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Исследован видовой состав рода Niviventer. Подтверждено наличие в составе рода не ме-
нее 15 видов, 8 из которых представляют фауну Вьетнама. На основании анализа гена цито-
хрома b мтДНК сделана попытка выделения естественных внутриродовых групп и обсуждены
вопросы внутриродовой систематики.

Ключевые слова: Niviventer, филогения,внутривидовая систематика.

46 ВЕСТН. МОСК. УН-ТА. СЕР. 16. БИОЛОГИЯ. 2010. № 4

Основная часть видов рода впервые была описа-
на около столетия назад и долгое время системати-
ка группы оставалась весьма условной и противоре-
чивой. Первоначально представители рода Niviven-

ter включались в род Rattus sensu lato и были выве-
дены из него Массером и др. [1, 2]. Однако на про-
тяжении более полувека не существовало устано-
вившегося мнения относительно видового состава
рода и статуса принадлежащих к нему форм [2—5].
В большинстве позднейших обзоров [6—8] прини-
мается структура рода, предложенная Массером [2].
В последней сводке [9] в состав рода включено
17 видов, объединяемых в две группы — andersoni и
niviventer, однако структура внутриродовых отноше-
ний для большинства видов рода остается неопре-
деленной. Решить эту проблему возможно при помо-
щи молекулярно-генетических методов. Тем не ме-
нее до недавнего времени вышла лишь одна ра-
бота, охватывающая значительное количество видов
и реализующая такой подход [10]. Целью нашего
исследования было обобщение имеющихся на се-
годня данных по роду Niviventer, их видовая вери-
фикация и выявление эволюционных клад.

Материалы и методы

Исследовано 78 новых образцов Niviventer, со-
бранных в ходе экспедиций Российско-Вьетнамско-
го Тропического центра (2008—2009 гг.) в различ-
ных точках на территории Вьетнама. Это заповед-
ники Нам Кат Тиен (N 11°26ґ23ґґ, E 107°24ґ55ґґ),
Ло Го Са Мат (N 11°35ґ, E 105°56ґ), Би Дуп Нуй
Ба (N 12°10ґ44ґґ, E 108°40ґ44ґґ) и национальный
парк Хоан Лиен (N 22°20ґ, E 103°50ґ). Все отлов-
ленные особи предварительно идентифицировали
по внешней морфологии в соответствии с опреде-

лительными таблицами и видовыми описаниями
[11—12], а позднее по морфологии черепов в соот-
ветствии с краниометрическими описаниями [2, 3,
9, 11—13].

ДНК выделяли из тканей печени или мышц,
фиксированных в 96%-м этаноле, по стандартной
фенол-хлороформной методике [14] и очищали при
помощи набора DNA Purification Kit (Fermentas).
Полноразмерный ген 1143 п.н. или (для некоторых
образцов) 730 п.н. фрагмент начальной части гена
цитохрома b мтДНК амплифицировали при помощи
праймеров H15915R (5ґ-GGAATTCATCTCTCCGG-
TTTACAAGAC-3ґ) [15], Cyt bRglu2L (5ґ-CAGCAT-
TTAACTGTGACTAATGAC-3ґ) Cyt bRCb9H (5ґ-TA-
CACCTAGGAGGTCTTTAATTG-3ґ) [16]. ПЦР про-
водили в KCl-содержащем ПЦР буфере (Fermentas)
в объеме 30—50 мкл при составе смеси 50 мM каж-
дого из dNTP, 2 мM MgCl2, 10—12 пмоль каждого
из праймеров, 1U Taq ДНК-полимеразы (Fermentas)
и 20—50 нг. ДНК. Амплификацию проводили по
протоколу: денатурация 1 мин 30 с при 95°, 40 цик-
лов 30 с при 95°, 1 мин при 50° и 30 с при 72°, за-
вершающая элонгация 2 мин при 72°. ПЦР продук-
ты очищали при помощи набора DNA Purification
Kit (Fermentas) и секвенировали на секвенаторе Ap-
plied Biosystems 3130 Genetic Analyzers с использо-
ванием ABI PRISM BigDye Terminator Cycle Sequ-
encing Ready Reaction Kit. Все новые последователь-
ности цитохрома b были депонированы в Генбанк
(FJ665434—FJ665466, GU456971—GU457019).

Для сравнительного анализа были привлечены все
имеющиеся в Генбанке на 10 февраля 2010 г. последо-
вательности гена Cyt b Niviventer, (EF053001—EF053032,
AM408344, DQ191483). Последовательности Rattus
rattus (AB033702), Leopoldamys sabanus (GU457019) и
Mus musculus (J011420) были взяты в качестве внеш-
них групп. Суммарно выборка составила 115 образцов.



Последовательности выравнивали при
помощи программ BioEdit [17] и Clus-
tal W. Генетические дистанции вычисле-
ны по модели Тамуры (T3P) в программе
MEGA. 4.0. [18]. Деревья строили мето-
дами максимальной экономии (MP), ми-
нимальной эволюции (ME) и объедине-
ния соседей (NJ), реализуемыми в среде
MEGA 4.0, а также максимального прав-
доподобия (ML) программой DNAMLK
version 3.5c [19], входящей в пакет BioEdit.
Уровень бутстреп-поддержки узлов вы-
числяли по 1000 репликаций.

Результаты и обсуждение

Из 1143 сайтов 443 вариабельны и
364 парсимониально информативны (с уче-
том внешних групп 489 и 379 соответст-
венно). Анализируемая выборка распалась
на 15 кластеров видового ранга (рису-
нок), видовая идентификация наших и
большинства привлеченных образцов со-
впала с первоначально установленной.
Уровень межгрупповой дивергенции (d,
T3P) различался от 0,042 между N. nivi-
venter и N. eha (по [10]) до 0,169 между
N. langbianis и N. confucianus (таблица) при средней
0,101 ± 0,006, что близко к среднему уровню для
млекопитающих [20]. Уровень внутригрупповой ди-

вергенции для большинства видов, кроме N. anderso-
ni и N. brahma, был достаточно низким (0,002—0,027,
в среднем 0,0187).
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Обобщенное ME/NJ/MP-дерево филогенетических отношений в роде Nivi-

venter. В узлах приведены значения поддержки для ME/NJ/MP алгоритмов
соответственно, одиночная цифра соответствует одинаковым значениям, про-

черк — недостоверным значениям

Межвидовые генетические дистанции (d, T3P, Tr + Tv, 1 + 2 + 3 pos) в роде Niviventer для полноразмерного гена цитохрома b

[1] [2] [3] [4] [5] [6] [7] [8] [9] [10] [11] [12] [13] [14] [15]

[1] N. bukit (33) 0,007 0,008 0,010 0,010 0,010 0,010 0,010 0,012 0,011 0,012 0,012 0,012 0012 0,013 0,014

[2] N. confucianus (8) 0,069 0,020 0,010 0,010 0,009 0,009 0,012 0,011 0,012 0,011 0,013 0,013 0,013 0,014 0,014

[3] N. coxingi (3) 0,095 0,095 0,004 0,010 0,009 0,010 0,012 0,012 0,012 0,013 0,013 0,012 0,013 0,013 0,015

[4] N. tenaster (7) 0,098 0,097 0,102 0,007 0,010 0,010 0,012 0,011 0,012 0,012 0,013 0,012 0,014 0,014 0,017

[5] N. eha (2) 0,093 0,089 0,087 0,096 0,020 0,008 0,010 0,010 0,012 0,013 0,014 0,012 0,013 0,012 0,012

[6] N. niviventer (12) 0,094 0,087 0,096 0,093 0,058 0,019 0,011 0,011 0,013 0,013 0,013 0,014 0,015 0,013 0,014

[7] N. brahma (2) 0,121 0,121 0,140 0,137 0,110 0,122 0,047 0,011 0,011 0,012 0,013 0,012 0,012 0,013 0,012

[8] N. andersoni (3) 0,136 0,130 0,141 0,142 0,105 0,109 0,147 0,033 0,007 0,013 0,014 0,013 0,013 0,012 0,016

[9] N. excelsior (7) 0,137 0,138 0,139 0,146 0,142 0,144 0,150 0,077 0,027 0,012 0,013 0,012 0,012 0,011 0,016

[10] N. culturatus (3) 0,133 0,120 0,140 0,153 0,152 0,146 0,155 0,155 0,141 0,002 0,011 0,013 0,012 0,013 0,015

[11] N. rapit (1) 0,143 0,145 0,150 0,154 0,163 0,143 0,151 0,169 0,155 0,137 — 0,012 0,012 0,013 0,014

[12] N. huang (9) 0,150 0,150 0,143 0,148 0,142 0,157 0,149 0,154 0,151 0,141 0,135 0,017 0,009 0,011 0,015

[13] N. fulvescens (17) 0,153 0,147 0,156 0,170 0,159 0,165 0,151 0,156 0,146 0,146 0,125 0,083 0,008 0,011 0,015

[14] N. langbianis (7) 0,165 0,165 0,160 0,173 0,157 0,153 0,160 0,161 0,141 0,149 0,155 0,136 0,134 0,008 0,014

[15] N. cremoriventer (1) 0,145 0,128 0,128 0,153 0,125 0,134 0,118 0,161 0,154 0,152 0,121 0,147 0,135 0,117 —

Overall groups 15, n = 115

Примечание. Межгрупповые дистанции снизу слева, ошибки вверху справа. Средние внутригрупповые дистанции на диагонали.
Количество исследованных гаплотипов (n) приведено в скобках.

У нескольких особей N. bukit, N. confucianus, N. fulvescens и N. cremoriventer сeквенированы только начальные 730 н.о., для
построения матрицы дистанций применена опция pairwise deletion.
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Все полученные деревья (MP, ME, NJ, ML)
имели схожую топологию, различаясь лишь уровнем
поддержки некоторых узлов. N. andersoni и N. excel-
sior на некоторых MP-деревьях имеют тенденцию
образовывать общий кластер, что может ставить во-
прос о видовой независимости этих форм. Сход-
ным образом уровень дивергенции образцов, на-
зываемых у Jing et al. [10] N. eha, от N. niviventer
столь незначителен, что вызывает сомнения в видо-
вом статусе этой формы или в правильности видо-
вой идентификации образцов. На рисунке приведе-
но обобщенное дерево, полученное ME, NJ и MP
методами.

Внутри монофилетичного рода Niviventer мож-
но выделить не менее пяти достоверных клад —
(А—E). Кладу A образует группа близкородственных
видов в составе N. niviventer, N. confucianus, N. coxin-
gi, N. eha, N. bukit и N. tenaster. Среди них бо-
лее близкородственными являются пары N. confucia-
nus—N. bukit и N. niviventer—N. tenaster, статус об-
разцов, обозначенных как N. eha, требует уточнения.
Отдельные клады B и D образуют N. brahma и N. cul-
turatus. Ранее выделенная группа andersoni образует
отдельную кладу (С). Отношение между оставшими-
ся пятью видами, занимающими базальное положе-
ние, однозначно не разрешается. Достоверно может
быть выделена лишь группа, названная здесь как
группа Е, объединяющая близкие виды N. fulvescens
и N. huang. Положение же малайских и сундских
представителей рода — N. cremoriventer и N. rapit,
а также N. langbianis остается неопределенным.

Все выявленные клады (A—E) имеют достаточ-
но высокий уровень поддержки и могут служить
для выделения внутри рода дополнительных диви-

зий. Кроме группы andersoni, из состава явно сбор-
ной группы niviventer могут быть выделены не ме-
нее 4 дополнительных групп. За первой из них
(клада A) можно сохранить название группа-niviven-
ter. Из этой группы должна быть выделена группа
fulvescens, образуемая N. fulvescens и N. huang. По-
следний вид, ранее рассматриваемый как синоним
N. fulvescens, как видно из рисунка и таблицы, по
уровню дивергенции вполне соответствует видово-
му статусу. Эта группа не близкородственна группе
niviventer, как это принято в современной система-
тике рода [9]. N. brahma и N. culturatus формируют
одноименные монотипические группы. Возможно вы-
делить и пятую, которую образует N. langbianis. Этим
пяти группам (andersoni, niviventer, fulvescens, brahma,
culturatus и, возможно, langbianis) целесообразно при-
дать систематический статус. Одновременно, учиты-
вая, что большая часть малайских и сундских пред-
ставителей рода до сих пор остаются генетически
не охарактеризованными, можно предполагать, что
список групп еще не полон.
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PHYLOGENIC RELATIONSHIPS AND SPECIES COMPOSITION
IN THE GENUS NIVIVENTER (RODENTIA: MURIDAE) IN VIETNAM
AS INFERRED FROM MITOCHONDRIAL CYTOCHROME b GENE

A.E. Balakirev, V.V. Rozhnov

The article concerned to phylogenic relationships among Niviventer species inhabited Indo-

china. 15 separated species-level clades were revealed in the genus. The data obtained performed

us to argue new conception on intrageneric structure and established new, more complex taxo-

nomical structure of the genus. Four to five additional division may well been established in genus

along with one (andersoni division) currently accepted: niviventer, fulvescens, brahma, culturatus

and may be langbianis. These divisions combine together 13 from 15 currently genetically charac-

terized Niviventer species, the other not least than 2 Sundaic and Malayan species hardly if any

can be faultlessly attributed to any of these taxa. Additional investigations based on more complex

data have to be performed to make clear their position in the genus.

Key words: Niviventer, phylogeny, taxonomic structure.
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