Программа амплификации 
состояла из преденатурации (94 °C, 5 мин), 30 циклов 
(94 °C – 30 с, 55 °C – 30 с, 72 °C – 1 мин) и заключитель­
ной элонгации (72 °C – 10 мин) (Sun et al., 2020). Размер и 
качество продуктов амплификации проверяли на электро­
форезе в 1.5 % агарозном геле, затем очищали их с по­
мощью наборов Cleanup St PCR (ЗАО «Евроген», Россия) 
и секвенировали в прямом направлении на генетическом 
анализаторе ABI 3130 (Applied Biosystems, США) в ЗАО 
«Евроген» (Россия). 

Анализ молекулярно-генетических данных. Вырав­
нивание полученных в результате секвенирования по 
Сэнгеру нуклеотидных последовательностей цитохрома b 
длиной около 900 п. н. осуществляли друг относительно 
друга и единственной полной последовательности этого 
гена у красавки в Генбанке (NC_020573) с использова­
нием алгоритма MAFFT (Katoh et al., 2002) в программе 
Geneious v. 9.1.8 (Kearse et al., 2012). Нуклеотидное разно­
образие, тесты на селективную нейтральность, попарные 

и общие оценки генетической подразделенности GST и 
FST, поток генов, осуществляемый через дисперсию самок 
Nm (число самок­мигрантов на поколение) рассчитывали 
с помощью DnaSP v. 6.11.01 (Librado, Rozas, 2009). Ана­
лиз молекулярной изменчивости AMOVA и построение 
медианной сети гаплотипов с применением алгоритма 
TCS (Clement et al., 2002) выполняли в программе PopART 
(Leigh, Bryant, 2015). Деревья гаплотипов по методу мак­
симального правдоподобия (Maximal Likelihood) строи­ 
ли при помощи сервиса IQTree (Trifinopoulos et al., 2016; 
Kalyaanamoorthy et al., 2017; Minh et al., 2020) на осно­
ве модели нуклеотидных замен HKY+F (Hasegawa–Ki­
shino–Yano) (Hasegawa et al., 1985), выбранной в качестве 
оптимальной по байесовскому критерию (BIC). Под держ­
ку узлов ветвлений рассчитывали с помощью метода 
UltraFast Bootstrap для 1000 репликаций (Hoang et al., 
2017). В качестве внешней группы использовали после­
довательность цитохрома b ближайшего родственника 
красавки – райской красавки (Anthropoides paradiseus) 
(номер в Генбанке U27557).

Графическую визуализацию деревьев проводили в сре­
де R (R Core Team, 2022) с использованием пакетов ggtree 
(Yu et al., 2017, 2018; Yu, 2020, 2022), ggtreeExtra (Xu et 
al., 2021; Yu, 2022), tidytree (Yu, 2022), ggplot2 (Wickham, 
2016), pals (Wright, 2024) и ggnewscale (Campitelli, 2024). 
Тепловую карту сходства гаплотипов на основе нуклео­
тидных замен конструировали в среде R по алгоритму, 
описанному в статье (Toparslan et al., 2020). Для создания 
карт с географической локализацией гаплотипов при­
меняли пакеты ggmap (Kahle, Wickham, 2013), ggrepel 
(Slowikowski, 2024), smoothr (Strimas­Mackey, 2023), sp 
(Pebesma, Bivand, 2005; Bivand et al., 2013) и pals и базо­
вые методы среды R.

Результаты

Характеристика гаплотипов
После выравнивания размер анализируемых последо­
вательностей составил 771 п. н. В выборке из 157 птиц 
идентифицировано 18 гаплотипов (табл. 1, рис. 1, а), 
депонированных в Генбанк под номерами PQ663762–
PQ663779. Девять из них (h1, h2, h3, h5, h7, h12, h14, h15, 
h18) обнаружены как минимум в двух гнездовых груп­
пировках. Самым распространенным (у 50.9 % особей) 
являлся гаплотип h18, он присутствовал во всех выборках, 
кроме Предуралья. Также почти по всему ареалу распро­
странены гаплотипы h7 (кроме Предуралья и Хакасии, 
23.6 % особей) и h5 (кроме Азово­Черноморья и Алтая, 
11.5 % особей). Уникальные гаплотипы обнаружены в при­  
каспийской (h6, h10, h13), зауральской (h4, h16), тувин­
ской (h8, h17), байкальской (h9) и забайкальской (h11) 
выборках. В азово­черноморской и волго­уральской вы­
борках не выявлено уникальных гаплотипов, однако в 
них наиболее частыми были h7 и h5 соответственно, а не 
h18, как в остальных. У единственной особи из Пред­
уралья гаплотип не был уникальным – такой же найден 
в Прикаспии (h2). Гаплотип красавки из Барнаульского 
зоопарка оказался таким же, как в Азово­Черноморье (h15) 
(см. табл. 1), но, поскольку достоверность происхождения 
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этой птицы неочевидна, мы исключили ее из последую­
щего популяционно­генетического анализа, так же как и 
единственную предуральскую.

Генетическая изменчивость и дифференциация
Выборки из европейской и азиатской частей ареала срав­
нимы по количеству анализируемых особей. В них вы­
явлено одинаковое число гаплотипов (11) и сегрегирую­  
щих сайтов (10) цитохрома b (табл. 2). В выбор ках с за­
падной (азово­черноморская) и восточной (забайкаль ская) 
окраин ареала обнаружено наиболее низкое гаплотипи­
ческое (Hd ) и нуклеотидное (π) разнообразие по сравне­
нию с другими выборками и со средними зна чениями 

для Европы и Азии и вида в целом.  Сниженные значе­
ния этих показателей зафиксированы также в хакас ской 
выборке, которая является самой северной из исследо­ 
ванных. 

Наибольшее число гаплотипов (9) обнаружено в при­
каспийской выборке, а волго­уральская и зауральская 
об ладали самым высоким гаплотипическим разнообра­
зием. В целом значения показателей гаплотипического и 
нуклео тидного разнообразия, а также число нуклеотидных 
различий оказались выше в европейской части ареала 
(Hd = 0.768 ± 0.027, π = 0.00178 ± 00018, k = 1.371) по сравне­ 
нию с азиатской (Hd = 0.635 ± 0.054, π = 0.00130 ± 0.00017, 
k = 1.001). 

Таблица 1. Состав и распределение гаплотипов цитохрома b в изученных выборках красавки

Выборка Гаплотип Всего 
особей

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18

Азово-черноморская (АЧ) 21

Республика Крым 1 14 1 3

Краснодарский край 2

Прикаспийская (ПК) 32

Республика Калмыкия 1 1 5 1 1 1 11

Республика Дагестан 1 1 1 1 1 4

Ставропольский край 2

Волго-уральская (ВУ) 22

Волгоградская область 3 4 3 1 3

Западноказахстанская 
область

3 3 1 1

Предуральская (ПУ)    1

Оренбургская область, 
Соль-Илецкий район

1

Зауральская (ЗУ)    7

Оренбургская область, 
Светлинский район

1 1 1 1 2

Костанайская область 1

Хакасская (ХК)    4

Республика Хакасия 1 3

Алтайская (АЛ)    6

Республика Алтай 1 1 3

Алтайский край* 1

Тувинская (ТВ) 24

Республика Тыва 2 9 1 1 11

Байкальская (БК) 20

Иркутская область 2

Республика Бурятия 2 2 1 3 10

Забайкальская (ЗБ) 20

Забайкальский край 1 1 4 14

Всего особей 7 2 2 1 18 1 37 1 1 1 1 8 1 2 2 1 1 70 157

* Птица из Барнаульского зоопарка, предположительно из природы Алтайского края. 
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Рис. 1. Локализация гаплотипов цитохрома b красавки в изучаемых выборках (а) и субпопуляциях, выделенных по итогам 
исследования, в европейской (б) и азиатской (б, в) частях ареала.
Контуры субпопуляций условны, поскольку очерчивают только точки сбора материала.

Анализ сходства и пространственного  
распределения гаплотипов
На тепловой карте сходства гаплотипов выделяются два 
кластера (h1–h5 и h6–h18), внутри которых гаплотипы 
h5, h6, h7 и h18 демонстрируют наибольшее сходство с 
гаплотипами не из своей группы (рис. 2). Вероятно, это 
объясняется тем, что h5, h7 и h18 – самые распростра­
ненные гаплотипы, встречающиеся практически во всех 

выборках изученной части ареала красавки. На медианной 
сети гаплотип h7 (и производный от него h6) находится 
между h5 и h18 (рис. 3).

Кластер, образованный h5, включает гаплотипы ев­
ропейских выборок и географически близкой к ним за­
уральской, а кластер, в котором центральным является 
гап лотип h18, представлен по всему ареалу вида. Это так­
же подтверждается кластеризацией особей на ML­де реве, 

а

б

в
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которое демонстрирует промежуточное положение особей 
с гаплотипом h7 относительно h5 и h18 с высокой сте­
пенью бутстреп­поддержки (рис. 4, а).

Дерево, построенное с использованием внешней груп­
пы, указывает на то, что гаплотипы цитохрома b не об­
ра зуют одной монофилетической группы, а гаплотип h7 
предположительно является анцестральным по отноше­
нию к двум другим наиболее распространенным гаплоти­
пам h5 и h18 и их производным (см. рис. 4, б).

Генетическая дифференциация и поток генов
Генетические различия между изученными выборками в 
целом отражают их географическое положение друг от­
носительно друга. Максимальные генетические различия 
установлены между наиболее удаленными азово­черно­
морской и забайкальской (FST = 0.4675), а также между 
самой северной хакасской выборкой и двумя европей­
скими – азово­черноморской и волго­уральской (табл. 3). 
Между географически близкими волго­уральской и за­
уральской; алтайской и тувинской; байкальской и забай­
кальской группировками генетическая дифференциация 
отсутствовала, так же как и между некоторыми другими 
выборками внутри европейской и азиатской частей ареала. 
Зауральская выборка, географически близкая к европей­
ским, но относящаяся к азиатской группе, генетически 
не отличается от прикаспийской в Европе и алтайской и 
тувинской в Азии и слабо отличается от всех остальных 
изученных выборок, что, вероятно, обусловлено ее запад­
ным положением в азиатской части ареала. Генетическая 
дифференциация европейских выборок (FST = 0.105, 
GST = 0.158) сильнее, чем азиатских (FST = 0.032, GST = 
= 0.027), что связано с более ограниченным потоком генов 
в Европе (Nm = 2.13) по сравнению с Азией (Nm = 7.66) 
(см. табл. 2). Средние значения этих показателей для вида 

составили: FST = 0.116, GST = 0.128, Nm = 1.91. Тесты на 
селективную нейтральность цитохрома b были отрица­
тельными и статистически незначимыми (D = –1.514, 
F = –1.618), что свидетельствует об отсутствии резких 
изменений численности вида в недавнем эволюционном 
прошлом, аналогично полученным нами ранее данным по 
контрольному региону (Mudrik et al., 2018, 2022). 

Таблица 2. Показатели полиморфизма и генетическая дифференциация выборок красавки по данным цитохрома b

Выборка N Nh S Hd π k FST GST Nm

АЧ 21 4 5 0.414 ± 0.124 0.00091 ± 0.00037 0.705

ПК 32 9 9 0.692 ± 0.079 0.00208 ± 0.00035 1.601

ВУ 22 5 4 0.801 ± 0.043 0.00176 ± 0.00024 1.355

Европа 75 11 10 0.768 ± 0.027 0.00178 ± 0.0018 1.371 0.105 0.158 2.13

ЗУ 7 5 5 0.857 ± 0.137 0.00247 ± 0.00062 1.905

ХК 4 2 1 0.500 ± 0.265 0.00065 ± 0.00034 0.500

АЛ 5 3 3 0.700 ± 0.218 0.00182 ± 0.00074 1.400

ТВ 24 5 4 0.606 ± 0.062 0.00089 ± 0.00015 0.844

БК 20 5 5 0.626 ± 0.110 0.00129 ± 0.00033 0.995

ЗБ 20 4 4 0.489 ± 0.117 0.00090 ± 0.00029 0.695

Азия 80 11 10 0.635 ± 0.054 0.00130 ± 0.00017 1.001 0.032 0.027 7.66

В среднем Всего 155 18 16 0.732 ± 0.027 0.00170 ± 0.00014 1.263 0.116 0.128 1.91

Примечание. N – число особей; Nh – число гаплотипов; S – число сегрегирующих сайтов; Hd – гаплотипическое разнообразие; π – нуклеотидное раз-
нообразие; k – среднее число нуклеотидных различий; FST и GST – показатели генетической дифференциации; Nm – поток генов. Выборки: АЧ – азово-
черноморская, ПК – прикаспийская, ВУ – волго-уральская, ЗУ – зауральская, ХК – хакасская, АЛ – алтайская, ТВ – тувинская, БК – байкальская, ЗБ – за-
байкальская. 

Рис. 2. Тепловая карта нуклеотидных различий между гаплотипами 
цитохрома b красавки.
Интенсивность цвета указывает на степень сходства (по убыванию от наи-
более темного до самого светлого).
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Рис. 3. Медианная сеть гаплотипов цитохрома b красавки, построенная с применением алгоритма TCS.
Размер кружков пропорционален числу изученных особей, длина ветвей соответствует генетическим дистанциям, 
засечки обозначают число мутационных событий, сектора диаграмм отображают частоты гаплотипов в изученных 
выборках. 
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Рис. 4. Кластеризация по методу максимального правдоподобия (ML-деревья) особей (а) и гаплотипов (б) красавки по нуклеотидным после-
довательностям цитохрома b.
На левом рисунке внешний круг иллюстрирует принадлежность особей к выборкам, внутренний – к гаплотипам. 

Таблица 3. Попарные значения показателей генетической подразделенности FST  
между выборками красавки по данным цитохрома b

Выборка АЧ ПК ВУ ЗУ ХК АЛ ТВ БК ЗБ

АЧ –

ПК 0.1505 –

ВУ 0.1237 0.0507 –

ЗУ 0.0734 –0.0669 0 –

ХК 0.5181 0.1996 0.4409 0.1367 –

АЛ 0.0555 –0.1012 0.0096 –0.1566 0.0952 –

ТВ 0.1148 0.0310 0.1487 –0.0354 0.2318 –0.0947 –

БК 0.3015 0.0625 0.2551 0.0099 –0.0308 –0.0411 0.0549 –

ЗБ 0.4675 0.1746 0.3939 0.1166 –0.1378 0.0812 0.2074 0.0003 –

Примечание. АЧ  – азово-черноморская выборка, ПК  – прикаспийская, ВУ  – волго-уральская, ЗУ  – зауральская, ХК  – хакасская, АЛ  – алтайская,  
ТВ – тувинская, БК – байкальская, ЗБ – забайкальская.
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Согласно иерархическому анализу AMOVA, генетиче­
ская дифференциация всей изученной выборки красавки 
составила 18.57 % (уровень I: FST = 0.18570, p < 0.001), 
а при разделении на европейскую и азиатскую группы – 
26.52 % (уровень II: FST = 0.26524, p < 0.001) (табл. 4). 

Обсуждение
Анализ нуклеотидных последовательностей цитохрома b 
у красавки на большой географической шкале в репрезен­
тативной выборке птиц из природы выявил полиморфизм 
рассматриваемого гена и более выраженную популяцион­
но­генетическую структурированность вида по сравне­
нию с данными, полученными ранее по контрольному ре ­ 
гио ну мтДНК (Mudrik et al., 2018, 2022). Самое низкое га­
плотипическое и нуклеотидное разнообразие обнаружено 
в самой западной (Азово­Черноморье), самой восточной 
(Забайкалье) и самой северной (Хакасия) выборках, что 
может быть обусловлено обитанием вида на краях ареа­
ла. Наивысшие значения этих показателей выявлены за 
Волгой и по обе стороны Урала в волго­уральской и за­
уральской выборках. Самое большое число гаплотипов, в 
том числе уникальных, обнаружено в Прикаспии. 

Структура генофонда красавки по цитохрому b сформи­
рована тремя наиболее распространенными гаплотипами, 
h5, h7 и h18, из которых предположительно анцестраль­
ным является наиболее частый гаплотип из Азово­Черно­
морья – h7. Следует отметить, что азово­черноморские 
красавки отличаются от других европейских и тем более 
азиатских своими миграционными путями над Черным 
и Средиземным морями и местом зимовки в Республике 
Чад на стыке Северной и Центральной Африки, которое 
обнаружено недавно с помощью GPS­GSM­телеметрии 
(Ильяшенко и др., 2021). По всей видимости, такая обо­
соб ленность и большее по сравнению с другими гаплоти­
пами сходство с аутгруппой (африканским видом – рай­
ской красавкой) имеют под собой эволюционную основу, 
которую надо изучать далее с применением геномных 
методов.

Самый частый во всей изученной выборке красавки 
гаплотип h18, преобладающий на Алтае и в Хакасии и 
в равных долях с высокими частотами встречающийся 
в Тыве, Бурятии и Забайкалье (см. рис. 1, а), формирует 
«звезду», от которой произошло большинство остальных 
гаплотипов цитохрома b, в том числе уникальных (см. 

рис. 3). Птицы из упомянутых азиатских выборок исполь­
зуют общие места зимовки в штатах Раджастан и Гуджа­
рат в Индии и совершают кольцевые миграции, осенью 
пересекая Гималаи, а весной огибая Тянь­Шань с запада 
и используя совместно значительную часть про летного 
пути (Ильяшенко и др., 2021), что может способствовать 
потоку генов и снижению генетической подразделенности 
красавок в Азии. Генетические различия между забай­
кальскими и байкальскими; алтайскими и тувинскими; 
байкальскими, алтайскими и хакасскими выборками 
прак тически отсутствуют (см. табл. 3). 

Наконец, третий из вышеупомянутых структурообра­
зующих гаплотипов, h5, лежащий на медианной сети по 
другую, нежели h18, сторону от центрального гаплоти­
па h7, наиболее распространен в Прикаспии и Заволжье 
и образует ветвь «европейских» гаплотипов, куда также 
входят гаплотипы из Предуралья и Зауралья. Следует 
отметить, что ранее выделенные волго­уральская и при­
каспийская гнездовые группировки (Белик и др., 2011) 
по сути представляют собой единую генетически одно­
родную (см. табл. 3, рис. 1, б) субпопуляцию, использую­  
щую один миграционный маршрут над Аравийским по­
луостровом и Красным морем на места зимовки в Афри­
ке – Судан и частично Эфиопию (Ильяшенко и др., 2021). 
Единственная изученная особь из Предуралья обладала 
таким же гаплотипом, как одна из птиц в Калмыкии (при­
каспийская выборка) (см. табл. 1), и использовала тот же 
пролетный путь и предотлетное место скопления в долине 
Маныча, что и прикаспийские и волго­уральские красавки 
(Ильяшенко и др., 2021, 2024), что тоже позволяет от­
нести ее к данной субпопуляции. Особенный интерес в 
«европейской» группе гаплотипов вызывает присутствие 
половины гаплотипов из Зауралья. Хотя зауральская вы­
борка географически близка к европейским в гнездовой 
части ареала (см. рис. 1, а), ее место зимовки находится в 
Индии, как у всех остальных азиатских красавок. Однако 
птицы из Зауралья летят и осенью, и весной одним и тем 
же маршрутом через Казахстан, Узбекистан, Таджикистан 
и Пакистан, не совершая кольцевой миграции (Ильяшен­
ко и др., 2021). Согласно значениям FST, у зауральских 
красавок отсутствуют генетические различия с волго­
уральской и прикаспийской выборками на западе ареала 
и с алтайской, тувинской и байкальской выборками на 
востоке, а с географически краевыми (азово­черномор­

Таблица 4. Результаты распределения молекулярной изменчивости AMOVA в общей выборке красавки  
и при разделении ее на европейскую и азиатскую группы по данным цитохрома b

Источник изменчивости   df Изменчивость, % FST

I. Вся выборка 0.18570***

Между особями      9 18.56972

Внутри особей 147 81.43028

II. Европа и Азия 0.26524***

Между группами      1 16.82040

Между особями      8    9.70327

Внутри особей 147 73.47633

Примечание. df – число степеней свободы; *** p < 0.001.
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Mitochondrial DNA data allow distinguishing 
the subpopulations in the Demoiselle crane

ской, забай кальской и северной хакасской) различия на­
ходилась в пределах 7–13 % (см. табл. 3). Таким образом, 
мы предполагаем, что Зауралье в определенной степени 
интегрирует генофонд красавки, возможно, благодаря 
потоку генов между европейской и азиатской частями 
ареала через Центральный и Восточный Казахстан, что 
требует дальнейшего изучения с помощью ДНК­маркеров 
и проверки независимыми методами. Для более полного 
представления о генофонде красавки необходимы по­
пуляционно­генетические исследования в Казахстане и 
Монголии – странах с наибольшей численностью вида.

Заключение
Мы показали эффективность использования последова­
тельностей менее вариабельного, чем контрольный ре­
гион, но демонстрирующего более высокую степень меж­
популяционной дифференциации митохондриального гена 
цитохрома b для выявления популяционно­генетической 
структуры красавки. Исходя из определения термина 
«субпопуляция» (скрещивающиеся между собой особи с 
сильно ограниченной миграцией) и соответствия данных 
внутривидовой генетической дифференциации красавки 
пролетным путям птиц из разных частей ареала, охарак­
теризованным ранее с помощью дистанционного слеже­
ния (Ильяшенко и др., 2021), мы предлагаем выделить в 
структуре вида субпопуляции, отражающие в названии 
их места гнездования и зимовки: 1) азово­черноморско­
чадскую (Азово­Черноморье – Чад); 2) прикаспийско­
суданскую (Прикаспий, Заволжье, Предуралье – Судан); 
3) зауральско­индийскую (восток Оренбургской области, 
Северный Казахстан и предположительно Челябинская 
область – Индия); 4) южносибирско­индийскую (Алтай, 
Хакасия, Тыва – Индия); 5) байкальско­индийскую (Бу­
рятия, Иркутская область – Индия) и 6) забайкальско­ин­
дийскую (Забайкальский край – Индия) (см. рис. 1, б, в).

Полученные результаты создают основу для монито­
ринга генетического разнообразия красавки и разработ­
ки научного обоснования мер ее охраны на уровне вида, 
субпопуляций и локальных гнездовых группировок. 
Дальнейшие комплексные исследования (дистанционное 
слежение и молекулярно­генетический анализ) в других 
частях ареала будут способствовать более полному по­
ниманию факторов изоляции и интеграции генофонда 
этого вида журавлей.
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