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Бурый медведь (Ursus arctos Linnaeus, 1758) –
голарктический полиморфный вид с широким
непрерывным ареалом обитания, протянувшим�
ся от Европы через Азию в Северную Америку.
Исторически сформированные многочисленные
географические расы медведей [1] характеризу�
ются различной морфологической и экологиче�
ской специализацией. Бурый медведь служит
важным объектом молекулярно�генетических (в
том числе филогеографических) исследований и
моделью для построения сценариев формирова�
ния ареалов животных в Четвертичном периоде.

Исследования митохондриальной ДНК
(мтДНК) современных популяций бурого медве�
дя позволили выделить на филогенетических ре�
конструкциях некоторое (от 4 до 6) число кластеров
и подкластеров [2–11]. Эти кластеры соответствуют
двум географическим группам: “западной” и “во�
сточной”, каждая из которых распространена на
обширной территории. Используя терминоло�
гию, предложенную Leonard et al. [12] и расши�
ренную Miller et al. [10], “восточную” линию мед�
ведей делят на следующие подкластеры: 3a, явля�
ющийся основным на большей части ареала,
включает медведей из европейской части России,
Дальнего Востока (Хабаровский край, побережье
Охотского моря, Камчатка, Чукотский п�ов),
Японии (центральная часть о. Хоккайдо) и Аляс�
ки; гаплотипы подкластера 3b редки и встречают�
ся только на восточной части о. Хоккайдо и на во�
стоке Аляски; в подкластер 4 входят медведи
только из юго�западной части о. Хоккайдо и Ка�
нады [11, 13]. 

Изучение генетических особенностей совре�
менных популяций бурого медведя выявило при�
сутствие на о. Хоккайдо трех аллопатрических
групп, каждая из которых характеризуется специ�
фическим набором гаплотипов митохондриаль�
ной ДНК [6, 8, 9, 14, 15]. В то же время ближай�
шие к Хоккайдо территории Приморского края,
Сахалина и Курильских островов остаются не об�
следованными в генетическом аспекте. Поэтому
строить гипотезы об историческом распростране�
нии бурого медведя на данной территории не
представляется возможным. Исследование этого
региона могло бы прояснить многие вопросы,
связанные в том числе и с путями заселения бу�
рым медведем Сахалина, Курильских островов и
Хоккайдо.

Целью данной работы является изучение мо�
лекулярно�генетической изменчивости бурого
медведя юга Дальнего Востока России.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В работе использовано 17 образцов тканей бу�
рого медведя U. arctos из Приморского и Хабаров�
ского краев и из Сахалинской области. Примор�
ский край (P): Тернейский район – 5 экз., Чугуев�
ский район – 3 экз., Лазовский район – 1 экз.
Хабаровский край (Kh): Комсомольский район –
2 экз., район им. Лазо – 1 экз. Сахалинская об�
ласть (S): Охинский район – 2 экз., Смирныхов�
ский район – 2 экз., Александровск�Сахалинский
район – 1 экз. (в скобках здесь приведены коды
локалитетов; рис. 1).
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Выделение ДНК осуществляли с использова�
нием стандартного метода экстракции фенол�
хлороформом [16] из свежих или фиксированных
95%�ным спиртом тканей мышц. Фрагменты гена
цитохрома b были амплифицированы методом
полимеразной цепной реакции (ПЦР) с исполь�
зованием двух пар праймеров: прямого UB1F и
обратного UB1R для первого фрагмента и прямо�
го UB2F и обратного UB2R для второго фрагмен�
та [11]. Амплификацию проводили на приборе
UNOII – Thermoblock (“Biometra”, Германия) в

25 мкл реакционной смеси, включавшей 1–2 мкг
тотальной ДНК, 2.5 мкл 10× буфера, 1 мкл 20 мМ
смеси dNTPs, 0.5 мкл каждого праймера, 3 ед.
Taq�полимеразы (“СибЭнзим”, Новосибирск) и
деионизированную воду. ПЦР�реакцию проводи�
ли по следующей схеме: начальная денатурация
ДНК (94°C – 120 с), 35 циклов амплификации
(94°C – 10 с, 56°C – 10 с, 72°C – 60 с) и достройка
цепей (72°C – 420 с). Продукты амплификации
подвергали циклическому секвенированию с по�
мощью набора Big Dye Terminator версия 3.1 (“Ap�
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Рис. 1. Карта локализации исследованных образцов бурого медведя на территории Европейской России, Дальнего Во�
стока и Аляски. Собственные образцы отмечены курсивом и подчеркнуты. Точкой отмечены гаплотипы подкластера 3а,
звездочкой – подкластера 3b, треугольником – подкластера 4.
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plied Biosystems”, США) при следующих услови�
ях: начальная денатурация ДНК (96°C – 60 с),
25 циклов амплификации (96°C – 30 с, 50°C – 10 с,
60°C – 240 с). Последовательности нуклеотидов
определяли на автоматическом секвенаторе ABI
Prizm 3130 (“Applied Biosystems”, США) Биолого�
почвенного института ДВО РАН (Владивосток).

Редактирование и выравнивание полученных
последовательностей проводили с использовани�
ем программы BioEdit 7.0.9.0 [17]. Помимо соб�
ственных данных в работе использованы все по�
следовательности гомологичного участка гена
цитохрома b мтДНК бурого медведя с Дальнего
Востока, Японии, Аляски и европейской части
России, хранящиеся в базе данных GenBank/NCBI
под номерами AB020905–AB020909 (HB);
UAU18875–UAU18897 (GB); EU567097–
EU567120 (E, K) [5, 8, 11] (рис. 1), – всего 69 по�
следовательностей. Коды локалитетов в скобках
даны по первоисточникам. При построении фи�
логенетических деревьев в качестве внешней
группы были использованы последовательности
гомологичного участка мтДНК гималайского
медведя Ursus thibetanus G. Cuvier, 1823, хранящи�
еся в базе данных GenBank/NCBI под номером
FM177759 [18].

Филогенетические реконструкции были вы�
полнены с использованием следующих методиче�
ских подходов: “ближайшего соседа” (NJ), “мак�
симального правдоподобия” (ML) и “максималь�
ной экономии” (MP). Деревья построены и
расчеты проведены с помощью программы
MEGA 5.1 [19]. Устойчивость кластеризации оце�
нивалась с помощью бутстреп�анализа при 1000 по�
вторностей. Гаплотипическое (h) и нуклеотидное
(π) разнообразие рассчитывали по программам
DnaSP 5.10.01 [20] и ProSeq 2.9.1 [21].

РЕЗУЛЬТАТЫ

Впервые для 17 экземпляров бурого медведя
юга Дальнего Востока были получены полные
нуклеотидные последовательности гена цитохро�
ма b мтДНК длиной 1140 пн. Они содержали
14 вариабельных сайтов (1.2%), среди которых
восемь были информативны. Всего обнаружено
семь различных гаплотипов, шесть из которых в
данной выборке уникальны (номера S70, S104,
Kh73, Р1219, Р1327 и Р1704). Они внесены в Gen�
Bank ENA под номерами HG008039–HG008044.

Для построения филогенетических рекон�
струкций выбрана двухпараметрическая модель
Кимуры (К2Р) с учетом и транзиций, и трансвер�
сий и независимо от позиции нуклеотида, кото�
рая в нашем случае показала наибольшую бут�
стреп�поддержку на NJ�дереве. Реконструкции
филогенетических отношений между гаплотипа�
ми исследованных бурых медведей, построенные

различными методами (NJ, ML, MP), привели к
идентичной топологии дерева (рис. 2). Все после�
довательности разделились на три группы, соот�
ветствующие кластерам, описанным у Korsten
et al. [11]. Последовательности гена цитохрома b
бурого медведя юга Дальнего Востока разошлись
по двум группам: номера Р1219, Р1327 и Р1704 из
Приморья попали в редкую группу, обнаружен�
ную только на о. Хоккайдо и Аляске. Все осталь�
ные, в том числе последовательности пяти образ�
цов бурого медведя с о. Сахалин, вошли в основ�
ную, распространенную на большей части ареала
группу 3а (см. рис. 1 и 2). Последовательности с
номерами образцов P1, P4, P6, P32, P1259, P1260,
Kh14, Kh99, S86, S88 и S103 были идентичны ос�
новному гаплотипу Е1, описанному у Korsten et
al. [11].

Гаплотипическое разнообразие медведей юга
Дальнего Востока несколько ниже, чем для вида в
целом (0.596 ± 0.139 против 0.832 ± 0.017 соответ�
ственно) [11], а нуклеотидное разнообразие в обе�
их выборках сходно (0.0027 и 0.0023). Генетическая
р�дистанция между двумя группами, в которые во�
шли исследованные нами последовательности, со�
ставила 0.0078 ± 0.0023.

ОБСУЖДЕНИЕ

В результате анализа изменчивости последова�
тельностей гена цитохрома b бурого медведя, оби�
тающего на юге Дальнего Востока России, нами
выявлено наличие двух генетических групп
(см. рис. 1, 2). Эти группы соотносятся с описан�
ными ранее линиями А и В с о. Хоккайдо [6, 8, 9,
14, 15] и двумя подкластерами – основным 3а и
редким 3b, описанными Korsten et. al. [11]. Ос�
новная часть обнаруженных нами гаплотипов от�
носится к линии А или подкластеру 3a [8, 9, 11].
При этом большинство экземпляров бурого мед�
ведя имеют одинаковый гаплотип, описанный
раннее как основной для большей части ареала
(Е1). Гаплотипы остальных особей из группы 3а
отличались всего на одну замену. Снижение гап�
лотипического разнообразия в дальневосточной
выборке можно объяснить прежде всего ее не�
большим объемом.

Факт наличия небольшого числа слабо разли�
чающихся гаплотипов на обширной территории,
наряду с низким нуклеотидным и высоким гапло�
типическим разнообразием для вида в целом, мо�
жет указывать на то, что бурый медведь в результа�
те последнего этапа своей истории испытывал се�
рьезные снижения численности с последующим
быстрым расселением по территории современно�
го ареала. Это подтверждено рядом популяцион�
но�демографических статистик на основании ана�
лиза протяженного участка митохондриального
генома [11]. На основании комбинации Баесового
анализа с датированными радиоуглеродным мето�
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дом последовательностями и фоссильными калиб�
ровками время дивергенции между бурым и пещер�
ным медведями (MRCA) оценено в 1350 тыс. лет
[11]. Время дивергенции внутри основных иссле�
дованных ранее линий бурого медведя, определен�
ное аналогичным путем, колеблется от 193 тыс. до
33 тыс. лет [11], что отражает относительно недав�
ние демографические события в его пределах.

Ранее в исследованиях по филогеографии бу�
рого медведя указывалось, что некоторые особи
из удаленных локалитетов филогенетически бли�
же друг другу, чем особи из одного региона [9]. В
упомянутой работе отмечено, что родство медве�
дей Аляски и Японии может указывать на их ми�
грацию из Евразии через Берингов мост на Аляс�
ку. При этом часть животных из этой линии могли
мигрировать через Сахалин на Хоккайдо. На ос�
новании присутствия на Хоккайдо трех генетиче�
ских групп Matsuhashi et al. [9] предположили, что
заселение происходило тремя волнами и каждый
раз через Сахалин.

В результате нашего анализа на Сахалине были
обнаружены особи только с гаплотипами класте�
ра 3а, известного с центрального Хоккайдо, что
может подтвердить пока лишь последнюю волну
вселения медведя на Хоккайдо через этот остров.
Мы не нашли на Сахалине гаплотипов кластера 3b,
что можно объяснить скорее малой выборкой с
этого острова, чем исчезновением их из значи�
тельной по размерам островной популяции по
случайным причинам, таким как дрейф генов.
Нельзя исключать и возможность вселения буро�
го медведя на Японские острова через мост, соеди�
нявший их с корейским полуостровом. Так, по дан�
ным палеонтологов, по крайней мере 17 тыс. лет на�
зад этот вид обитал на о. Хонсю [22].

Для Приморского края мы обнаружили три
уникальных гаплотипа, при этом они относятся к
линии В с востока острова Хоккайдо [6, 8, 9, 14,
15] или подкластеру 3b с Хоккайдо и Вост. Аляски
[11]. На материковой части Евразии данный тип
гаплотипов отмечен впервые. Таким образом, в
настоящее время на материковой части юга Даль�
него Востока России (в Приморском крае) выяв�
лено наличие двух дивергировавших генетиче�
ских линий бурого медведя. Важно отметить, что
редкие гаплотипы бурого медведя встречаются не
только в Приморском крае, но также недавно за�
фиксированы и предварительно описаны на ос�
новании гипервариабельного участка контроль�
ного региона мтДНК у особей с территории Том�
ской области [23].

Наличие таких разных линий предполагает их
становление в нескольких рефугиумах, обеспе�
чивших географическую изоляцию, с последую�
щим расселением. В целом логично предполо�
жить, что носители редкого ныне гаплотипа рас�
пространились на восток до Северной Америки и
сохранились на дальневосточных окраинах ареа�
ла (Приморский край и Хоккайдо) и местами в
его центре (например, в Западной Сибири), так
как были вытеснены особями с основным гапло�
типом (группы 3а), распространенным на сего�
дняшний день на большей части ареала. Дальней�
ший анализ генетических особенностей медведей
Приморья, Сахалина, Курильских островов, а
также побережья Охотского моря может дать бо�
лее полную картину заселения ими восточной
Евразии.

Работа выполнена при поддержке грантов
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Mitochondrial Cytochrome b Gene Variation in Brown Bear 
(Ursus arctos Linnaeus, 1758) from Southern Part of Russian Far East

V. Yu. Gus’kova, I. N. Sheremet’evaa, I. V. Seredkinb, and A. P. Kryukova

a Institute of Biology and Soil Science, Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690022 Russia
e�mail: valguskov@gmail.com

b Pacific Institute of Geography, Far Eastern Branch of the Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690041 Russia

The genetic variability of brown bear Ursus arctos from the southern part of the Russian Far East was first ex�
amined based on the variations in the mitochondrial DNA cytochrome b sequence. The presence of two phy�
logenetic groups of haplotypes described previously for other parts of the species range was demonstrated.
Part of the samples belonged to the haplotype group distributed across the whole range, while another part
belonged to the rare group previously only reported for Japan and Alaska. These findings partially clarify the
pattern of brown�bear colonization on the territory of the Russian Far East and Japan.



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /None
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Gray Gamma 2.2)
  /CalRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CalCMYKProfile (ISO Coated v2 300% \050ECI\051)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Off
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Perceptual
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.1000
  /ColorConversionStrategy /sRGB
  /DoThumbnails true
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams true
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize true
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness true
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts false
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages true
  /ColorImageMinResolution 149
  /ColorImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 150
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterColorImages true
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages true
  /GrayImageMinResolution 149
  /GrayImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 150
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /DCTEncode
  /AutoFilterGrayImages true
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.40
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages true
  /MonoImageMinResolution 599
  /MonoImageMinResolutionPolicy /Warning
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 600
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile (None)
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

    /BGR <>
    /CHS <FEFF4f7f75288fd94e9b8bbe5b9a521b5efa7684002000410064006f006200650020005000440046002065876863900275284e8e9ad88d2891cf76845370524d53705237300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c676562535f00521b5efa768400200050004400460020658768633002>
    /CHT <FEFF4f7f752890194e9b8a2d7f6e5efa7acb7684002000410064006f006200650020005000440046002065874ef69069752865bc9ad854c18cea76845370524d5370523786557406300260a853ef4ee54f7f75280020004100630072006f0062006100740020548c002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee553ca66f49ad87248672c4f86958b555f5df25efa7acb76840020005000440046002065874ef63002>
    /CZE <>
    /DAN <>
    /ESP <>
    /ETI <>
    /FRA <>
    /GRE <>

    /HRV (Za stvaranje Adobe PDF dokumenata najpogodnijih za visokokvalitetni ispis prije tiskanja koristite ove postavke.  Stvoreni PDF dokumenti mogu se otvoriti Acrobat i Adobe Reader 5.0 i kasnijim verzijama.)
    /HUN <>
    /ITA <>
    /JPN <FEFF9ad854c18cea306a30d730ea30d730ec30b951fa529b7528002000410064006f0062006500200050004400460020658766f8306e4f5c6210306b4f7f75283057307e305930023053306e8a2d5b9a30674f5c62103055308c305f0020005000440046002030d530a130a430eb306f3001004100630072006f0062006100740020304a30883073002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e003000204ee5964d3067958b304f30533068304c3067304d307e305930023053306e8a2d5b9a306b306f30d530a930f330c8306e57cb30818fbc307f304c5fc59808306730593002>
    /KOR <FEFFc7740020c124c815c7440020c0acc6a9d558c5ec0020ace0d488c9c80020c2dcd5d80020c778c1c4c5d00020ac00c7a50020c801d569d55c002000410064006f0062006500200050004400460020bb38c11cb97c0020c791c131d569b2c8b2e4002e0020c774b807ac8c0020c791c131b41c00200050004400460020bb38c11cb2940020004100630072006f0062006100740020bc0f002000410064006f00620065002000520065006100640065007200200035002e00300020c774c0c1c5d0c11c0020c5f40020c2180020c788c2b5b2c8b2e4002e>
    /LTH <>
    /LVI <>
    /NLD (Gebruik deze instellingen om Adobe PDF-documenten te maken die zijn geoptimaliseerd voor prepress-afdrukken van hoge kwaliteit. De gemaakte PDF-documenten kunnen worden geopend met Acrobat en Adobe Reader 5.0 en hoger.)
    /NOR <>
    /POL <>
    /PTB <>
    /RUM <>
    /RUS <>
    /SKY <>
    /SLV <>
    /SUO <>
    /SVE <>
    /TUR <>
    /UKR <>
    /ENU (Use these settings to create Adobe PDF documents best suited for high-quality prepress printing.  Created PDF documents can be opened with Acrobat and Adobe Reader 5.0 and later.)
    /DEU <>
  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /ConvertColors /ConvertToCMYK
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /DocumentCMYK
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /PresetSelector /MediumResolution
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /DocumentCMYK
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /UseDocumentProfile
      /UseDocumentBleed false
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.276 841.890]
>> setpagedevice


