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Введение 
Фундаментальной задачей изучения близкородственных видов 

птиц является реконструкция их эволюции. Особого внимания заслу-
живают виды, подвергающиеся разрушительному антропогенному 
воздействию. Эволюционно молодая группа видов Hierofalco (Jarvis, 
2014) является подходящей моделью для исследования процессов ви-
дообразования. Входящие в данную группу балобан и лаггар Falco 
jugger включены в Красный лист МСОП со статусом «угрожаемый» 
(Endangered) и «близкий к уязвимому» (Near threatened) соответствен-
но (BirdLife International, 2016, 2017). На территории России балобану 
и кречету присвоен статус особо ценных видов животных (ПП РФ N 
978 от 31.10.2013 г.), занесенных в Красную книгу (2001) по причине 
сокращения численности.  

Основные данные о морфологии и биологии Hierofalco имеются 
в многочисленных публикациях (Мензбир, 1916; Бутурлин, Дементьев, 
1936; Сушкин, 1938; Дементьев, 1951; Дементьев, Шагдарсурен, 1964; 
Карякин, 2011; Пфеффер, 2012 и др.). В публикациях отражен схожий 
спектр фенотипов, а также способность разных представителей 
Hierofalco скрещиваться и оставлять плодовитое потомство. При этом 
их ареалы и экологические характеристики крайне различны. Как 
следствие, возник вопрос не только о происхождении кречета и бало-
бана, но и имеющего дискуссионный статус «алтайского сокола», от-
личающегося темным оперением от остальных балобанов Алтае-
Саянского региона. 
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Что касается молекулярно-генетической реконструкции эволю-
ции данных видов, первые описания филогенетических взаимосвязей 
четырех представителей группы Hierofalco внутри семейства 
Falconidae были основаны на анализе фрагментов (300 п.н.) или пол-
ной последовательности (1142 п.н.) cyt b. Внутри группы для кречета 
выявили одну, а для балобана и «алтайского сокола» – три совпадаю-
щие митохондриальные линии, не коррелирующие с популяционной 
принадлежностью. Птицы с «алтайским» фенотипом были признаны 
одним из фенотипов балобана. Для объяснения генетического и мор-
фологического разнообразия видов была выдвинута гипотеза о древ-
ней (около 200 тысяч л.н.) гибридизации видов, независимо сущест-
вующих от 1 млн. л.н. (Seibold, 1993; Helbig, 1994; Wink, 2000, 2004).   

В работах Ф. Ниттингер с соавторами (2005, 2007) в качестве 
маркеров видовой принадлежности применены микросателлиты (STR) 
и митохондриальная Д-петля. Анализ фрагмента Д-петли размером от 
412 до 458 п.н. показал наличие двух, западной и восточной, гапло-
групп балобана, где вторая также включает в себя кречета. Этот ре-
зультат согласуется с отсутствием достоверных отличий между вида-
ми по результатам исследования 6 микросателлитных локусов. Нали-
чие одинаковых нейтральных маркеров авторы объясняют как 
возможным явлением неполного расхождения линий, так и древней 
или современной гибридизацией. 

Н. Дауни с соавторами (2008) на основе анализа последователь-
ностей цитохромоксидазы I и набора из 9 STR-локусов установили 
парафилетичность происхождения балобана и кречета при достоверно-
сти отличий видов друг от друга. 

Результаты исследования А.В. Нечаевой и др. (2018) на основе 
ранее описанных нейтральных маркеров также не прояснили вопрос 
происхождения видов и их возможную гибридизацию. 

Методами секвенирования нового поколения (NGS) получены 
полные ядерные и митохондриальные геномы балобана и кречета. 
Сравнение их кариотипов и геномов позволило выявить отсутствие 
существенных хромосомных перестроек между видами (Zhan, 2013; 
Sveinsdóttir, 2017; Joseph, 2018). 

Таким образом, при большом количестве существующих дан-
ных, остаются актуальными вопросы формирования видов группы 
Hierofalco и поиска генетических маркеров для их идентификации. 
Наше исследование было направлено на сопоставление существующих 
данных с целью получения непротиворечивой гипотезы эволюции 
изучаемых видов. 
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Материалы и методы 
Сбор, обработка и анализ данных производился ранее описан-

ными общими методиками (Horvath, 2005; Зиневич, 2018; Галинская, 
2019). Свод данных об исследованных образцах приведен в таблице 1.  

Таблица 1  
Материал, использованный для генетического анализа 

Тип материала Количество, 
единицы 

Годы 
сбора 

Источник материалов/ 
Регионы и места взятия образцов 

Сухие ткани музейных 
тушек балобанов  
«алтайского» и других 
фенотипов 

72 1881-2009 
Зоологический музей МГУ/Алтае-Саяны, 
Даурия, Крым, Казахстан, Киргизия, 
Монголия, Средняя полоса РСФСР 

Заспиртованные  
растущие перья и ткани 
природных птиц и  
«алтайских» балобанов  
из питомников 

71 2017, 2018 
Проект по восстановлению 
генетического разнообразия 
балобана в Алтае-Саянском регионе 

Линные перья  
балобанов 16 2008-2019 

Коллекция линных перьев редких и особо 
ценных видов хищных птиц ИБР РАН/ 
Алтае-Саянский регион, Даурия, Крым, 
Монголия, Устюрт 

Заспиртованные  
контурные перья  
«алтайских» балобанов 

3 2018 Питомник «Союза сокольников Северо- 
Запада» России/Алтае-Саянский регион 

Сухие контурные  
перья кречетов 5 2019 НМЦ «Биоразнообразие» ВНИИ  

Экология/Чукотка 
Заспиртованные  
ткани кречетов 8 2019 НМЦ «Биоразнообразие» ВНИИ  

Экология/ Камчатка, Чукотка 
Линные перья  
кречетов 4 2017 Питомник «Алтай Фалькон»/ 

Алтае-Саянский регион 
Заспиртованная  
кровь сапсанов 6 2018 Экспедиция Покровского И.Г./ 

остров Колгуев 
Заспиртованные  
ткани сапсанов 3 2018 НМЦ «Биоразнообразие» ВНИИ  

Экология/птицы из питомников 
Линные перья  
сапсанов 2 2009 

Коллекция линных перьев редких и особо 
ценных видов хищных птиц ИБР РАН/  
Алтае-Саянский регион 

 
Выделение ДНК осуществлялось наборами TIANamp Genomic 

Kit (Китай) и ДНК-Экстран-2 (Россия) на основе протеиназы К соглас-
но протоколам производителей. Для амплификации и секвенирования 
митохондриальных последовательностей использована разработанная 
нами библиотека специфических праймеров (табл.2).  

ПЦР митохондриальных маркеров проводили с помощью HS 
Taq-полимеразы (Евроген, Россия) по модифицированному протоколу 
с добавлением 2-5% ДМСО. Для проведения микросателлитного ана-
лиза использованы ранее опубликованные праймеры к следующим 
локусам, эффективно апробированным на малой выборке образцов: 
Ufpc1, NVH fp13, NVH fp89, NVH fp54, NVH fp82-2, NVH fp92-1, NVH 
fp79-4, Age5 (Dawnay, 2008). 

Обработка результатов капиллярного электрофореза и секвени-
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рования проведена с помощью программы GeneMarker (SoftGenetics, 
США) и программного пакета Lasergene (DNASTAR, США) соответ-
ственно. Расчет генетических расстояний осуществлен с помощью 
программного пакета Mega 7 (MEGA, США). Для анализа использова-
ны референсные последовательности из базы данных NCBI 
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov): KP337902.1 (F. cherrug), NC_029359.1 
(F. rusticolus), JX029991.1 (F. peregrinus) и EU196361.1 (F. tinnunculus). 
Структура популяций на основе вариаций частот аллелей рассчитана в 
пакете Geneland программной среды R-Studio (Guillot, 2005). Результа-
ты визуализированы в MS Excel. Анализ полногеномной изменчивости 
осуществлён методом RAD-seq на Illumina NextSeq machine (single-end 
mid-output kit) по модифицированному протоколу из статьи Н. Бейрда 
(2008) с соавторами.  

Таблица 2  
Библиотека специфических праймеров  

на последовательности мт-генома балобана и кречета 
Название Последовательность 5’-3’ прямого и обратного праймеров 

FCB1f/FCB3r 
ATCAATCCTAACTATCCTACTC /  
CAGATGAAGAATAAGGATGC 

FCB3f/FCB1r 
GACTAATCCGCAACCTACATG /  
GGAAGGTGAGGTGGATTAGGG 

FCB2f/FCB4r 
ACTGACCCGATTCTTCGCCC /  
GTGAAGTAGAGGGCTTAG 

FCB4f/FCB2r 
CCGCCTCAGTGCTAATCC /  
GGGTGTGTGGTTGGTGGG 

FCDf/FCR1r 
TTGGCCAACTAGCTTCACTCTCCT /  
CTGACGCTGGTCGTGTAATG 

FCR4f/FCD1r 
TTGTAAACCAAAGAGTGAAGG /  
TATACAGGGCATGGGTTTAGT 

FCR2f/FCR1r 
CCCATTATGTATTACTTTGC /  
CTGACGCTGGTCGTGTAATG 

FCD3f/FCD3r 
ACTAAACCCATGCCCTGTAT /  
GAACCAACCGCCCCAAAAAG 

FCD4f/FCD4r 
GCCCTTCTCCGAGCCATCTG /  
GGGTAGGGGGTTTTAAGTTTTTGT 

FCD5f/FCD5r 
CGGTTTGCGTATTTGGAGTCA /  
TCGGGCGGTTTAGGTTTATTGG 

 

Результаты и обсуждение 
Для выборки, включающей двух кречетов Чукотско-Камчатской 

популяции, двух балобанов из Крыма и 8 балобанов из Алтае-
Саянского региона, получены последовательности cyt b длиной 1122 
п.н. и Д-петли длиной от 1321 до 1601 п.н. Филогенетический анализ 
фрагмента cyt b подтвердил наличие нескольких достоверных мт-
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гаплогрупп у балобана и единой гаплогруппы для балобана и кречета. 
Согласно общедоступным данным, фрагмент начала Д-петли содержит 
разное количество повторов и составляет 440 и 543 п.н. у балобана и 
кречета соответственно. Однако использование при амплификации 
ДМСО позволило установить одинаковую длину данного фрагмента в 
305 п.н. у обоих видов. Также для них секвенированы различные вари-
анты известных последовательностей окончания Д-петли. Наши дан-
ные по полным последовательностям Д-петли соотносятся с результа-
тами анализа cyt b (рис.1).   

  

Рис.1. Филогенетические деревья на основе последовательностей  
гена cyt b длиной 1122 п.н. и Д-петли длиной от 1321 до 1601 п.н.,  

построенные методом максимального правдоподобия. Модель  
Хасегава-Кишино-Яно, бутстреп 1000, длина ветвей отражает число  
замен на сайт. FC D038, D319, D033, D314 – балобаны «алтайского» 

фенотипа, выращенные в неволе. FC D172, D023, D019, D024 –  
природные птицы Алтае-Саянского региона. FC 09.07.19, 10.07.19  

Crimea – балобаны из Крыма. FR N5 Chukotka, N6 Kamchatka –  
кречеты Чукотско-Камчатской популяции 

Наше исследование 8 нейтральных ядерных микросателлитных 
локусов на основе 17 образцов кречетов, 10 образцов сапсанов и 147 
образцов «западного» и «восточного» балобана показало различия в 
наборе аллелей только между группой Hierofalco и сапсаном. Тем не 
менее, частоты общих аллелей между кречетом и балобаном отлича-
ются (рис.2).  

С учетом митохондриальных данных и отсутствия корреляции 
между популяционной принадлежностью и наборами аллелей у бало-
бана, можно предположить, что широко описанная по нейтральным 
маркерам парафилетичность кречета и балобана скорее объясняется не 
гибридизацией, а неполным расхождением линий и «эффектом осно-
вателя» на ранних этапах видообразования. 
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Рис. 2. Диаграмма распространения частот аллелей среди 

описанных образцов, рассчитанная в пакете Geneland программной 
среды R-Studio и визуализированная с помощью MC Excel 
 
Для предварительного описания филогеографической структу-

ры балобана был проведен анализ полных геномов методом RAD-Seq 
(Miller, 2007). Исследованы 20 балобанов из Паннонской популяции, 
18 балобанов из Алтае-Саянского региона и два кречета из Чукотско-
Камчатской популяции. Выборка из Алтае-Саянского региона включа-
ет трёх искусственно выращенных птиц с «алтайской» окраской, а 
также двух потомков дикой самки с этим фенотипом.  

Было получено 36,3 млн. прочтений длиной 150 п.н. Картирова-
ние полученных данных на геном балобана из ОАЭ (номер в базе дан-
ных NCBI: AKMU00000000) позволило идентифицировать 1 618 374 
сайтов рестрикции и выявить 752 872 олигонуклеотидных замен. В 
дальнейшей работе были использованы 18 089 полиморфизмов по ге-
ному. На их основе были реконструированы филогенетические отно-
шения для исследуемых групп (рис. 3).  

Наши результаты показывают, что балобаны из Сибири филоге-
нетически ближе к кречету, чем к балобанам из европейской популя-
ции (рис.3). Следует также отметить, что даже полногеномные иссле-
дования не позволили нам отличить птиц с тёмным оперением, 
описываемых как «алтайские сокола», от остальных балобанов Алтае-
Саянского региона. Таким образом, полученные результаты позволяют 
предполагать, что «западный» балобан отделился от единой предковой 
популяции, из которой в дальнейшем образовались «восточный» бало-
бан и кречет при возникновении постоянной пространственной изоля-
ции (Карякин, 2011).  

В рамках этой гипотезы о нахождении современных кречета и 
балобана в процессе дивергенции, данные RAD-Seq полностью согла-
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суются со всеми ранее полученными результатами как микросателлит-
ного анализа, так и анализа последовательностей митохондриального 
генома. При этом наблюдаемые различия нейтральных маркеров отно-
сятся к более ранним этапам эволюции группы Hierofalco, а видообра-
зование идет по типу «геномных островов» (Yeaman, 2013). В таком 
случае, достоверные маркеры различий между западными и восточ-
ными группировками балобана и кречетом необходимо искать в адап-
тивно значимых ядерных генах, как это было сделано для балобанов 
Тибетского нагорья (Pan, 2017). 

 

 
Рис. 3. Филогенетическое древо на основе 18 089 полиморфизмов по  

ядерному геному, построенное методом максимального правдоподобия. 
Длина ветвей не отражает генетическую дистанцию. 

Pann1-20 – балобаны из Паннонской популяции. Tuva4, 8, 15, 28, 30,  
41, 42, 43, 52, 55, 60, 62, 171 – балобаны из Алтае-Саянского региона.  

Tuva19, 20 – сибсы от дикой самки «алтайского» фенотипа.  
Altai12, 33, 46 – балобаны «алтайского» фенотипа, выращенные  

в неволе. GF1, GF2 – кречеты из Чукотско-Камчатской популяции 
Выводы 
Несмотря на отсутствие хромосомных перестроек и отличий в 

нейтральных маркерах, балобан и кречет имеют эволюционно значи-
мые генетические различия, которые могут быть выявлены методами 
полногеномных исследований. Таким образом, группа видов 
Hierofalco представляет собой перспективную модель для исследова-
ния ранних этапов видообразования у хищных птиц. 

Установление истинного статуса популяций балобана и разра-
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ботка панели маркеров для генетической идентификации кречета и 
балобана являются актуальными задачами для охраны видов, находя-
щихся в процессе формирования и при этом подвергающихся значи-
тельному антропогенному воздействию. 
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