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Современный уровень генетического разнооб�
разия и особенности филогеографической струк�
туры одновременно являются результатом и отра�
жением эволюционной истории видов, включая
динамику популяций, фрагментацию и расшире�
ние ареала, процессы расселения и вымирания ча�
сти видового населения и т.п. (Avise et al., 1987;
Avise, 2000; Burbrink, 2010). Анализ данных по по�
лиморфизму молекулярных маркеров (ДНК) в
определенной степени может пролить свет на важ�
нейшие события прошлого, выявить наиболее
значимые для демографической истории популя�
ций и видов экологические факторы (Hewitt, 1996,
2000, 2004; Avise et al., 1998; Taberlet et al., 1998).
Кроме того, результаты подобных исследований
дают дополнительную информацию для развития
знаний в области исторической экологии.

Лось (Alces alces) – широкоареальный предста�
витель крупных копытных Голарктики, обитаю�
щий в лесных и сопредельных с ними экосисте�
мах Евразии и Северной Америки. Систематика
лося, несмотря на большое число публикаций, до
сих пор остается предметом для обсуждения. Раз�
личия в морфологии, числе хромосом дают осно�
вание выделять внутри вида (рода) две формы –
европейскую (2n = 68) и американскую или аме�
рикано�сибирскую (2n = 70), придавая этим фор�
мам различный таксономический статус – видов
(Боескоров, 2001), рас, полувидов, подвидовых

групп и т.п. (Флеров, 1952; Соколов, 1959; Гептнер
и др., 1961; Филонов, 1983; Данилкин, 1999; Рож�
ков и др., 2009). Большинство систематиков при�
держиваются мнения о монотипичности рода Al�
ces. Генетические исследования также поддержи�
вают эту точку зрения (Hundertmark et al., 2002a,
b; Hundertmark, Bowyer, 2004). В отличие от ло�
сей, обитающих на территории Дальнего Восто�
ка, Восточной Сибири и Северной Америки, у
которых выделяют по нескольку подвидов, лоси,
населяющие Европу, Урал и Западную Сибирь до
Енисея, всеми авторами всегда рассматривались в
качестве единого таксона независимо от того, ка�
кой статус ему придавали. Обычно лосей, обита�
ющих в данной части ареала, относят к европей�
скому подвиду A. a. alces (Данилкин, 1999). 

Генетическая изменчивость и филогеография
лося достаточно давно привлекали внимание ис�
следователей, однако степень изученности попу�
ляций из разных частей ареала различна. В боль�
шинстве работ исследовалось генетическое раз�
нообразие лосей, населяющих разные части
Северной Америки (Hundertmark et al., 2003; Wil�
son et al., 2003; Schmidt et al., 2009). Данные, осно�
ванные на сравнительно небольших выборках,
характеризуют лося восточной части Евразии
(Удина и др., 2002; Hundertmark et al., 2002a, b). К
настоящему времени исследованиями генетиче�
ского разнообразия охвачены лоси из разных ча�
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стей ареала A. a. alces: Скандинавии, Польши, ев�
ропейской части России и Западной Сибири
(Mikko, Andersson, 1995; Удина и др., 2002; Hun�
dertmark et al., 2002a, b; Холодова и др., 2005, 2008;
Charlier et al., 2008; S’wis ocka et al., 2008, 2013;
Москвитина и др., 2011; Haanes et al., 2011; Kangas
et al., 2013). В то же время практически не изучен�
ной остается центральная часть подвидового аре�
ала – Урал. Получение данных о структуре и уров�
не генетического разнообразия популяции лосей
этого региона имеет ключевое значение для по�
нимания закономерностей формирования фило�
географической структуры европейского лося.
Большая часть исследований генетического разно�
образия и филогеографии лося основана на анали�
зе полиморфизма наиболее изменчивого фрагмен�
та митохондриального генома парнокопытных –
контрольного региона (D�петли мтДНК). 

Цель работы – на основании анализа поли�
морфизма контрольного региона мтДНК оценить
генетическое разнообразие уральских лосей и
определить роль Урала в формировании филогео�
графической структуры европейского лося.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Проанализировано 96 образцов уральских ло�
сей. Материал представлен выборкой зубов (n =
= 71) и заспиртованных кусочков мышц (n = 25)

l

лосей, добытых в Свердловской (n = 49), Перм�
ской (n = 45) и Челябинской (n = 2) областях с
1996 г. по 2012 г. (табл. 1). 

ДНК выделяли из крошки зубной ткани, вы�
сверленной из срединной части резца, с исполь�
зованием набора MiniElute PCR Purification Kit
(Qiagen, США) по методике Янга с соавт. (Yang
et al., 1998) с некоторыми изменениями, а также
из мышц с помощью набора DNA DiatomPrep 100
(Изоген, Россия) по прописи производителя.

Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) про�
водили в 20 мкл смеси с использованием набора
реагентов Master Mix Х5 и полимеразы SmarTaq
(Диалат, Россия) и праймеров LmPro (L15766,
5'�GCCATCAACTCCCAAAGCT�3') и TDKD
(H00074, 5'�CTGAAGTAGGAACCAGATG�3'),
разработанных для амплификации фрагмента
контрольного региона мтДНК (левый домен) ло�
ся, в режиме, описанном ранее (Mikko, Andersson,
1995; Удина и др., 2002). 

Выделение ДНК и приготовление смеси для
ПЦР проводили в боксах, предварительно обра�
батываемых реагентом DNA�EraseTM (MP Bio�
medicals, США) при ультрафиолетовом излуче�
нии. При выделении и амплификации ДНК по�
стоянно проводился контроль за возможностью
загрязнения с использованием пробирок бланк�
контроля (ДНК заменяли ddH2O). Все контроль�
ные пробы были отрицательными.

Определение нуклеотидных последовательно�
стей (секвенирование) очищенного ПЦР�про�
дукта проводили на автоматическом генном ана�
лизаторе AB 3130 (Applied Biosystems, США) с на�
бором реагентов BigDye Terminator kit v.3.1.
(Applied Biosystems) с прямым и обратным прай�
мерами, использованными при проведении ПЦР. 

Полученные последовательности ДНК вырав�
нивали вручную с помощью программы Bioedit
(Hall, 1999). Статистическую обработку результа�
тов, построение дендрограмм и сети гаплотипов
проводили с помощью программ MEGA 5 (Tamu�
ra et al., 2011), Network 4.6.1. (Bandelt et al., 1999) и
Arlequin 3.5 (Excoffier, Lischer, 2010). Для сравни�
тельного анализа использовали последовательно�
сти контрольного региона мтДНК лося из разных
районов европейской части России, включая полу�
ченные нами ранее (Холодова и др., 2005; Рожков
и др., 2009) и новые, описанные в ходе выполнения
данной работы (всего 108 последовательностей), а
также данные других авторов из международной
компьютерной базы GenBank (ncbi).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Для 96 образцов уральских лосей получены
нуклеотидные последовательности контрольного
региона (D�петли) мтДНК длиной 464 п. н. В со�
ставе исследованного фрагмента мтДНК доля ци�

Таблица 1. Распределение гаплотипов контрольного
региона мтДНК среди лосей Урала

Гаплотип 

Число образцов
№ 

в Gen�
Bank 

Свердлов�
ская обл. 
(n = 49) 

Пермская 
обл. 

(n = 45) 

Челябин�
ская обл. 

(n = 2)

12�SV 16 16 0 KJ960200

3�SV 12 15 0 KJ960199

14�SV 11 5 0 KJ960201

28� SV 3 0 0 KJ960202

150�SV 3 0 1 KJ960203

326�Р 0 4 0 KJ960204

11�SV 1 0 0 KJ960205

VP3�P 0 1 0 KJ960207

80�SV 1 0 0 KJ960206

64�SV 1 0 0 KJ960208

ZL1 0 0 1 KJ960209

560�P 0 1 0 KJ960210

408�P 0 1 0 KJ960211

527�P 0 1 0 KJ960212

LAC�SV 1 0 0 KJ960213

LP4�P 0 1 0 KJ960214
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Рис. 1. Медианная сеть гаплотипов контрольного региона мтДНК (464 п. н.) лосей Урала. Диаметры кружков пропор�
циональны числу образцов с данным гаплотипом, длины ветвей – числу мутаций между ними; для рис. 1 и 3. 

тозина в среднем составляет 19.37, тимина – 33,
аденина – 36.68, гуанина – 10.96%. При выравни�
вании последовательностей обнаружено 18 замен
(16 транзиций и 2 трансверсии). Описано 16 гап�
лотипов, номера нуклеотидных последовательно�
стей которых зарегистрированы в базе данных
GenBank (KJ960199–KJ960214). Различия между га�
плотипами уральских лосей составили от 1 до 11 п. н.
Шесть гаплотипов описаны для нескольких образ�
цов (от 2 до 32), остальные уникальны (табл. 1). Три
наиболее широко распространенных среди лосей
Урала гаплотипа (12�SV, 3�SV и 14�SV) выявлены
в 78.1% всех исследованных образцов (табл. 1). 

Филогенетические отношения между гаплоти�
пами уральских лосей приводятся на медианной
сети гаплотипов (рис. 1). Медианная сеть гапло�
типов уральских лосей характеризуется наличием
нескольких тесно связанных между собой звездо�
образных структур. Звездообразные структуры в
филогеографических паттернах обычно отража�
ют факты длительной исторической изоляции от�
носительно небольших групп животных (Avise,
2000). В результате дрейфа генов в малочислен�
ной популяции один из гаплотипов становится
доминирующим, а при достаточно длительной
изоляции в результате накопления мутаций фор�
мируются новые гаплотипы, производные от ос�
новного. Среди лосей Урала выделяются две пары
звездообразных структур, центральные позиции в

которых занимают в основном наиболее распро�
страненные в исследованной выборке гаплотипы
(12�SV–14�SV и 28�SV–3�SV, расстояние между
которыми составило четыре мутации). Централь�
ные гаплотипы внутри каждой пары звездообраз�
ных структур разделяет всего одна мутация. На
NJ�дереве гаплотипы, входящие в состав звездо�
образных структур 12�SV и 14�SV, достоверно
объединяются в отдельную группу (рис. 2). Топо�
логии сети гаплотипов и NJ�дерева отражают не�
однородность гаплотипического состава ураль�
ских лосей, позволяя предположить, что совре�
менный генофонд лосей Урала сформировался в
результате объединения нескольких ранее изоли�
рованных популяций, отличающихся исходной
невысокой эффективной численностью, обу�
словленной малым числом животных�основате�
лей или прохождением популяции через длитель�
ное демографическое “горлышко бутылки”. 

Генетическая дистанция (p�distance) между
гаплогруппой с центральными гаплотипами 12�SV
и 14�SV и остальными гаплотипами уральских ло�
сей составила 1.07%. Для лося до сих пор нет дан�
ных о скорости накопления мутаций в исследо�
ванном фрагменте мтДНК. Поэтому для расчета
периода разделения гаплогрупп у этого вида
обычно используют сведения о скорости дивер�
генции, полученные для европейских зубров
(Burzin’ska et al., 1999) и домашнего скота (Bradley
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Рис. 2. Дерево ближайшего связывания (NJ), построенное для гаплотипов контрольного региона мтДНК (464 п. н.)
уральских лосей с использованием модели Тамуры–Нея. В узлах ветвления – значения бутстреп�поддержки (500 по�
второв).

et al., 1996) и составляющие соответственно 78.5 и
62.8% за 1 млн лет (Hundertmark et al., 2002a;
S’wis ocka et al., 2013). Расчеты, основанные на
этих коэффициентах, показали, что дивергенция
между гаплогруппами уральских лосей могла
происходить примерно в промежутке от 13600 до
17000 лет. Несмотря на то что эти числа прибли�
зительные, в целом они указывают на период
конца плейстоцена, относящийся к последнему
оледенению.

Отсутствие данных до сих пор не позволяло
прояснить роль Урала в формировании филогео�
графической структуры европейского подвида
лося, установить степень уникальности и родства
митотипического состава лосей этого региона с
представителями A. a. alces из других частей ареа�
ла. Для решения этой проблемы мы провели ана�
лиз, объединив две сходные по размеру достаточ�
но объемные выборки образцов лосей Урала и ев�
ропейской части России. Филогенетические
отношения между гаплотипами мтДНК лосей
Урала и европейской части России приводятся на
объединенной сети гаплотипов (рис. 3).

С одной стороны, структура объединенной се�
ти гаплотипов отражает тесную связь лосей Урала
и европейской части России. На ней видно, что
два наиболее распространенных гаплотипа
(12�SV и 3�SV) – центральные в звездообразных
структурах сети гаплотипов лосей Урала, также

l

доминируют в выборке европейских лосей и в
объединенной выборке. Идентичные гаплотипы
были ранее описаны для лосей из европейской
части России (L2 и L1, номера в GenBank
KC958905 и KC958904), Финляндии (Finland4 и
Finland3 – AF412234 и AF412233) и северо�во�
сточной части Польши (EU257856, EU257857,
EU257848, EU257849) (Hundertmark et al., 2002;
Холодова и др., 2005; S’wis ocka et al., 2008). Ме�
нее распространенный гаплотип 28�SV, также за�
нимающий одно из центральных положений на
медианной сети уральских гаплотипов, был
встречен в образцах лося из европейской части
России (L42, KC958910). 

С другой стороны, проявляется и своеобразие
гаплотипического состава мтДНК лосей Урала.
На Урале выявлено 13 гаплотипов, не обнаружен�
ных в европейской части ареала. Из них гаплотип
14�SV описан для 16 образцов, 150�SV – для трех,
остальные гаплотипы в исследованной выборке
встречены только в единичных образцах ураль�
ских лосей. Таким образом, большая часть гапло�
типов контрольного региона мтДНК лосей Урала
по сравнению с таковыми из европейской части
ареала представлена уникальными последова�
тельностями нуклеотидов, характерными для
этого региона. Необходимо отметить, что один из
уральских гаплотипов (14�SV) идентичен гапло�
типу L93WS (номер в GenBank KJ941196), ранее

l
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описанному для лосей Западной Сибири (Том�
ская обл.) (Москвитина и др., 2011). Широкое
распространение на Урале и центральное положе�
ние гаплотипа 14�SV в звездообразной структуре
медианной сети, наличие нескольких уральских
гаплотипов, формирующих лучи этой структуры,
дают основание предположить именно уральское
происхождение данного гаплотипа, распростра�
нившегося в Западной Сибири в ходе расселения
животных в голоцене. 

В целом в гаплотипическом составе контроль�
ного региона мтДНК одновременно проявляется
как своеобразие митохондриальных линий лосей
Урала, так и их связь с представителями A. a. alces,
обитающими в европейской части ареала и в За�
падной Сибири. Очевидно, что филогеографиче�
ская структура лося складывалась под влиянием
разнонаправленных процессов: фрагментации
ареала, снижения численности и изоляции отдель�
ных группировок в рефугиумах в конце плейстоце�
на, особенно во время последнего ледникового
максимума, и расширения ареала, роста численно�
сти животных и объединения изолированных
группировок во время потепления климата и уве�
личения площади лесных экосистем в голоцене.
Влияние этих процессов отражается и на структу�

ре митотипического состава и генетического раз�
нообразия лосей Урала. 

Структура филогенетических отношений гап�
лотипов, проявляющаяся в топологии медианных
сетей, а также территориальное распределение
гаплотипов контрольного региона мтДНК позво�
ляют выдвинуть предположение о существовании
на Урале позднеплейстоценового рефугиума, в
котором были сформированы своеобразные ми�
тохондриальные линии, характерные для этой ча�
сти ареала европейского подвида лося. Это пред�
положение согласуется с результатами исследова�
ний истории изменения климата, ландшафта,
структуры экосистем, разнообразия растений и
животных, показавшими, что во время последнего
оледенения и в переходный период от плейстоцена
к голоцену в горных системах, возвышенностях и
бассейнах рек Урала сохранялись локальные лес�
ные экосистемы, служившие рефугиумами для
многих видов млекопитающих, в том числе и для
лося (Маркова и др., 2008). 

Результат объединения в голоцене ранее изо�
лированных популяций лося проявляется в виде
существования в настоящее время на Урале не�
скольких гаплогрупп и гаплотипов, распростра�
ненных в разных частях подвидового ареала. Гете�
рогенность современного митотипического со�
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Рис. 3. Медианная сеть гаплотипов контрольного региона мтДНК (464 п. н.), объединяющая выборки образцов лосей
с Урала (1) и из европейской части России (2). 
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става уральских лосей отражает и наличие двух
пиков на гистограмме распределения частот пар�
ных различий между гаплотипами (рис. 4). 

По нашим данным, генный поток, отражаю�
щий характер перемещений животных при рассе�
лении, направлен преимущественно с запада на
восток. В европейской части ареала мы не обна�
ружили гаплотипов, типичных для Урала. При
этом на Урале описано несколько гаплотипов,
распространенных в европейской части ареала, а
также один гаплотип, общий с лосями из Запад�
ной Сибири и отсутствующий в европейской ча�
сти России. На Ямале нами также были обнару�
жены два гаплотипа (L1 и L2), встреченные в Ев�
ропе и на Урале. Преимущественное направление
генного потока частично может быть связано с
несколько более ранним по сравнению с Уралом
временем экспансии популяции лося в европей�
ской части ареала. Значения τ (величины, отра�
жающей относительное время экспансии), полу�
ченные с помощью программы Arlequin 3.5, для
Урала и европейской части России составили 5.45
и 6.42 соответственно, т.е. рост численности и
расселение лосей в Европе начались раньше, чем
на Урале. Кроме того, на направление расселения
животных могло существенно повлиять и разли�
чие плотности населения лосей в последние сто�
летия, вызванное антропогенными факторами.
Дополнительная информация о путях перемеще�
ния лосей Урала в разные периоды эволюцион�
ной истории может быть получена с использова�
нием маркеров ядерной ДНК – микросателлитов,
характеризующих как материнскую, так и отцов�

скую линии наследования и отличающихся высо�
кой скоростью мутирования.

Значения и соотношение важнейших показа�
телей генетического разнообразия – сравнитель�
но низкая нуклеотидная изменчивость и доста�
точно высокое гаплотипическое разнообразие
(табл. 2) – также согласуются с предположением
о прохождении популяцией лосей Урала истори�
ческого демографического “горлышка бутылки”.
В табл. 2 приведены аналогичные данные для ло�
ся, населяющего европейскую часть России, и
для выборки, объединяющей эти два региона. Ос�
новные показатели в трех выборках достаточно
сходны, что свидетельствует об общности про�
цессов, повлиявших на формирование генетиче�
ского разнообразия и структуры лосей этих реги�
онов. Ранее для популяций европейского подвида
лося в Польше и Скандинавии (Mikko, Andersson,
1995; Hundertmark et al., 2002a, b; Charlier et al.,

2008; S’wis ocka et al., 2008) была отмечена доста�
точно низкая генетическая изменчивость по
сравнению с таковой у большинства широко рас�
пространенных видов диких жвачных. При этом
также было показано, что в структуре современ�
ного генетического разнообразия этих популяций
видны следы снижения численности и фрагмен�
тации ареала, происходившего в результате
уменьшения площади лесных экосистем в тече�
ние холодных фаз позднего плейстоцена. Сдела�
ны предположения о существовании плейстоце�
новых рефугиумов на территории Европы. 

l
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Рис. 4. Распределение частот (ось ординат) величин парных различий (ось абсцисс) между нуклеотидными последо�
вательностями фрагмента контрольного региона мтДНК (464 п. н.) лосей Урала. 
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The Role of the Urals in the Genetic Diversity 
of the European Moose Subspecies (Alces alces alces)

M. V. Kholodovaa, c, N. S. Korytinb, and V. N. Bolshakovb
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The genetic diversity of the Uralian moose population and the role of the Ural region in the phylogeographic
structure of the European moose were evaluated based on sequence polymorphisms of the mtDNA control
region. The nucleotide diversity of the Ural moose was low, whereas haplotype diversity was rather high. It
was found that the haplotype pool of the Ural moose reflects both the unique features of their mitochondrial
lineages and their connection with Alces alces alces populations of Europe and West Siberia. The structure of
median networks and the territorial haplotype distribution support the hypothesis that the mitochondrial lin�
eages typical for this part of the European moose area originate from a late Pleistocene refugium that was lo�
cated in the Urals.
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