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зимовочных колоний двух оседлых видов рукокрылых в пещере Приморский 
Великан на основе изменчивости последовательностей гена цитохрома 
Б митохондриальной ДНК. Murina hilgendorfi и Myotis petax демонстрируют 
генетическую неоднородность, обусловленную присутствием нескольких 
генетических линий: преобладающей (S и O), к которой принадлежит 
большинство особей, и единичных представителей сильно 
дифференцированных линий (B, C и O), которые во всех наблюдаемых 
случаях являлись самками. Выявленная генетическая структура может 
свидетельствовать о том, что часть зимующих особей происходит из 
генетически обособленных летних мест обитания. 
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Abstract. Analysis of cytochrome b (cytb) mitochondrial DNA sequences 
reveals preliminary insights into the genetic structure of two cave-wintering 
bat species (Primorsky Velikan cave). Both Murina hilgendorfi and Myotis 
petax demonstrate genetic heterogeneity, featuring: (1) dominant lineages 
(S and O) comprising most individuals, and (2) highly divergent lineages (B, C, 
and O) represented exclusively by female specimens. This pattern suggests 
that winter aggregations may originate from genetically distinct summer 
habitats.
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Введение
В последние годы возрос интерес к изу-

чению рукокрылых, причем предметом ис-
следований все чаще становятся не только 
систематика и филогения рукокрылых, но 
и особенности экологии, внутривидовая 
изменчивость и филогеография. Фауна ру-
кокрылых Приморского края насчитывает 
16 видов, что делает ее одной из наиболее 
богатых в плане видового разнообразия в 
России (Тиунов и др. 2021). При этом 10 из 
16 видов являются оседлыми и обитают на 
территории края круглогодично, зимуя в 
пещерах, постройках человека или древес-
ных убежищах. Видовой состав и числен-
ность зимующих рукокрылых в пещерах 
Приморского края были подробно изуче-
ны ранее М. П. Тиуновым (Тиунов 1985; 
1988; 1997). Тем не менее, внутривидовая 
изменчивость и, в частности, генетическая 
структура зимовочных колоний остаются 
малоизученным аспектом жизни дальне-
восточных рукокрылых. 

Известно, что оседлые виды рукокры-
лых в условиях умеренного климата крайне 
консервативны в выборе зимних убежищ, 
из года в год зимуя в одном и том же ме-
сте, как ранее было показано для террито-
рии Самарской Луки (Самарская область) 
(Смирнов и др. 2007; 2015; 2020). Вместе с 
тем зимовочные колонии характеризуются 
повышенным генетическим разнообрази-
ем и меньшим уровнем дифференциации 
по сравнению с особями из летних местоо-
битаний (Баишев и др. 2014a; 2014b; Смир-
нов и др. 2015; 2020). Учитывая абсолют-
ную изоляцию зимовочных колоний в зим-
ний период, возможным объяснением их 
генетической неоднородности может быть 
присутствие на зимовке особей из различ-
ных летних мест обитания, обусловленное 
нерегулярным притоком молодых осо-
бей, случайно избравших «нетипичное» 
для своей летней колонии место зимовки 
(Смирнов и др. 2015; 2020). Таким образом, 
изучение генетической структуры в местах 
зимовок может дать более полную карти-
ну изменчивости вида, чем при анализе 

особей, обитающих на исследуемой терри-
тории в летний период, что немаловажно 
при исследовании таких трудных в отлове 
рукокрылых, как трубконосы. 

Одна из наиболее массовых и хорошо 
изученных зимовок рукокрылых в При-
морском крае находится в пещере При-
морский Великан (Тиунов 1985; 1997). 
Пещера Приморский Великан является 
одной из крупнейших полостей на Даль-
нем Востоке (длина 542 м, глубина 93 м). 
Основную часть ее образует расширенная 
карстом тектоническая расселина, имею-
щая протяженность 90 м, высоту до 20 м 
и ширину 0.5–2, местами до 3–5 м. Дно 
расселины покрыто глыбами объемом до 
20 м³. В полости имеются колодцы, посто-
янные и периодически возникающие озера 
(Берсенев 1985). Всего в зимний период 
в пещере Приморский Великан зареги-
стрированы 7 видов трех родов семейства 
Vespertilionidae Gray, 1821, из которых наи-
более массовым является сибирский труб-
конос, Murina hilgendorfi (Peters, 1880) — 
порядка 1000 особей, или 80–90% от обще-
го числа зимующих особей (Тиунов 1988; 
Тиунов и др. 2021). 

Сибирский трубконос — широкоареаль-
ный азиатский вид, в своем распростране-
нии тесно связанный с хвойно-широколи-
ственными и широколиственными лесами 
(Тиунов и др. 2021). До недавнего времени 
трубконосов, обитающих на территории 
Сибири и Дальнего Востока, относили к 
виду Mu. leucogaster (Milne-Edwards, 1872). 
Однако на основании морфологических 
(Yoshiyuki 1989; Kruskop 2005) и моле-
кулярно-генетических данных (Kruskop 
et al. 2012) было показано, что на всей 
территории России, Монголии, в Японии 
и Корее обитает вид Mu. hilgendorfi, в то 
время как ареал Mu. leucogaster ограни-
чен южным и центральным Китаем (Кру-
скоп 2012). Вместе с тем внутривидовая 
структура сибирского трубконоса остает-
ся слабоизученной на всем ареале. 

Вторым по численности видом на зи-
мовке в пещере Приморский Великан яв-
ляется восточная ночница Myotis petax 
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Hollister, 1912. Восточная ночница — ши-
рокоареальный азиатский вид рукокры-
лых, в своем распространении связанный 
с околоводными биотопами (Горобейко и 
др. 2021; Тиунов и др. 2021). Как и сибир-
ского трубконоса, восточную ночницу до 
недавнего времени рассматривали в со-
ставе широкоареального политипического 
вида — водяной ночницы My. daubentonii 
(Kuhl, 1817). Видовой статус My. petax был 
подтвержден молекулярно-генетическими 
(Matveev et al. 2005; Kruskop et al. 2012), мор-
фологическими (Kruskop 2004) и хромо-
сомными данными (Gorobeyko et al. 2020). 
Хотя в летний период на юге Дальнего 
Востока России восточные ночницы зани-
мают первое место по частоте встреч среди 
всех рукокрылых, численность вида в зим-
ний период в пещерах заметно ниже, что 
может свидетельствовать как о зимовках 
вида за пределами края, так и об исполь-
зовании иных типов зимних убежищ (Ти-
унов 1985; 1997). Достоверные сведения о 
сезонных миграциях восточной ночницы 
отсутствуют, в то же время близкий эколо-
гически европейский вид My. daubentonii 
считается локальным мигрантом и спо-
собен преодолевать расстояние до 300 км 
между местами зимовок и летними место-
обитаниями (Hutterer et al. 2005). Исследо-
вания генетической структуры показали 
высокую внутривидовую изменчивость 
восточной ночницы на территории Даль-
него Востока России (Gorobeyko et al. 2020;  
2023; 2025). Так, было установлено, что на 

территории Приморского края встречают-
ся представители, по меньшей мере, трех 
из пяти генетических линий восточной 
ночницы, выявленных по последователь-
ностям контрольного региона мтДНК. Две 
из них, «Siberia» и «Okhotsk», были обна-
ружены в пещере Приморский Великан 
(Gorobeyko et al. 2025). 

Целью настоящей работы являлся ана-
лиз изменчивости последовательности 
гена цитохрома Б митохондриальной ДНК 
(cytb) и определение генетической струк-
туры зимовочных колоний двух оседлых 
видов, My. petax и Mu. hilgendorfi, на при-
мере пещеры Приморский Великан. 

Материалы и методы
Материалом данного исследования по-

служили фиксированные в 96 %-ном спир-
те образцы крыловой перепонки 5 особей 
Mu. hilgendorfi и 6 особей My. petax, со-
бранные в период 2012–2023 гг. на зимовке 
в пещере Приморский Великан (43°16′12″, 
133°37′12″). Использованный в работе 
материал хранится в биоресурсной кол-
лекции ФНЦ  биоразнообразия ДВО РАН 
(рег. номер 2797657). Для сравнительно-
го анализа дополнительно были привле-
чены последовательности cytb мтДНК, 
депонированные в GenBank: 29 образцов 
(MG897540-MG897568) для Mu. hilgendorfi 
и 1 образец для My. petax (MG897535) 
(Kovacova et al. 2018). В таблице 1 приведе-
ны даты отлова, пол и возраст исследован-
ных особей.

Таблица 1
Образцы, исследованные в молекулярно-генетическом анализе

Table 1
Specimens included in molecular genetic analysis

1 2 3 4 5 6
Номер образца Гаплотип Пол  Возраст Дата Источник

Mu. hilgendorfi
3238 MH14 ♂ ad 08.12.2012 наши данные 
3862 MH20 ♂ ad 13.12.2014 наши данные 
3866 MH19 ♀ ad 13.12.2014 наши данные 
MG897540 MH12 ♂ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897541 MH11 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897542 MH7 ♂ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
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Тотальная ДНК была выделена стан-
дартным солевым методом (Aljanabi, 
Martinez 1997). Ген cytb был амплифициро-
ван с использованием праймеров: BatCyt-F 
(5'-GTGACACGAAAAATCACCGTTGT-3') / 
BatCyt-R (5'-TTCCCCTTYTCTGGTTTACAAGA-3') 
при температуре отжига 57 ℃ (Kim et al. 2016). 
Амплификацию проводили в 25 мкл реак-
ционной смеси, включающей 1–5 мкл об-

щей ДНК, 2.5 мкл 10× буфера, 2.5 мкл 20 мМ 
смеси dNTP, 2 мкл каждого праймера, 1 мкл 
Taq-полимеразы (Sibenzim, Россия) и деио-
низированную воду. Полученный фрагмент 
был очищен с помощью полиэтиленгликоля 
(Schmitz, Riesner 2006) и секвенирован в обоих 
направлениях с использованием ABI BigDye 
Terminator v 3.1 Cycle Sequencing Kit на автома-
тическом секвенаторе ABI Prizm 3130 Genetic 

Таблица 1. Продолжение
Table 1. Continuation

1 2 3 4 5 6
MG897543 MH1 ♂ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897544 MH1 ♂ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897545 MH5 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897546 MH9 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897547 MH3 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897548 MH3 ♂ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897549 MH1 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897550 MH10 ♂ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897551 MH18 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897552 MH15 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897553 MH2 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897554 MH2 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897555 MH2 ♂ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897556 MH4 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897557 MH1 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897558 MH2 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897559 MH6 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897560 MH17 ♂ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897561 MH2 ♂ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897562 MH8 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897563 MH18 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897564 MH3 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897565 MH16 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897566 MH16 ♂ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897567 MH4 ♂ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
MG897568 MH21 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
AL23-4 MH13 ♂ ad 23.02.2023 наши данные 
AL23-11 MH22 ♀ ad 23.02.2023 наши данные 

My. petax
3240 MP3 ♂ ad 08.12.2012 наши данные 
3399 MP5 ♂ ad 3–7.11.2013 наши данные 
3400 MP1 ♀ ad 3–7.11.2013 наши данные 
3865 MP6 ♀ ad 13.12.2014 наши данные 
3867 MP4 ♂ ad 13.12.2014 наши данные 
3873 MP2 ♀ ad 13.12.2014 наши данные 
MG897535 MP1 ♀ n/a 30.04.2015 Kovacova et al. 2018
Примечание: ♂ — самец, ♀ — самка, ad — взрослая особь.
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Analyzer (Applied Biosystems, United States) на 
базе ЦКП ФНЦ биоразнообразия ДВО РАН.

Редактирование и выравнивание полу-
ченных последовательностей проводили с 

использованием программы BioEdit 7.0.9.0. 
(Hall 1999). Внутривидовая нуклеотидная и 
гаплотипическая изменчивость подсчита-
ны с помощью программного обеспечения 

Рис. 1. «Median joining» сеть гаплотипов cytb мтДНК. А — Mu. Hilgendorfi; Б — My. petax 
Fig. 1. ‘Median-joining’ network of cytb mtDNA haplotypes. A — Mu. Hilgendorfi; Б — 
My. petax
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DnaSP6 (Rozas et al. 2017). При построении 
сети гаплотипов cytb использовано про-
граммное обеспечение Network 10 (fluxus-
engineering.com), для расчета использован 
метод «median joining» с MP-calculation.

Результаты и обсуждение
Получены частичные последова-

тельности гена cytb мтДНК для 5 осо-
бей Mu. hilgendorfi (с 60 по 1084 п. н. — 
1025 п. н.) и 6 особей My. petax (с 56 по 
1081 п. н. — 1026 п. н.). С учетом образцов 
из ГенБанка всего в анализ вошло 34 осо-
би сибирского трубконоса, для которых 
выявлены 22 гаплотипа MH1–22 (табл. 2). 
Общая выборка для восточной ночницы 
составила 7 особей, среди которых выяв-
лено 6 гаплотипов MP1–6 (табл. 3). 

По полученным последовательностям 
для каждого вида построена «median 
joining» сеть гаплотипов (рис. 1А–Б), где 
особи, отловленные в разные годы, обо-
значены различными цветами, и приведе-
на половая принадлежность животных. 

Зимующих в пещере Приморский Ве-
ликан сибирских трубконосов можно от-
нести к трем основным генетическим ли-
ниям (рис. 1А). Линия A преобладает в 
исследуемой выборке и характеризуется 
звездчатой структурой с двумя основны-
ми гаплотипами (MH1–2) и множествен-
ными производными гаплотипами, отли-
чающимися на 1–4 нуклеотидные замены 

(MH3–20). Две сильно дифференциро-
ванные генетические линии представлены 
гаплотипами, обнаруженными в разные 
годы у единичных особей: для линии B — 
гаплотип MH21 (2015 г.), для линии C — 
гаплотип MH22 (2023 г.). При этом даже в 
небольших выборках за 2014 и 2023 гг. ис-
следованные особи относились к разным 
гаплотипам, количество нуклеотидных 
замен между которыми варьировало от 4 
до 12. Если рассматривать половую при-
надлежность исследованных особей, важ-
но отметить, что две редкие генетические 
линии B и C были представлены исключи-
тельно самками. Для восточной ночницы в 
пещере Приморский Великан также можно 
выделить две обособленные генетические 
линии S и O (рис. 1Б). Ранее по последова-
тельностям контрольного региона мтДНК 
для тех же образцов, что и в настоящей ра-
боте, была установлена принадлежность 
большинства особей из пещеры Примор-
ский Великан к широко распространенной 
генетической линии «Siberia» (линия S), 
преобладающей на территории Примор-
ского края и Западной Сибири (Gorobeyko 
et al. 2025). Исключением является един-
ственная особь 3865, которая относилась 
к линии «Okhotsk» (линия O), распростра-
ненной на юге Хабаровского края, на о-ве 
Сахалин и в Якутии (Gorobeyko et al. 2025). 

Линия S представлена центральным га-
плотипом MP1 с несколькими слабо раз-

Таблица 3
Нуклеотидные замены в гаплотипах My. petax

Table 3
Nucleotide substitutions in My. petax haplotypes

Гаплотип Номер образца

<1
…

55
 п

. н
.>

1 1 1 1 1 5 8 9 9 9 9

<1
08

2…
11

40
 п

. н
.>

6 8 2 3 3 5 6 8 1 0 4 5 7
3 7 0 2 5 5 5 5 6 7 6 8 9

MP1 MG897535, 3400 A C C A T C C A G A A C C
MP2 3873 . T . . . . . . . . . . .
MP3 3240 . . . . . . . . . . G . .
MP4 3867 . . . . . . . . . . . T .
MP5 3399 T . . . . . . . . . . . A
MP6 3865 . . T G C T T G A G . . .
Примечание: цифрами обозначена позиция нуклеотидной замены в последовательности 
гена cytb.
Note: Numbers indicate nucleotide positions in the cytb gene sequence

Первые данные о генетической структуре зимовочных колоний...
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личающими гаплотипами (MP2–5). Не-
смотря на небольшой объем выборки, га-
плотипы особей, отловленных в один год, 
были различны. При этом гаплотип MP6 
обособленной генетической линии O так-
же был обнаружен у единственной самки. 
Выявленная закономерность дала нам ос-
нование подсчитать показатели генетиче-
ского разнообразия не только для полных 
выборок данных видов, но и отдельно для 
выборок самцов и самок (табл. 4). 

Для Mu. hilgendorfi показано высокое га-
плотипическое разнообразие в сочетании 
с низкой нуклеотидной изменчивостью и 
отрицательным и статистически достовер-
ным (p < 0.01) значением теста Таджимы на 
нейтральность эволюции. Данные резуль-
таты могут свидетельствовать о быстром 
недавнем росте численности от неболь-
шого числа основателей, так называемом 
«эффекте основателя», что соответствует 
наблюдаемой для линии A звездчатой ге-
нетической структуре (рис. 1А). Сравни-
вая гаплотипическое разнообразие самцов 
и самок сибирского трубконоса, можно 
сказать, что при одинаково высоком гапло-
типическом разнообразии нуклеотидное 

разнообразие самок практически вдвое 
выше: 0.00434 ± 0.00116 против 0.00287 ± 
0.00046 у самцов. 

Сходная картина высокого гаплотипи-
ческого разнообразия при низкой нукле-
отидной изменчивости и отрицательном 
значении теста Таджимы свойственна и 
My. petax. Однако в случае с восточной 
ночницей значения теста Таджимы толь-
ко слабодостоверны (p < 0.05), что может 
быть обусловлено меньшим размером вы-
борки. Нуклеотидное разнообразие у са-
мок восточной ночницы также в два раза 
превышало значение данного показателя у 
самцов: 0.00439 ± 0.00204 против 0.0026 ± 
0.00075. 

Все это позволяет предположить, что 
наблюдаемое генетическое разнообразие 
зимовочных колоний может быть связано 
с эпизодическим притоком самок, проис-
ходящих из иных генетически обособлен-
ных летних мест обитания и случайно вы-
бравших в первый год жизни местом зи-
мовки пещеру Приморский Великан. 

Таким образом, на зимовке в пеще-
ре Приморский Великан Mu. hilgendorfi и 
My. petax демонстрируют сходную генети-

Таблица 4
Показатели генетического разнообразия Mu. hilgendorfi и My. petax по 

последовательности cytb
Table 4

Genetic diversity indices for Mu. hilgendorfi and My. petax based on cytb sequences

Показатели
Mu. hilgendorfi My. petax

вся 
выборка самцы самки вся выборка самцы самки

n 34 14 20 7 3 4
N 22 12 15 6 3 3
Vs 40 15 35 13 4 9
h ± SD 0.961 ± 

0.018
0.978 ± 
0.035

0.968 ± 
0.025

0.952 ± 0.096 1 ± 0.272 0.833 ± 0.222

π ± SD 0.00370 ± 
0.00074

0.00287 ± 
0.00046

0.00434 ± 
0.00116

0.00362 ± 
0.00143

0.0026 ± 
0.00075

0.00439 ± 
0.00204

Tajima’s D 
(P)

      –2.210 
    (P < 0.01)

     –1.642 
   (P < 0.05)

Примечание: n — объем выборки, N — число гаплотипов, Vs — число вариабельных 
сайтов, h — гаплотипическое разнообразие, π — нуклеотидное разнообразие, Tajima’s 
D — коэффициент теста Таджимы, SD — стандартное отклонение, P — коэффициент 
Стьюдента. 
Note: n — sample size, N — haplotype number, Vs — number of variable sites, h — haplotype 
diversity, π — nucleotide diversity, Tajima’s D — Tajima’s test coefficient, SD — standard 
deviation, P — Student’s coefficient

У. В. Горобейко, В. В. Шибаева



246 https://www.doi.org/10.33910/2686-9519-2025-17-2-238-249

ческую структуру: большая часть особей 
принадлежит к преобладающей генетиче-
ской линии (A и S), характеризующейся 
звездчатой структурой с центральным га-
плотипом, в то время как единичные пред-
ставители сильно дифференцированных 
линий (B, C и O) во всех наблюдаемых слу-
чаях являлись самками. 

Выявленная генетическая структура 
подтверждает генетическую неоднород-
ность зимовочных колоний двух оседлых 
видов, возникающую вследствие того, что 
часть зимующих особей происходит из 
генетически обособленных летних мест 
обитания. В дальнейшем необходимо про-
вести более детальный анализ специфики 
и степени генетической неоднородности 
колоний различных видов рукокрылых на 
зимовках и выявить связь этой неоднород-
ности с таким явлением, как сворминг. 
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