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Идеальным объектом для исследования эво�
люционных изменений, сопровождающих про�
цесс видообразования, является род, в пределах
которого представлено достаточно большое чис�
ло разнокачественных видов – от видов с неза�
вершенной морфологической дивергенцией до
species bona. Желательно, чтобы были представ�
лены различные структуры видовых ареалов: по
размерам – от локальных до обширных; по внут�
ривидовой подразделенности – от сплошных до
системы изолятов, разделенных непреодолимы�
ми географическими барьерами; по взаимополо�
жению ареалов различных видов – аллопатриче�
ские, парапатрические и т.д. Виды сусликов рода
Spermophilus Cuvier 1825 соответствуют всем вы�
шеперечисленным требованиям. Не удивитель�
но, что этот род был выбран Н.Н. Воронцовым в
качестве природного модельного объекта эволю�
ционных и таксономических исследований. 

Род Spermophilus распространен в умеренных
широтах от Австрии до северо�восточной оконеч�
ности Азии и от Аляски до восточной оконечно�
сти Северной Америки. Южные границы ареалов
представителей этого рода доходят до Монголии
и Северного Китая в Евразии и до Мексики в Се�
верной Америке. Суслики Spermophilus, в массе
своей, являются обитателями открытых про�
странств. Они освоили степи, прерии, тундру, по�
лупустыни и некоторые облесенные территории.

Несмотря на то, что морфологическая диффе�
ренциация сусликов находится под пристальным
вниманием исследователей уже почти два века,
сформировались противоречивые представления
о числе и границах систематических единиц этого
рода. К середине 60�х годов двадцатого века в Па�
леарктике количество выделяемых видов сусли�
ков не превышало 13, при этом различными авто�
рами выделялось от 6 до 12 видов (Огнев, 1947;
Ellerman, Morrison�Scott, 1951; Виноградов, Гро�
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мов,1952; Громов и др., 1965; Бобринский и др.,
1965). Неоднозначность трактовки количества и
объема видов определялась как наличием групп
морфологически слабо различимых таксонов, так
и обнаружением таксонов с высоким уровнем
внутривидовой дифференциации. Группами мор�
фологически близких “спорных” видов являлись
1) S. pygmaeus – S. musicus 2) S. citellus – S. xanto-
prymnus, 3) так называемая группа “major”, в ко�
торой выделялось от 1�го до 4�х видов и 4) S. un-
dulatus – S. parryi. Однако наблюдалась и обрат�
ная тенденция: представитель группы “major”
S. erythrogenys с разных берегов р. Иртыш показы�
вает морфологические различия, превышающие
таковые между другими видами этой группы. Для
длиннохвостого суслика S. undulatus характерны
значительные морфологические различия обита�
телей его западных (протянувшихся от Джунгар�
ского Алатау и Монголии до южного Прибайка�
лья) и восточных (Забайкалье, Приамурье, Яку�
тия) регионов, при значительной близости
последних с восточным соседом – арктическим
сусликом. Внесение ясности в таксономию
“спорных” групп требовало иных, неморфологи�
ческих потенциально дискриминационных ха�
рактеристик. 

Происходившее во второй половине 20 века
последовательное появление и развитие генети�
ческих методов – сначала анализ кариотипов, за�
тем электрофоретический анализ водораствори�
мых белков и иммунологические исследования, а
позже различные методы анализа нуклеиновых
кислот предоставили обширное поле для иссле�
дования генетических характеристик. В середине
60�х годов 20�го века Н.Н. Воронцовым были
инициированы генетические исследования Sper-
mophilus Палеарктики. В его работах осуществ�
лялся принцип – выполнение анализа признаков
всех доступных структурных уровней на едином
материале, с организацией больших экспедици�
онных маршрутов, позволяющих в относительно
короткий промежуток времени собрать материал
на огромных просторах отечественной Палеарк�
тики.

Первые “суслиные” экспедиционные пробеги,
относящиеся к cибирскому и дальневосточному
этапам деятельности Николая Николаевича, бы�
ли осуществлены в конце 60�х и начале 70�х годов
прошлого столетия. Главным результатом этого
периода исследований была кариотипическая
инвентаризация рода (Воронцов, Ляпунова, 1969,
1970 и др.). Собранный материал был также ис�
пользован для развертывающихся работ по элек�
трофоретическому исследованию белков, глав�
ным образом геногеографической изменчивости
отдельных маркерных локусов (Воронцов и др.,
1975; Vorontsov et al., 1980 и др.), в иммуногенети�
ческих исследованиях (Воронцов и др., 1981) и в
начальных работах по сравнительному изучению

ДНК, проводимых на основе метода кинетики ре�
ассоциации (Ginatulina et al., 1982 и др.). 

Следующий большой “суслиный” экспедици�
онный пробег был проведен в 1991–1996 гг. сила�
ми лаборатории цитогенетики Института биоло�
гии развития РАН. Экспедиции 1991–1992 гг. бы�
ли финансово поддержаны грантом, полученным
для изучения мировой фауны беличьих R.G. Har�
rison, R.S. Hoffmann, E. Jensen, P.V. Sherman. На
материале этих экспедиций продолжился анализ
кариотипов, проводилось многолокусное исследо�
вание аллозимной дифференциации на внутри� и
межвидовом уровнях, были развернуты работы по
исследованию ДНК различными методами. В по�
следнем направлении материал, собранный в дан�
ном пробеге, используется и сейчас. 

К настоящему времени значительная часть
данных (кариологических, молекулярно�генети�
ческих (включая биохимические), полученных по
результатам этого генетического маршрута и ка�
сающихся отдельных групп таксонов, уже опуб�
ликована (Фрисман и др., 1999; Кораблев и др.,
2003; Цвирка и др., 2006 и т.д.). Были подтвержде�
ны аллозимная дискретность восьми исследован�
ных тогда таксонов и присутствие нескольких
уровней межвидовой аллозимной дифференциа�
ции (Межжерин и др., 1999). В задачи настоящего
исследования входит: рассмотреть размах и ха�
рактер внутри� и межвидовой аллозимной гене�
тической дифференциации палеарктических
Spermophilus, опираясь на анализ всего собранно�
го материала данного экспедиционного пробега;
провести анализ групп “спорных” таксонов, со�
поставляя дифференциацию признаков, разраба�
тываемых для разных групп структурных уровней
(морфология, биоакустика, кариотипы, аллози�
мы и ДНК); рассмотреть полученные данные с
точки зрения таксономической системы и эволю�
ционной истории палеарктических Spermophilus.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Материал настоящего исследования представ�
лен в табл. 1 и на рис. 1. Проведен электрофорез
белков в крахмальном геле с последующим гисто�
химическим окрашиванием. Применялись бу�
ферные системы, условия электрофоретического
разделения и окрашивания по методикам Пасте�
ра с соавторами (Pasteur et al., 1988) и Кристиан�
сона (Kristjansson, 1963). Несмещенные генетиче�
ские дистанции для малочисленных выборок
(Nei, 1978) рассчитаны и UPGMA�дендрограмма
построена с помощью блока компьютерных про�
грамм Biosys�1 (Swofford, Selander, 1981). Стати�
стическое оценивание полученных данных про�
водилось с помощью программы Excel.
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Таблица 1. Таксономическая принадлежность, места сбора материала и количество отловленных экземпляров

№ пп Таксон Локалитет Количество 
животных

1 S. citellus citellus Молдавия, Каменский р�н, западный берег р. Днестр, с. Жабка 7

2 S. xanthoprymnus Армения, Талинский р�н, 10 км восточнее Верин Талина 7

S. suslicus: 34�хромосомная форма левобережья р. Днепр

3 S. s. suslicus Украина, Харьковская обл., 7 км к западу от п. Шевченково 1

4 S. s. suslicus Украина, Харьковская обл., Велико�Бурлукский р�н, с. Нестеровка 2

5 S. s. suslicus Украина, Луганская обл., окр. г. Беловодск 2

6 S. s. suslicus Россия, Белгородская обл., Валуйский р�н, с. Леоновка 7

7 S. s. guttatus Россия, Московская обл., Каширский р�н, правый берег р. Оки, 
п. Кропотово

2

8 S. s. guttatus Россия, Ульяновская обл., Николаевский р�н, Николаевка 18

S. suslicus: 36�хромосомная форма правобережья р. Днепр (S. odessanus)

9 S. s. boristhenicus Украина, Киевская обл., 15 км на юго�запад от г. Фастово 1

10 S. s. boristhenicus Украина, Кировоградская обл., г. Кировоград, аэродром 2

11 S. s. boristhenicus Украина, Кировоградская обл., Новгородский р�н, п. Новгородка 2

12 S. s. boristhenicus Украина, Днепропетровская обл., с. Гончарка (3 км от п. Соленое) 6

13 S. s. boristhenicus Украина, Николаевская обл., с. Мегея 1

14 S. musicus musicus Россия, Кабардино�Балкария, Приэльбрусье, 
10 км от п. Эльбрус (Баксанское ущелье)

14

15 S. p. pygmaeus Россия, Саратовская обл., Питерский р�н,  д. Козловка 15

16 S. p. pygmaeus Россия, Саратовская обл., Дергачевский р�н, д. Степановка 19

17 S. p. pygmaeus Россия, Саратовская обл., Ровенсский р�н,  д. Тарлыковка 3

18 S. major major Россия, Ульяновская обл., Новоспасский р�н, окр. с. Маловка 5

19 S. m. major Россия, Саратовская обл., Балаковский р�н, окр. г. Балаково 3

20 S. m. major Россия, Саратовская обл., Рогачевский р�н, окр. д. Степановка 7

21 S. erythrogenys 
erythrogenys

Россия, Новосибирская обл., Карасукский р�н, окр. п. Карасук 8

22 S. e. heptneri Казахстан, Павлодарская обл., Аксукский р�н., п. Кызыл�Жар 2

23 S. e. brevicauda Казахстан, Алма�Атинская обл., Чиликский р�н, пос. Толкин 3

24 S. e. brevicauda Казахстан, Алма�Атинская обл., Чиликский р�н, пос. Тескенсу 2

25 S. e. brevicauda Казахстан, 149�й км шоссе Алма�Ата – Нарынкол 5

26 S. e. brevicauda Казахстан, Алма�Атинская обл., Чиликский р�н, окр. п. Прудхоз 3

27 S. e. pallidicauda Монголия, Средне�Гобийский аймак, 50 км юго�западнее г. Мандалговь 17

28 S. e. pallidicauda Монголия, Южно�Гобийский аймак, 50 км юг�юго�западнее 
г. Даланзадгад

2

29 S. e. pallidicauda Монголия, Южно�Гобийский аймак, хр. Гурван�Cайхан, 
15–20 км западнее г. Даланзадгад

4

30 S. fulvus nigrimonta-
nus 

Казахстан, окрестности аэропорта г. Алматы (Алма�Аты), 
левый берег р. Алмаатинка

5

31 S. f. orlovi Казахстан, Уральская обл, Бурлинский р�н, п. Урда 2

32 S. f. orlovi Россия, Саратовская обл, Ровенский р�н, с. Тарлыковка 1

33 S. relictus rallii Казахстан, урочище Бычкокнак 1

34 S. relictus relictus Узбекиста, Тянь�Шань, Кураминский хребет, Ангренское плато, 
перевал Чапанкуйды

12

35 S. dauricus Россия, Читинская обл., Ононский р�н, устье р. Усть�Ималка 9

36 S. undulatus 
jacutensis 

Россия, Центральная Якутия, д. Тулагино 16

10*
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Собранный материал позволил провести ана�
лиз аллозимной дифференциации практически
всех (за исключением S. alasсhanicus) палеаркти�
ческих видов сусликов и сопоставить дифферен�

циацию популяционного, подвидового и видового
уровней. Spermophilus Палеарктики показывают вы�
сокий уровень аллозимной дифференциации.
Только четыре (Ldh�1, Mor�2, Aat�2, и Sdh) из
26 исследованных интерпретационных локусов
оказались мономорфны и идентичны во всех вы�

Таблица 1. Окончание

№ пп Таксон Локалитет Количество 
животных

37 S. u. intercedens Россия, Восточное Забайкалье, Читинская обл., окрестности 
с. Нижний Цасучей

18

38 **S. u. intercedens Россия, Восточное Забайкалье, Читинская область, окрестности 
с. Нижний Цасучей

13

39 **S. u. menzbieri Россия, Амурская обл., окрестности с. Безозерное 10
40 **S. u. menzbieri Россия, Амурская обл., окрестности с. Арсеньевка 8
41 **S. u. eversmanni Россия, Республика Алтай, долина р. Катунь, окрестности с. Черга 8
42 **S. u. eversmanni Россия, Ресублика Алтай, Онгудайский р�н, п. Онгудай 1
43 **S. u. eversmanni  Россия, Ресублика Алтай, Онгудайский р�н, п. Каракол 1
44 S. parryi leucostictus Россия, Магаданская обл., южные пределы Колымского нагорья, 

окрестности пос. Атка
6

** Cборы 2004–2005 гг. Использована таксономическая система по: Громов, Ербаева, 1995; Загороднюк, Федорченко, 2002.
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с изменениями. 
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борках. По шести локусам (Ldh�5, Mdh�1, Gp�1,
Lap, Es�гемолизата�1, Es�D эритроцитов) один и
тот же аллельный вариант обнаружен в выборках
всех рассматриваемых таксонов. Другие аллели
этих локусов встречаются лишь в отдельных вы�
борках. Большая часть исследованных локусов
(16 из 26), а именно(Idh�1, Idh�2, Aat�1, Sod�1,
Sod�2, Pgd, Es�1, Es�2, Es�col, Hb, Hbb, Alb�1, Alb�2,
pre�Alb, post�Alb, Tf) показывают фиксацию аль�
тернативных аллелей в выборках, принадлежа�
щих к разным видам. Однако число межвидовых
фиксаций локусов между сравниваемыми парами
морфологически “хороших” (общепризнанных в
классических зоологических исследованиях) видов
изменяется от 2 до 13 (табл. 2), что отражает разли�
чающийся уровень дивергенции сравниваемых так�
сонов. Генетическая дифференциация на уровне
подвидов, определяемая по коэффициентам гене�
тических дистанций, лишь слегка превышает попу�
ляционную, при отсутствии локусов с фиксирован�
ными аллельными различиями. “Спорные” таксо�
ны показывают разброс от значений уровня
подвида до уровня “хороших” видов. Рассмотрим
группы спорных таксонов более подробно.

Длиннохвостый (S. undulatus Pallas 1778) и арк�
тический (S. parryi Richardson 1927) суслики. Пер�
вая половина 20 в. характеризуется неустоявшим�
ся представлением о составе палеарктических
Urocitellus – от нескольких видов (Оболенский,
1927; Пляттер�Плохоцкий, 1934) до единственно�
го вида S. undulatus (Огнев, 1947; Виноградов,
Громов, 1952; Бобринский и др., 1965 и т.д.), чей
ареал протянулся до крайнего северо�востока
Евразии. Однако неоднократно высказывались
предположения о систематической близости во�
сточно�сибирских и северо�американских длин�

нохвостых сусликов (J. Allen, 1903; Гептнер, 1939
и др.). Эти предположения нашли подтверждение
в исследовании И.М. Громова, который на осно�
вании морфологических характеристик объеди�
нил восточно�сибирских, аляскинских и канад�
ских длиннохвостых сусликов, признавая S. parryi
и S. undulatus родственными самостоятельными ви�
дами. Арктический и длиннохвостый суслики –
“виды с незавершенной морфологической дивер�
генцией” (Громов и др., 1965) – являлись первым
объектом кариологической инвентаризации Sper-
mophilus Палеарктики. Обнаруженные межвидо�
вые различия в числе хромосом (Воронцов, Ляпу�
нова, 1969а) подтвердили самостоятельный видо�
вой статус S. undulatus и S. parryi. Как видно из
табл. 2, аллозимные различия этих таксонов соот�
ветствуют уровню дифференциации “хороших”
видов. Данные исследования цитохрома b мт
ДНК (Ляпунова, 2002; Harrison et al., 2003) и
RAPD�спектров продуктов амплификации (Цвир�
ка и др., 2008; Цвирка и др., 2012) также отражают
видовой уровень генетических различий этих так�
сонов.

В работах 80�х гг. было показано, что морфоло�
гически значительно различающиеся западные
(S. u. stramineus Obolensky 1927, S. u. eversmanni
Brandt 1841) и восточные (S. u. menzbieri Ognev
1937 и S. u. jacutensis Brandt 1943) группы подви�
дов S. undulatus имеют идентичный кариотип, но
при этом различаются на биохимическом уровне.
Подробное исследование географической измен�
чивости встречаемости электрофоретических ва�
риантов сывороточного белка трансферрина (Tf)
у длиннохвостого суслика показывает заселение
огромных пространств популяциями со сходны�
ми (Западная – Центральная Сибирь, Северо�за�

Таблица 2. Показатели аллозимной дифференциации Spermophilus Палеарктики

Группы сравнения Число пар 
сравнений

Генетические дистанции* 
DNei, 1978

Число локусов 
без общих аллелей 

(из 26)

1 Популяции 21 0–0.05, 0.02, 0.01 0

2 Подвиды 13 0.01–0.08, 0.04, 0.01 0

3 species bona (=“хорошие” виды) 139 0.16–0.71, 0.39, 0.02 2–13

Спорные таксоны (виды – группы подвидов?)

4 S. undulatus – S. parryi 2 0.36 8

5 S. undulatus “запад”–“восток” 2 0.19–0.2, 0.19 2

6 S. odessanus – S. suslicus 16 0.08–0.17; 0.16; 0.01 2

7 Таксоны группы “major” 56 0.06–0.28; 0.16; 0.07 0–5

8 S. musicus – S. pygmaeus 2 0.06 1

9 S. citellus  – S. xanthoprymnus –
S. relictus – S. dauricus

9 0.24–0.61; 0.42; 0.07 5–7

10 S. relictus – S. relictus rallii 1 0.35 8

Генетические дистанции: минимальное и максимальное значения, среднее, доверительный интервал для среднего.
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падная Монголия) или идентичными (Забайка�
лье, Якутия, Приамурье) генотипами (Воронцов
и др., 1978). В Прибайкалье была обнаружена ги�
бридная зона, где совместно встречаются аллели
популяций различающихся регионов, в том числе
и в гетерозиготном состоянии. Сопоставление ал�
лозимной дифференциации по 26 локусам пока�
зывает, что голоценовые изоляты восточной фор�
мы (S. u. intercedens Ognev 1937, S. u. jacutensis и
S. u. menzbieri) генетически близки между собой.
Их аллозимные дистанции близки к уровню раз�
личий популяционных выборок. В то же время,
аллозимные дистанции этих подвидов с предста�
вителем западной формы S. u. eversmanni значи�
тельно превышают показатели подвидового уров�
ня. Различие между западной и восточной форма�
ми показано и при анализе RAPD�спектров
продуктов амплификации (Цвирка и др., 2012) и
при анализе нуклеотидных последовательностей
полноразмерного контрольного региона (D�loop)
мт�генома (Капустина и др., 2011). 

Узость гибридной зоны, дифференциация на
морфологическом и молекулярно�генетическом
уровнях, включая аллозимный уровень, позволя�
ют предположить репродуктивную изоляцию
между западной и восточной формами длинно�
хвостого суслика. Однако значительная часть его
ареала, включая районы потенциальной зоны
контакта этих форм, находится на территории
Монголии. Исследования этого региона позволят
в будущем внести большую ясность в их эволюци�
онные взаимоотношения. 

Крапчатый суслик (Spermophilus suslicus Gul�
denstaedt 1770). Внутривидовая морфологическая
изменчивость крапчатого суслика проявляется в
незначительных изменениях признаков в направ�
лении север – юг (Громов, Ербаева, 1995). Разли�
чия в числе хромосом представителей этого вида
были обнаружены уже в первых кариологических
работах по исследованию наземных беличьих
(Воронцов, Ляпунова, 1969а; Орлов и др., 1969;
Denisov et al., 1969). Более поздние исследования,
в том числе и на материале данного пробега (Ко�
раблев, Ляпунова, 1996), показали, что в пределах
ареала S. suslicus аллопатрически обитают две ка�
риотипические формы. Первая форма с 2n = 36,
NF = 72 распространена от западной границы
ареала до р. Днепр, а вторая с 2n = 34, NF = 68 –
от Днепра до Волги. Кариотипические различия
между этими формами касаются числа и морфоло�
гии хромосом, а также локализации районов яд�
рышкового организатора. Подразделение крапча�
того суслика на две кариотипические формы со�
провождается дифференциацией этих форм на
аллозимном уровне (Фрисман и др., 1999) при
большом сходстве популяций внутри каждой из
форм (табл. 2). Различия между хромосомными
формами обнаружены при анализе ДНК, как
ядерной – RAPD�спектров продуктов амплифи�

кации (Цвирка и др., 2003), так и митохондриаль�
ной – частичной последовательности контроль�
ного региона мтДНК (Ермаков и др., 2011). Такой
результат предполагает постепенное накопление
генетических различий между исследуемыми
формами, что допускает продолжительный пери�
од раздельной эволюции их филетических линий.
Современный временной срез этих эволюцион�
ных линий наиболее полно соответствует поня�
тию “потенциальные виды”, предложенному
Майром (1996) для различающихся аллопатрич�
ных таксонов.

Малый (S. pygmaeus Pallas 1778) и кавказский
горный (S. musicus Menetries 1832) суслики. Не�
определенность таксономического ранга горного
суслика обусловлена его слабыми морфологиче�
скими отличиями от малого суслика. Между
S. рygmaeus и S. musicus обнаружены различия по
характеристикам черепа (Голубев и др., 1976),
строению отдельных хромосом, по количеству и
локализации гетерохроматина (Воронцов, Ляпу�
нова, 1969; Цвирка и др., 2000). Аллозимное срав�
нение горного суслика с малым показывает, что
уровень генетической дистанции этих таксонов
лишь слегка превышает подвидовой. Однако бы�
ло обнаружено различие этих форм по трансфер�
рину (Tf) при близком их сходстве либо идентич�
ности всех других исследованных локусов. Ранее
по этому же белку были обнаружены подобные
различия между горным сусликом и малым сусли�
ком из популяций правобережья Волги (Nadler
et al., 1974). Судя по шкале относительной по�
движности вариантов трансферринов, разрабо�
танной Ч. Надлером с соавторами (Nadler et al.,
1974) для Spermophilus, право� и левобережные
выборки малого суслика имеют различающиеся
варианты Tf. 

Обнаруженные различия между S. рygmaeus и
S. musicus касаются характеристик нескольких
уровней: морфологического, каротипического и
молекулярно�генетического (аллозимы и мито�
хондриальный геном). Так, использование каче�
ственных морфологических признаков позволи�
ло Голубеву с соавторами (Голубев и др., 1976)
признать видовой статус горного кавказского сус�
лика. Данные кариологических исследований
подтверждают дифференциацию малого и горно�
го сусликов. Наличие дискриминирующего бел�
кового маркера (Tf) при относительно невысоких
значениях аллозимных дистанций между выбор�
ками малого и горного суслика (DNei,1987 = 0.06)
предполагают соответствие горного суслика так�
сономическому статусу высоко дифференциро�
ванного подвида либо статусу потенциального
вида. Данные RAPD�PCR анализа (Цвирка и др.,
2003) свидетельствуют в пользу дифференциации
S. рygmaeus и S. musicus на уровне самостоятель�
ных видов. Однако обнаруженный уровень диф�
ференциации этих таксонов несколько меньше,
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чем у хромосомных форм крапчатого суслика.
Следует отметить, что кариологические исследо�
вания включают популяции обеих частей ареала,
разделенных р. Волга, тогда как в многолокусном
аллозимном исследовании и RAPD�PCR анализе
мы рассматривали выборки малого суслика толь�
ко с левого берега Волги.

При исследовании звукового сигнала преду�
преждения об опасности Никольский с соавтора�
ми (2007) показали различия лево� и правобереж�
ных популяций малого суслика при сходстве по�
следних с S. musicus. Ермаковым с соавторами
(2006) при исследовании фрагмента контрольно�
го региона мтДНК получены аналогичные ре�
зультаты, что позволило им рассматривать горно�
го суслика в качестве подвида малого.

Итак, складывается впечатление, что в настоя�
щее время область распространения S. рygmaeus и
S. musicus подразделяется на 3 изолированных
участка: Приэльбрусье и два равнинных участка,
разделенных р. Волга. Генетические данные пред�
полагают самостоятельную эволюционную исто�
рию обитателей каждого из этих участков. 

Суслики группы major. Современный ареал
таксонов этой группы представляет собой серию
больших и малых изолятов, разделенных веером
крупных географических и экологических барье�
ров от Волги до Внутренней Монголии и от Ново�
сибирской обл. до Синьцзяна. Не существует еди�
ного мнения ни о числе, ни об объеме видов в
этой группе. На основании анализа морфологи�
ческих характеристик выделяют либо один вид
S. major Pallas 1779 (Бобринский и др., 1965; Куз�
нецов, 1975), либо два вида: S. major, включаю�
щий erythrogenys (Brandt 1841) в ранге подвида, и
S. pallidicauda Satunin 1903 (Огнев, 1947; Eller�
mann, Morrison�Scott, 1951) или S. major и S. eryth-
rogenys, включающий pallidicauda как подвид
(Громов и др., 1965), либо три вида: S. major,
S. erythrogenys и S. brevicauda Brandt 1943 = inter-
medius Brandt 1944 с подвидом S. b. pallidicauda
(Огнев, 1947; Слудский и др., 1969). На основе
различий в хромосомных наборах последний был
восстановлен в самостоятельный вид S. pallidicau-
da (Орлов и др., 1978).

В рамках “пробега 90�х” исследование группы
major проводилось на примере четырех простран�
ственно�разобщенных наборов выборок: из севе�
ро�западной (major), северо�восточной (erythroge-
nys), южной (brevicauda) и юго�восточной (pallidi-
cauda) частей ареала группы. Кроме того,
рассматривалась выборка центральной (левобе�
режье Иртыша) части ареала (heptneri). Подроб�
ное описание результатов кариологического, ал�
лозимного исследований и RAPD�PCR анализа
этого материала представлено в ряде публикаций
(Кораблев и др., 2003; Цвирка и др., 2006, 2006а и
др.). Здесь же, рассматривая кариологические ха�
рактеристики, обратим внимание на то, что 36�

хромосомные краснощекие суслики северо�во�
сточной части ареала (S. e. еrythrogenys), левобере�
жья Иртыша (S. e. heptneri) и южного Казахстана
(S. e. brevicauda) различаются между собой лишь
размерами гетерохроматинового плеча на мар�
керной хромосоме (причем наблюдается внутри�
популяционный полиморфизм по этому призна�
ку). Большой суслик (S. major) отличается от
36�хромосомных краснощеких сусликов наличи�
ем вторичной перетяжки на одной паре аутосом,
локализацией районов ядрышкового организато�
ра и относительным содержанием гетерохромати�
на в кариотипе. Животные из Монголии (pallidi-
cauda) имеют наибольшие отличия от всех других
представителей этой группы (2n = 34, локализа�
ция и количество вторичных перетяжек и ядрыш�
ковых организаторов). Учитывая весь комплекс
исследованных цитогенетических характеристик
(хромосомные наборы, морфология хромосом,
распределение районов ядрышкового организа�
тора и изменчивость размеров гетерохроматино�
вых блоков маркерных хромосом) в данной груп�
пе сусликов можно выделить 3 формы, достигшие
видового ранга кариологических различий, это –
major, erythrogenys (объединенные правобережные
erythrogenys, heptneri и brevicauda) и pallidicauda. 

Аллозимные данные подтверждают возмож�
ность объединения форм heptneri и brevicauda.
Они также показывают таксономически значи�
мый уровень дифференциации северо�западной
(major) и северо�восточной (еrythrogenys) оконеч�
ностей ареала группы, как друг от друга, так и от
южных форм (brevicauda + pallidicauda). Фикса�
ция различий касается 2–5 локусов, состав кото�
рых меняется от таксона к таксону. Наибольшие
отличия характеризуют сусликов северо�восточ�
ной (еrythrogenys) оконечности ареала группы. Ге�
нетические дистанции между этой формой и
остальными (кроме выборки heptneri) лежат в об�
ласти минимальных значений различий “хоро�
ших” видов (см. табл. 2). Между выборками сус�
ликов Монголии (pallidicauda) и Казахстана (brev-
icauda) не обнаружено фиксированных различий
ни по одному из исследованных аллозимных ло�
кусов. Однако для двух локусов (Es�g�2 и Trf)
сходство ограничивается лишь общими редкими
аллелями, что обеспечило относительно высокий
уровень значений генетических дистанций между
формами (среднее значение DNei, 1978 = 0.1), при зна�
чительном сходстве географических выборок внут�
ри каждой из форм (средние значения DNei, 1978 0.01
и 0.016). Судя по генетическим дистанциям так�
сономические формы major, erythrogenys, brevicau-
da и pallidicauda имеют уровень различий, равный
или превышающий уровень различий между раз�
нохромосомными формами крапчатого суслика,
между “западной” и “восточной” формами длин�
нохвостого суслика, между горным и малым сус�
ликами.
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По данным RAPD�PCR в группе major выделя�
ются две филогенетические линии, объединяю�
щие формы major – erythrogenys и brevicauda – hep-
tneri – pallidicauda. Следует отметить, что уровень
генетической дифференциации между ними, рас�
считанный по нескольким параметрам, включая
генетические дистанции, значительно превышает
уровень дифференциации между формами внут�
ри каждой из них. Интерпретируя полученные ге�
нетические данные в ключе зоологической систе�
матики, можно утверждать, что в группе major вы�
деляется 4 таксона видового ранга: S. major,
S. erythrogenys, S. brevicauda (с heptneri в ее составе)
и S. pallidicauda. S. erythrogenys, согласно этим
данным, ближе к S. major, чем к остальным крас�
нощеким сусликам (Цвирка и др., 2006).

При исследовании изменчивости звукового
предупреждающего об опасности сигнала Ни�
кольский и Румянцев (2004) обнаружили высо�
кий уровень дифференциации таксонов S. major,
S. erythrogenys, и южной формы, объединяющей
brevicauda и pallidicauda. К сожалению, в нашем
материале не было формы carruthersi, которая,
при использовании методов биологической аку�
стики, показывает наибольшие отличия от всех
остальных форм.

Секвенирование нуклеотидных последова�
тельностей гена цитохрома b митохондриальной
ДНК (Спиридонова и др., 2006) показало разли�
чие таксонов brevicauda, erythrogenys и pallidicau-
da, а суслики major, отловленные из поселений
междуречья Тобола�Ишима, оказались гибрида�
ми с brevicauda.

Морфологические, генетические и биоакусти�
ческие различия подтверждают правомочность
наиболее дробного подразделения cусликов груп�
пы major, а именно, выделения в качестве единиц
современного биоразнообразия самостоятельных
таксонов S. major, S. erythrogenys, S. brevicauda и
S. pallidicauda. “Основное биологическое значе�
ние вида – поддержание целостности хорошо
сбалансированных гармоничных генных пулов”
(Mayr, 1996), однако в группе major процесс фор�
мирования замкнутых геномных пулов еще не за�
вершен. Общеизвестна широкая гибридная зона
между большим и краснощеким сусликами. В
связи с вышеизложенными данными складывает�
ся впечатление, что эта гибридная зона в действи�
тельности существует между большим и коротко�
хвостым сусликами. Краснощекий суслик не
только географически разобщен с ними (граница
проходит по р. Обь), но и генетически дискретен.
Повышенная эмбриональная смертность и суще�
ственная диспропорция в половой структуре ги�
бридов в междуречье Тобола�Ишима (Стариков,
1997), несомненно, указывают на присутствие
элементов репродуктивной (постзиготической!)
изоляции между таксонами группы “major”
(major и brevicauda, в частности).

Видовые геномы группы major открыты и по
отношению к внешним соседям. На юго�востоке
ареала группы мы обнаружили гибрид S. pallidi-
cauda/S. alaschanicus.На западе ареала группы
встречаются гибриды между S. major/S. pygmaeus,
S. major/S. fulvus, S. major/S. suslicus (Бажанов,
1944; Огнев, 1947; Титов, 1999), родительские
формы которых являются членами смежного кла�
стера аллозимной UPGMA дендрограммы (рис. 2).
Результаты проведенного к настоящему времени
анализа мт�ДНК (Ермаков и др., 2002; Спиридо�
нова и др., 2006) выявляют интересный пример
изолирующего механизма – различающуюся за�
щищенность видовых границ геномов гибриди�
зирующих таксонов. Судя по распределению ми�
тотипов мтДНК, видовой геном major открыт для
окружающих соседей, а геномы партнеров по ги�
бридизации закрыты для него. 

Анализ генетической дифференциации у пале�
арктических Spermophilus отражает разные этапы
процесса становления и развития видов. Пары ге�
нетически близких таксонов S. suslicus и S. odessa-
nus, S. pygmaeus и S. musicus, несомненно, пред�
ставляют собой независимые филетические ли�
нии, развивающиеся в рамках аллопатричных
ареалов. 

Таксоны надвидовой группы major и географи�
ческие формы S. undulatus представляют собой
иной пример. Настоящее время – это период про�
верки “защищенности геномов” генетически раз�
личающихся и ранее независимо эволюциониро�
вавших членов этих групп. Для того чтобы обойти
ограничение биологического определения вида,
связанное с гибридизацией, Майр (Mayr, 1996)
предлагает сохранять видовой ранг за теми фор�
мами, для которых “существование гибридной
зоны не приводит к потере целостности различа�
ющихся генных пулов аллопатрических частей
ареала”. Среди рассматриваемых нами таксонов с
гибридными зонами наиболее близка к подобно�
му определению видового ранга различий запад�
ная и восточная формы длиннохвостого суслика,
формирующие гибридную зону в Прибайкалье.
Взаимоотношения таксонов группы major, в свете
предполагаемой открытости геномных границ
S. major, интригующе интересны и требуют по�
дробного дополнительного исследования. 

Высокий уровень аллозимных различий
S. citellus, S. хanthoprymnus, S. relictus, S. dauricus,
объединяемых некоторыми систематиками в еди�
ный вид S. citellus, несомненно указывает на само�
стоятельный видовой ранг данных таксономиче�
ских форм. На удивление высокий уровень алло�
зимных различий (различающиеся наборы
аллелей по 8 локусам) обнаруживается при срав�
нении реликтовых сусликов, обитающих на изо�
лированных участках хребтов системы Тянь�Ша�
ня (S. relictus rallii) и части периферических хреб�
тов Памиро�Алая (S. relictus relictus). В сборах
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1994–1995 гг. S. r. relictus представлен 12 экзем�
плярами, а S. r. rallii – лишь одним экземпляром.
В 1973 г. в нашем распоряжении были 6 экз. S. r.
relictus и 1экз. S. r. rallii, которые также показыва�
ли различие электрофоретических спектров, рас�
сматриваемых нами в то время белков: гемогло�
бина и альбумина. Оба подвида оказались разоб�
щенными и по cytb (Ляпунова, 2002, 2007). Громов
(1963) подчеркивает высокий уровень морфоло�
гических и биологических различий обитателей
этих регионов, не давая таксономическую интер�
претацию их различий “в силу отсутствия матери�
ала с промежуточных территорий”. Нам остается
только присоединиться к этому выводу. 

Современный сценарий палеонтологических
реконструкций происхождения мировой фауны
сусликов предполагает, что суслики колонизиро�
вали Евразию в миоцене (Black, 1972; Qui, 1991).
Суслики трибы Citellini на Евразийском конти�
ненте известны с фаун позднего виллафранка
(2.5 млн лет) (Агаджанян, 2005).

Накопленные к настоящему времени генети�
ческие данные, дополняя друг друга, создают до�
статочно стройную схему эволюции Spermophilus.

Большой размах значений межвидовых генетиче�
ских дистанций предполагает неодинаковый эво�
люционный возраст исследуемых таксонов, т.е.
несколько вспышек видообразования. Наиболее
близкая вспышка? к нашему времени – разделе�
ние эволюционных линий pygmaeus – musicus;
odessanus – suslicus; brevicauda – pallidicauda. Воз�
можно, что в этот же период или несколько ранее
разделились географические формы длиннохво�
стого суслика.

Схема кариологической дивергенции, предло�
женная Воронцовым и Ляпуновой (1970), касает�
ся более раннего, по�видимому, эоплейстоцено�
вого этапа эволюции рода. Эта схема предполага�
ет одну общую эволюционную линию для
современных 36�хромосомных видов: S. pygmaeus –
S. musicus – S. major – S. erythrogenys – S. fulus –
S. relictus – S. dauricus. Биохимические данные
включают в эту эволюционную линию S. suslicus.
Именно к этой эволюционной линии относятся и
“недавно” отделившиеся 34�хромосомные S. odes-
sanus и S. pallidicauda. Аллозимное отличие S. relictus
relictus может определяться структурой его ареала,
обусловливающей более высокую скорость эво�
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Рис. 2. Аллозимная UPGMA�дендрограмма Spermophilus Палеарктики.
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люции в “заоблачных островных” системах, и не
противоречит включению этого таксона в филе�
тическую линию 36�хромосомных видов. Само�
стоятельность линии citellus – хanthoprymnus под�
тверждается как кариологическими, так и алло�
зимными данными. Согласно кариологической
схеме S. undulatus и S. parryi формируют независи�
мые линии, включенные в эволюционные группы
североамериканских таксонов. Материал, cобран�
ный в рамках экспедиционного маршрута 90�х гг.,
позволил провести сравнение палеарктических и
неарктических сусликов на молекулярном уровне,
показать один из путей филогении, исследовать
эволюционную историю сусликов Голарктики и их
взаимоотношений с родственными таксонами вы�
сокого ранга, используя полную последователь�
ность митохондриального гена цитохрома b (Ля�
пунова, 2002; Harrison et al., 2003). Анализ эволю�
ционной истории рода на основе молекулярных
данных указал на более ранний период проник�
новения Spermophilus на территорию Евразии,
чем это предполагается на основе изучения кост�
ных остатков. Получила подтверждение гипотеза
о трех разновременных вселениях сусликов из
Неарктики в Палеарктику (Ляпунова, 2002, 2007).
Подтверждена принадлежность S. parryi и S. undu-
latus к северо�американским эволюционным ли�
ниям, объединяемым рядом авторов (Helgen et al.,
2009) в рамках самостоятельного рода Urocitellus. 

Проблема создания таксономической систе�
мы, являющейся отражением эволюционного
процесса, актуальна и по сей день. Построение
такой системы подразумевает выявление законо�
мерностей видообразования и требует привлече�
ния многочисленных подходов и методов, как
классических, так и новых. Значительной частью
такого исследования является экспедиция – ее
тщательное планирование с целью максимально
результативного сбора материала, основанного
на знании группы, ее зоогеографии, экологии,
биотопической приуроченности. Это Николай
Николаевич делал исключительно виртуозно! 
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EXPEDITIONS OF THE 1990s AS A CONTRIBUTION TO RESEARCH
OF GENETIC DIFFERENTIATION OF PALAEARCTIC GROUND SQUIRRELS

L. V. Frisman1, 2, 2, M. V. Tsvirka2, O. V. Brandler3, E. A. Lyapunova3

1 Institute for Complex Analysis of Regional Problems, Far East Branch, Russian Academy
of Sciences, Birobidzhan 679016, Russia

2 Institute of Biology and Soil Sciences, Far East Branch, Russian Academy of Sciences, Vladivostok 690022, Russia
3 Koltsov Institute of Developmental Biology, Russian Academy of Sciences, Moscow 113994, Russia

e-mail: lfrisman@mail.ru

The results of genetic research of Palaearctic ground squirrel (Sermophilus) carried out on the basis of the col�
lection material from expeditions organized by N.N. Vorontsov in the 1990s are considered. The ranges of in�
terspecific and intraspecific genetic differentiation of Sermophilus ground squirrels were investigated. The
analysis of groups of “disputable” species was performed, as well as the comparison of the species differenti�
ation according to the features characteristic of different structural levels (karyotype, allozyme, DNA, mor�
phology, and bioacoustics). The data obtained are considered in terms of the development of the taxonomic
system, the process of speciation, the evolutionary history of individual taxa, and the Palaearctic genus Sper-
mophilus in general. The analysis of Palearctic Spermophilus genetic differentiation reflects different stages of
the species formation and development. S. suslicus and S. odessanus, as well as S. pygmaeus and S. musicus,
are the independent plyletic lines that develop within allopatric areas. The “major” subspecies group and geo�
graphical forms of S. undulatus represent another example The present time is a period to verify “genome
closeness” of the earlier independently evolved species genomes that differ genetically (and not only geneti�
cally). The hypothesis of three stage migration in ground squirrel from Nearctic to Palearctic has been con�
firmed.

Keywords: Spermophilus, genetic differentiation, taxon, evolution, species formation.
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