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В статье рассматриваются основные итоги исследований млекопитающих Эфиопии, выполненных Сов­
местной российско­эфиопской биологической экспедицией. Млекопитающие этой страны – подхо­
дящая модель для изучения процессов эволюции и видообразования в горных тропиках, а также путей 
адаптации к условиям высокогорья. Полученные результаты имеют особое значение для развития ряда 
направлений эволюционной биологии, охраны природы и медицинской биологии, в числе которых 
установление механизмов возникновения высокого уровня биоразнообразия и эндемизма; эмпириче­
ская проверка альтернативных гипотез видообразования; оценка роли интрогрессивной гибридизации 
в эволюции; изучение коэволюции функционально связанных митохондриальных и ядерных генов. На 
примере Эфиопского нагорья показана перспективность дальнейших исследований процессов сопря­
жённой эволюции мелких млекопитающих и специфических для них арена­ и хантавирусов в условиях 
долговременной изоляции. 
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РОССИЯ–АФРИКА: БЕЗОПАСНОСТЬ, ТЕХНОЛОГИЧЕСКИЙ  
СУВЕРЕНИТЕТ И ГУМАНИТАРНЫЕ ЦЕННОСТИ

Понимание сути процессов формирования 
и поддержания биоразнообразия в тропиках помо­
гает при проверке ряда гипотез, сформулирован­
ных в рамках эволюционной теории, а также при 
разработке основных концепций биологии охраны 
природы. Несмотря на то, что уже в классических 
трудах А. Уоллеса [1] и Ф.Г. Добржанского [2] пред­
принимались попытки объяснить разнообразие 
тропических биот, предметом острых дискуссий до 
сих пор остаются возможные пути диверсификации 
и видообразования в тропиках. 

В настоящее время актуальна не только охрана 
определённых видов и дивергировавших1 внутри­
видовых линий, но и ландшафтов, к которым при­
урочены эволюционные процессы. Это особенно 
важно для мировых центров биоразнообразия и эн­
демизма. Эфиопия в этом отношении уникальна, 
поскольку почти вся её территория разделена между 
двумя такими центрами: Восточным Афромонтан­
ным и Африканским Рогом. В пределах Восточного 
Афромонтанного центра, простирающегося от Эфи­
опского нагорья до Северного Мозамбика, наблю­
даются наибольшие в мире концентрация видов рас­
тений и животных, которым угрожает исчезновение, 
а также видовое разнообразие млекопитающих на 
единицу площади. По общему числу эндемичных 
видов высших позвоночных регион занимает вто­
рое место после Мадагаскара [3]. Изолированность 
Эфиопского нагорья, вмещающего бо́льшую часть 
Восточного Афромонтанного центра, контрастная 
геоморфология и выраженный высотный градиент 
природных условий делают данную территорию 
1 Дивергенция – расхождение признаков и свойств у перво­

начально близких групп организмов в ходе эволюции.
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(в изменявшихся границах и под разными названи­
ями) насчитывает более 2 тыс. лет. Начало зооло­
гических исследований этой страны связано с име­
нем немецкого учёного Э. Рюппеля, описавшего по 
результатам своей экспедиции на север Эфиопии 
(1831–1834) таких своеобразных млекопитающих, 
как гелада (Theropithecus gelada), эфиопский волк 
(Canis simensis), эфиопский козёл (Capra walie), ги­
гантская кротовая крыса (Tachyoryctes macrocephalus) 
и голый землекоп (Heterocephalus glaber). Местную 
фауну изучали немецкие, британские, французские 
и американские зоологи в ходе зачастую случай­
ных и весьма кратковременных поездок. До конца 
1980­х  го дов практически отсутствовали исследо­
вания по млекопитающим Эфиопии, выполненные 
с привлечением цитогенетических и молекулярно­ 
генетических методов, что делало невозможным как 
инвентаризацию фауны на современном уровне, 
так и филогенетические реконструкции отдельных 
(в том числе эндемичных) групп видов.

Можно сказать, что регулярные и планомерные 
работы в этой области начались именно с момента 
создания СРЭБЭ. Существенно расширился си­
стематический список млекопитающих Эфиопии. 
Впервые для фауны страны указаны один отряд, 
одно семейство, пять родов и 12 видов, установлена 
видовая самостоятельность девяти ранее описанных 
форм, сведённых позднее в синонимы. Описаны 
один новый для науки род (Chingawaemys) и 15 ви­
дов (Plecotus balensis, Mastomys awashensis, Desmomys 
yaldeni, Lophuromys menageshae, L. chercherensis, 
L.  pseudosikapusi, Otomys cheesmani, O.  simensis, 
O. yaldeni, Crocidura afeworkbekelei, C.  yaldeni, 
Stenocephalemys sokolovi, S. zimai, Chingawaemys rarus, 
Mus harennensis) [5–13]. Кроме того, показана видо­
вая самостоятельность 32 других форм, пока ожи­
дающих формального описания.

Таким образом, дополненный список млекопи­
тающих Эфиопии включает 311 видов, в том числе 
62 эндемика. По уровню эндемизма млекопитаю­
щих (19.9%) Эфиопия занимает четвёртое место сре­
ди континентальных стран, уступая лишь Мексике 
(28.5%), Бразилии (22.7%) и США (22.2%) и намно­
го опережая другие африканские страны (ЮАР – 
10.3%, ДР Конго – 6.1%, Египет – 5.9%, Ливия – 
5.8%, Кения – 5.4%, Сомали – 5%, Камерун – 4.7%, 
Танзания – 4.3%, Судан – 4%).

С открытием новых видов сразу же встал вопрос 
об их охране, поскольку в большинстве своём они 
относятся к категории узкоареальных эндемиков 
и, следовательно, очень уязвимы [14]. Катастрофи­
ческие темпы уничтожения естественных место­
обитаний обусловливают необходимость продолже­
ния инвентаризации млекопитающих. Некоторые 
неизвестные до сих пор эндемичные виды могут 
исчезнуть раньше, чем будут открыты, описаны 
и изучены. Показателен пример “забытых” грызу­
нов Mylomys rex и Nilopegamys plumbeus, описанных 
в 1906 и 1928 гг. соответственно и известных до сих 

идеальным полигоном для изучения особенностей 
генезиса изолированной эндемичной горной фауны 
и экологических аспектов эволюции.

Полуостров Африканский Рог, на котором рас­
полагаются восточные регионы Эфиопии, включает 
бо́льшую часть Сомали­Масайского регионального 
центра эндемизма. В границах последнего заключе­
ны ареалы более 1 тыс. эндемичных видов высших 
растений (половина всей местной флоры). Это по­
зволяет предполагать существование здесь столь же 
высокоэндемичной, но пока недостаточно изучен­
ной ксерофильной фауны2. Поскольку млекопита­
ющие с точки зрения охраны природы представля­
ют собой одну из немногочисленных “флаговых” 
групп3, важно выявить истинный паттерн их разно­
образия. Кроме того, тропические млекопитающие 
могут быть потенциальными источниками новых 
опасных патогенов человека.

 Совместная российско­эфиопская биологи­
ческая экспедиция (СРЭБЭ, до 1991 г. – совет­
ско­эфиопская) была организована по инициативе 
академика В.Е. Соколова в 1986 г. Она получила 
официальный статус в 1987 г. и является самым про­
должительным международным научным проектом 
в Эфиопии. Поскольку Соколов был крупнейшим 
отечественным териологом, млекопитающие всегда 
занимали особое место в деятельности экспедиции. 
Настоящая статья подводит некоторые итоги рабо­
ты группы по изучению млекопитающих СРЭБЭ за 
весь период её существования. Основное внимание 
уделяется результатам, имеющим фундаментальное 
и практическое значение, а также перспективам 
дальнейших исследований в этой стране.

Разнообразие млекопитающих Эфиопии. Сохра­
нение биологического разнообразия, бол́ьшая часть 
которого сконцентрирована в тропиках, – одна из 
наиболее актуальных проблем современности. Све­
дения о таксономическом составе отдельных групп 
организмов необходимы для биогеографических, 
экологических и эволюционных исследований, 
а также для определения территорий, наиболее 
остро нуждающихся в природоохранном статусе. 
Тем не менее инвентаризация ныне живущих на 
Земле видов пока далека от завершения. Это в пол­
ной мере касается класса млекопитающих, несмотря 
на распространённое мнение об их сравнительно хо­
рошей изученности. Темпы описания новых видов 
млекопитающих с 1960­х годов стабильно растут 
и на порядок превышают таковые у птиц [4]. 

Эфиопия – единственная страна тропической 
Африки, не имеющая колониального прошлого. Её 
непрерывная история как независимого государства 
2 Ксерофилы – организмы, приспособленные к обитанию 

в условиях сухого климата.
3 Флаговые виды (от англ. “flagship species”) – угрожаемые 

виды, выбранные природоохранными организациями или 
проектами для сохранения биоразнообразия в конкрет­
ном месте, а также с учётом социального контекста. 
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пор только по типовым экземплярам: специально 
предпринятые попытки сбора дополнительного ма­
териала не увенчались успехом из­за полного исчез­
новения местообитаний этих видов. 

Практическое значение таксономических ис­
следований млекопитающих Эфиопии не сводится 
лишь к природоохранным инициативам. Например, 
голый землекоп (Heterocephalus glaber) служит мо­
дельным объектом для целого ряда дорогостоящих 
медико­биологических исследований, которые про­
водятся в России и других странах. Большое внима­
ние уделяется изучению таких уникальных особен­
ностей этого животного, как необычно высокая (для 
мелких млекопитающих) продолжительность жиз­
ни, устойчивость к онкологическим заболеваниям, 
нечувствительность к термическим и химическим 
ожогам [15]. В настоящее время эти работы прово­
дятся только на особях из лабораторных колоний, 
основатели которых происходят с ограниченной 
территории Южной Кении. Недавние результаты, 
полученные СРЭБЭ, показали высокую степень ге­
нетической дифференциации между двумя основ­
ными эволюционными линиями голого землекопа, 
одна из которых населяет Восточную Эфиопию, 
а другая – Южную Эфиопию и Кению [16]. Несмо­
тря на то, что выявленные генетические различия 
между этими глубоко дивергировавшими формами 
(происхождение которых отнесено к среднему плей­
стоцену) могут соответствовать видовому уровню, 
их таксономический статус остаётся неопределён­
ным. Тем не менее поставлена под сомнение право­
мочность экстраполяции наших представлений об 
уникальных особенностях голого землекопа на всех 
современных представителей рода Heterocephalus, 
поскольку они получены при изучении исключи­
тельно южной формы. Дальнейшие исследования 
генетической и таксономической структуры голого 
землекопа будут способствовать созданию базы дан­
ных, необходимой для поиска кандидатных генов4, 
которые ответственны за долголетие, резистент­
ность к онкологическим заболеваниям и понижен­
ную чувствительность к некоторым типам боли.

Механизмы возникновения и поддержания центров 
эндемизма и биоразнообразия в тропиках. Учёные 
всё ещё не обладают достаточной информацией 
о механизмах диверсификации, ответственных за 
возникновение высокого уровня биоразнообразия 
и эндемизма в тропиках. Согласно первой традици­
онной гипотезе, основную роль играет выживание 
палеоэндемиков в климатически стабильных ре­
фугиумах5 [17], вторая предполагает повышенные 
4 Ген­кандидат – ген, который может быть связан с прояв­

лением сложного признака либо с возникновением забо­
левания.

5 Рефугиум (от лат. “refugium” – убежище) – климатически 
стабильный участок земной поверхности или Мирового 
океана, где вид или группа видов пережили или пережи­
вают неблагоприятный для них период. Может служить 
точкой восстановления экосистем в будущем.

темпы видообразования в подобных регионах [18]. 
Очевидно, что эти гипотезы не противоречат друг 
другу. Публикации по африканским и южноамери­
канским птицам, а также высшим растениям тро­
пической Африки показали, что ареалы большого 
числа палеоэндемиков (включая филогенетических 
и/или биогеографических реликтов) и недавно воз­
никших неоэндемиков ограничены относительно 
небольшими горными лесами, которые могут быть 
охарактеризованы как области высокой климати­
ческой стабильности [19, 20]. Предположено, что 
нивелирование глобальных колебаний климата 
особенностями местного рельефа таких территорий 
(отождествляемых в основном с туманными лесами, 
которые отличаются постоянством орографических 
осадков) стимулировало выживание старых филети­
ческих линий и образование новых, что и привело 
к пространственным агрегациям таксонов с крайне 
ограниченным распространением. Иными словами, 
здесь отмечаются быстрые темпы видообразования 
и низкие темпы вымирания.

Видообразование в ограниченных районах дол­
говременной климатической стабильности связыва­
ется с изоляцией реликтовых популяций некоторых 
видов, исчезнувших на окружающих территориях 
вследствие случайности процессов вымирания. 
Это является следствием высокой скорости оборо­
та видового состава в климатически нестабильных 
областях, что приводит к локальным вымираниям 
достаточно редких видов. Подобная модель аллопа­
трического видообразования не подразумевает су­
ществования физических барьеров, изолирующих 
целые сообщества. Бытовали и иные мнения каса­
тельно быстрых темпов видообразования в климати­
чески стабильных рефугиумах: большее количество 
потенциальных экологических ниш (как следствие 
повышенной гетерогенности местообитаний) и свя­
занная с этим адаптивная радиация6 (сопровожда­
ющаяся ускоренной морфологической эволюцией) 
отдельных групп растений и животных.

Исследования СРЭБЭ показали, что реликтовые 
леса Южной и Юго­Западной Эфиопии представля­
ют собой центр смешанного эндемизма млекопита­
ющих, поскольку помимо узкоареальных палеоэн­
демиков (Desmomys yaldeni, Chingawaemys rarus, Mus 
harennensis), возникших в доплейстоценовые вре­
мена [12, 13, 21], они населены многочисленными 
неоэндемиками (Chlorocebus djamdjamensis, Crocidura 
harenna, C. bottegoides, C. similiturba, C. macmillani, 
Otomys fortior, Stenocephalemys ruppi, Lophuromys 
pseudosikapusi), обособление которых произошло 
в плейстоцене [22–26]. Таким образом, впервые на 
материале по млекопитающим подтвердилась гипо­
теза об аккумулирующей роли географически огра­
6 Адаптивная радиация (от лат. “adaptare” – приспосабли­

вать) – разнонаправленная эволюция родственных групп 
организмов, связанная с их способами приспособления 
к условиям среды.
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ниченных районов горных тропиков, где долговре­
менная климатическая стабильность способствует 
выживанию старых и образованию новых филети­
ческих линий, что приводит к пространственным 
агрегациям узкоареальных таксонов различного 
эволюционного возраста. 

Пространственная структура эндемичной фау­
ны млекопитающих Сомали­Масайского региона 
существенно отличается от соседствующего Эфи­
опского нагорья. Несмотря на обилие автохтонных 
эндемиков, включая уже упомянутого голого земле­
копа, не выявлено совпадения их ареалов на столь 
ограниченных территориях. Из местных палеоэн­
демиков нельзя не отметить аммодила (Ammodillus 
imbellis), филогенетическое положение которого до 
недавнего времени оставалось неизвестным. Бла­
годаря исследованиям СРЭБЭ было установлено, 
что этот монотипический род представляет собой 
таксон, обособившийся от остальных групп песча­
нок на границе среднего и позднего миоцена [27]. 
Особо подчёркивается положение Ammodillus как 
относительно древней линии, которая никогда не 
подвергалась диверсификации. Несмотря на дли­
тельное обособленное эволюционное существо­
вание, это животное не может считаться “живым 
ископаемым” (видом, обладающим признаками 
общего древнего предка), так как имеет ряд про­
грессивных морфологических черт, которых нет 
у современных и ископаемых песчанок, а также у их 
вероятных предков (например, особенное строение 
черепа и зубов). 

Для описания эволюционной линии, которая на 
протяжении всей своей истории не подвергалась 
ветвлению, предложен термин “древний одиночка” 
(ancient singleton) [27]. Этому определению полно­
стью соответствует и упомянутая выше глубоко ди­
вергировавшая линия трибы Praomyini, отделивша­
яся в позднем миоцене и описанная как новые род 
и вид Chingawaemys rarus [12]. Интересно, что ареалы 
этих двух “древних одиночек” ограничены различа­
ющимися по площади областями высокой климати­
ческой стабильности: в первом случае – одним из 
древнейших и наиболее климатически стабильных 
ландшафтных регионов Африки, во втором – отно­
сительно небольшим горным лесом с постоянными 
орографическими осадками.

Таким образом, далеко не все палеоэндемики яв­
ляются филогенетическими или биогеографически­
ми реликтами, то есть “осколками” некогда процве­
тавших и широко распространённых групп. Такой 
статус некоторых из них не связан с вымиранием 
родственных таксонов и/или резким сокращени­
ем ареала. Напротив, происхождение и длительное 
выживание “древних одиночек” обусловлено тем, 
что они обитают в стабильных условиях и занимают 
узкие экологические ниши. Подобные обстоятель­
ства, а также предположительно сопутствующая им 
низкая генетическая и морфологическая изменчи­

вость могут быть причиной отсутствия диверсифи­
кации эволюционной линии.

Экологическое видообразование у наземных по-
звоночных горных тропиков: иллюзия или реальность? 
Существование и распространённость феномена 
симпатрического (то есть не связанного с геогра­
фическим разделением) видообразования – дис­
куссионный вопрос в современной эволюционной 
биологии. В течение длительного времени основ­
ным фактором, ответственным за диверсификацию 
наземных позвоночных в тропиках, считалась имен­
но географическая изоляция (модели рефугиумов, 
речных барьеров, горных изолятов и др.) [28]. Наи­
большую популярность (особенно при объяснении 
процессов диверсификации лесных видов) получила 
гипотеза плейстоценовых рефугиумов, позднее рас­
пространённая и на события, которые, вероятно, 
происходили в более ранние геологические времена. 

В последние десятилетия весьма популярной 
стала экологическая (градиентная) модель видо­
образования, основанная на возможности дивер­
сификации форм до достижения ими видового ста­
туса благодаря различным направлениям отбора на 
выраженном градиенте природных условий [29]. 
Считается, что репродуктивная изоляция при этом 
может возникать как побочный продукт адаптации 
к отличающимся местообитаниям (за счёт плейо­
тропного действия генов7 и генетического эффекта 
“попутного транспорта”8). Очевидно, что эта мо­
дель существенно отличается от классического ал­
лопатрического варианта видообразования (модель 
рефугиумов), постулирующего необходимость про­
странственной изоляции как фактора дивергентной 
эволюции.

Для верификации двух конкурирующих гипотез 
(аллопатрической и градиентной) необходимо изу­
чение природных ситуаций с использованием ме­
тодов молекулярной филогении [29]. В частности, 
градиентная модель формообразования предсказы­
вает паттерны распространения близких форм, при 
которых сестринские таксоны занимают соседние, 
но сильно отличающиеся местообитания.

Попытки эмпирически проверить градиент­
ную модель заключались в основном в изучении 
конспецифических (принадлежащих к одному 
и тому же виду) популяций тропических птиц 
и ящериц, обитающих вдоль градиента (широтно­
го или высотного) природных условий. Была вы­
явлена значительная фенотипическая дивергенция 
популяций, занимающих смежные, но кардинально 
различающиеся местообитания (уровень диверген­
ции по отдельным признакам зачастую соизмерим 
7 Плейотропия (плейотропность) – множественное дей­

ствие гена, при котором один ген определяет проявление 
нескольких признаков.

8 Эффект попутного транспорта позволяет вредным и ней­
тральным мутациям распространяться за счёт сцепления 
с благоприятными мутациями.
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с таковым между “хорошими” родственными ви­
дами9). В ряде случаев показано их генетическое 
разделение по относительно небольшому числу 
локусов, что соответствует предсказаниям гради­
ентной модели. Следует отметить, что результаты 
данных исследований в основном свидетельствуют 
о возможности достижения значительного уровня 
внутривидовой дифференциации в ходе подобных 
процессов. Вопрос о том, может ли такая диффе­
ренциация привести к законченному акту видо­
образования, остаётся открытым. В этом контексте 
большой интерес вызывает верификация градиент­
ной модели методами молекулярной филогении на 
примере групп родственных видов, распространён­
ных вдоль значительного градиента природных ус­
ловий. 

Благодаря выраженному, устойчивому в течение 
года высотному градиенту температур на территории 
Эфиопского нагорья сформировались замещающие 
друг друга высотные пояса (горный тропический 
лес, пояс верещатников, афро­альпийская зона), 
способствующие узкой специализации отдельных 
видов. Характерной чертой распространения мел­
ких млекопитающих Эфиопского нагорья является 
чёткое разделение по высотным пределам обитания 
между близкими лесными и горными видами боль­
шинства эндемичных групп. Вследствие этого они 
стали удобным объектом для эмпирической провер­
ки градиентной модели видообразования.

В целом филогенетические паттерны и особен­
ности современного распространения большин­
ства групп мелких млекопитающих, эндемичных 
для Эфиопского нагорья, могут послужить под­
тверждением аллопатрической, но не градиентной 
модели [24, 26, 30]. Тем не менее обнаружены два 
возможных случая градиентного видообразования. 
Первый касается двух сестринских эндемичных ви­
дов землероек­белозубок (Crocidura thalia и C. glassi). 
Они замещают друг друга в смежных высотных по­
ясах горного массива Бале (афро­альпийскую зону 
и вересковый пояс населяет C. glassi, тропический 
лес – C. thalia). Эти животные морфологически 
хорошо различаются [10], вследствие чего их ви­
довая самостоятельность никогда не подвергалась 
сомнению. В то же время они поразительно близ­
ки как по митохондриальным, так и по ядерным 
генам [23]. Кроме того, C. glassi и C. thalia распро­
странены парапатрично10 и на всём протяжении их 

9 “Хорошие виды” – виды, хорошо отличающиеся друг от 
друга и не вызывающие затруднений при определении их 
статуса.

10 Парапатрия – тип распространения популяций, которые 
занимают смежные, но не перекрывающиеся ареалы и мо­
гут скрещиваться друг с другом в зоне контакта. Если ус­
ловия среды в ареалах достаточно различаются, в процессе 
естественного отбора происходит постепенная диверген­
ция популяций, сокращаются эпизоды скрещиваний меж­
ду ними, развивается репродуктивная изоляция. Таким 
образом популяции обособляются в качестве новых видов.

ареалов населяют разные высотные пояса [31]. Эти 
особенности идеально соответствуют предсказа­
ниям градиентной модели видообразования [29]. 
Исследования данных видов с привлечением совре­
менных геномных методов представляются весьма 
перспективными. Возможно, генетические разли­
чия между ними сводятся к немногим областям ге­
нома, ответственным за адаптацию к контрастным 
местообитаниям. 

В другой работе, где также использовались на­
боры митохондриальных и ядерных маркеров, была 
выдвинута гипотеза о градиентном пути происхож­
дения некоторых видов узкоголовых крыс энде­
мичного рода Stenocephalemys. Это подтверждается 
выявленными особенностями двух пар видов этого 
рода, населяющих территории по обе стороны от 
Рифтовой долины. Сестринские взаимоотноше­
ния установлены для видов, обитающих в смежных 
высотных поясах (афро­альпийской зоне и поясе 
верещатников) единого горного массива: на севе­
ро­западном (S. zimai – S. albipes) и юго­восточном 
(S. albocaudata – S. griseicauda) плато Эфиопского 
нагорья [25]. Несмотря на эволюционную моло­
дость этой группы, базальная радиация которой 
имела место в середине плейстоцена, указанные 
виды генетически и морфологически хорошо диф­
ференцированы. 

Интересно, что два приведённых выше при­
мера соответствуют начальному (Crocidura thalia 
и C. glassi) и конечному (виды рода Stenocephalemys) 
этапам градиентного видообразования. Можно 
предположить, что это редкий, но реальный эволю­
ционный феномен, который вносит определённый 
вклад в формирование столь богатой эндемичной 
фауны млекопитающих Эфиопского нагорья. 

Адаптивная интрогрессия митохондриального 
генома как фактор микроэволюции и формообразо-
вания. Широкое применение молекулярно­гене­
тических методов в зоологических исследованиях 
позволило установить особую роль гибридизации 
в возникновении многообразия органического 
мира и пересмотреть традиционное представление 
о ней как о негативном явлении в эволюции, свя­
занном исключительно с разрушением высокоин­
тегрированных генных комплексов и локальным 
слиянием ранее дивергировавших форм. В на­
стоящее время допускаются такие разнообразные 
сценарии взаимодействия дивергентных и ретику­
лярных процессов, как усиление репродуктивных 
барьеров в зонах гибридизации, диверсификация 
форм до достижения ими видового статуса без пре­
рывания потока генов между ними и гибридогенное 
видообразование. 

Одно из наиболее интересных с эволюционной 
точки зрения последствий межвидовой гибриди­
зации – адаптивная интрогрессия, то есть заим­
ствование одним видом у другого генов, имеющих 
адаптивное значение. Интрогрессия уже апро­
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бированных естественным отбором сочетаний 
отдельных генов – теоретически более быстрый 
и эффективный путь адаптации (по сравнению 
с традиционным, основанным на постепенном 
накоплении полезных мутаций), помогающий ви­
дам­реципиентам в краткие сроки осваивать новые 
обширные территории и незанятые ранее экологи­
ческие ниши. 

Выявление адаптивной интрогрессии – зачастую 
методически сложная задача по причине неопре­
делённости связи отдельных генов с соответствую­
щими адаптивно значимыми признаками. В связи 
с этим перспективными моделями представляются 
случаи заимствования чужеродного митохондриаль­
ного генома, поскольку в митохондриях генериру­
ется практически вся энергия, которую организм 
использует либо для построения макроэргических 
связей, либо непосредственно для выработки тепла 
(при разобщении в митохондриях дыхания и фос­
форилирования). Есть все основания считать, что 
адаптация млекопитающих к обитанию в высоких 
широтах и на высокогорье требует перестройки 
энергетического метаболизма для повышения его 
эффективности. Соответственно, аминокислотные 
замены в активных участках энзимов – компонен­
тах дыхательной цепи – потенциально могут иметь 
функциональное значение, обеспечивая их носите­
лям селективное преимущество. 

Адаптивное заимствование “чужого” митохон­
дриального генома обычно связывается с широтным 
смещением ареалов (обусловленным периодически­
ми изменениями климата в плейстоцене) вовлечён­
ных в интрогрессию форм. Хотя периодические из­
менения климата в прошлом также индуцировали 
вертикальную динамику высотных границ расти­
тельных поясов в горах, возможные последствия 
межвидовой гибридизации на протяжённом вы­
сотном градиенте остаются практически неизучен­
ными. Уникальные возможности для проведения 
подобных исследований предоставляет Эфиопское 
нагорье с его богатой эндемичной фауной и чётко 
выраженной высотной поясностью, включающей 
столь экстремальное местообитание, как афро­аль­
пийская зона.

Благодаря использованию в работе экспедиции 
набора митохондриальных и ядерных маркеров по­
лучены многочисленные свидетельства разновоз­
растных ретикулярных процессов у представителей 
двух групп эндемичных грызунов – узкоголовых 
крыс рода Stenocephalemys и крапчатых жестково­
лосых мышей надвидового комплекса Lophuromys 
flavopunctatus s.l., населяющих крайне ограниченные 
территории. Все шесть видов рода Stenocephalemys 
оказались вовлечёнными в древнюю или недавнюю 
гибридизацию с последующей интрогрессией “чу­
жой” митохондриальной ДНК (мтДНК) [25]. Осо­
бый интерес вызывает древнее заимствование видом 
S. zimai митохондриального генома S. albocaudata, 

поскольку оба вида населяют афро­альпийскую 
зону горных массивов, расположенных на проти­
воположных сторонах Рифтовой долины. 

Изучение аминокислотных остатков в после­
довательностях белка цитохрома b показало, что 
S. zimai и S. albocaudata имеют в 18­й позиции лей­
цин (Leu), а остальные виды Stenocephalemys, насе­
ляющие расположенные ниже местообитания (леса 
и верещатники), – фенилаланин (Phe) [32]. Путём 
моделирования трёхмерной структуры белка уста­
новлено, что данная замена находится в непосред­
ственной близости к его каталитическому центру 
и может иметь адаптивное значение для более эф­
фективного функционирования системы клеточ­
ного дыхания в условиях высокогорья, увеличивая 
стабильность присоединения молекулы убихинона. 
Анализ последовательностей гена цитохрома b из 
базы GenBank показал, что у грызунов рассматри­
ваемая область белка относительно консервативная, 
а замена в 18­й позиции чрезвычайно редкая. Тем не 
менее эта замена обнаружена у трёх видов неотро­
пических хомячков из подсемейства Sigmodontinae 
(Punomys kofordi, Thomasomys oreas, T. gracilis), насе­
ляющих высокогорья Анд, что также свидетельству­
ет о её адаптивном значении. Поскольку результаты 
предыдущих исследований допускают существо­
вание древней интрогрессии митохондриально­
го генома от S. albocaudata к S. zimai [25], наличие 
одинаковой и в то же время чрезвычайно редкой 
замены у этих видов можно было бы объяснить 
общностью происхождения их митохондриальных 
геномов. Однако выявлено независимое проис­
хождение замены Phe 18 → Leu 18 у этих специа­
лизированных афро­альпийских Stenocephalemys, 
поскольку аминокислотный остаток Leu 18 коди­
руется у них существенно различающимися три­
плетами (TTA – у S. albocaudata, CTC – у S. zimai). 
Таким образом, афро­альпийские представители 
рода Stenocephalemys стали уникальным примером 
адаптации к суровому климату высокогорья, соче­
тающей как адаптивную интрогрессию, так и после­
дующую конвергентную “доработку” геномов в ходе 
дальнейшего освоения видами высокогорных ме­
стообитаний [32].

По­видимому, эти процессы продолжаются до 
сих пор. Был проведён специальный анализ следов 
адаптивной эволюции в 27 полных митохондри­
альных геномах всех шести видов Stenocephalemys. 
Наибольшее число сайтов, подверженных положи­
тельному отбору (движущему отбору при адаптации 
к новым местообитаниям), найдено в филогене­
тических линиях, которые относятся к специали­
зированным обитателям афро­альпийской зоны 
(S. albocaudata и S. zimai). Яркие признаки поло­
жительного отбора выявлены у 10 из 13 белок­ко­
дирующих генов, подавляющее большинство по­
тенциально функциональных замен обнаружено 
в комплексе NADH­дегидрогеназы [33].
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Эфиопские представители надвидового ком­
плекса Lophuromys flavopunctatus s.l. – ещё один при­
мечательный пример множественной ретикулярной 
эволюции [8, 34]. Пять из девяти видов этой энде­
мичной группы оказались вовлечёнными в разно­
возрастные процессы интрогрессии. Как и в случае 
Stenocephalemys, наибольший интерес вызывают 
события древнего заимствования высокогорными 
обитателями “чужого” митохондриального гено­
ма. Полученные данные позволили предположить, 
что древняя интрогрессия митохондриального ге­
нома Lophuromys menageshae, преадаптированного 
к успешному функционированию в суровых услови­
ях высокогорья, сыграла важную роль при освоении 
афро­альпийских местообитаний двумя другими ви­
дами (L. melanonyx и L. simensis). Недавняя и даже 
современная интрогрессия мтДНК L. menageshae 
популяциями L. simensis косвенно подтверждает её 
адаптивный характер. Об этом же свидетельствует 
и тот факт, что населяющие наибольшие высоты по­
пуляции L. melanonyx и L. simensis обладают только 
заимствованной мтДНК [26].

Адаптации эфиопских Lophuromys к условиям 
высокогорья не сводятся лишь к аминокислотным 
заменам в белках – компонентах дыхательной цепи. 
Так, обитатель афро­альпийской зоны L. melanonyx 
обладает парадоксальным, на первый взгляд, ком­
плексом термофизиологических адаптаций. Он 
ожидаемо намного крупнее остальных представи­
телей рода, обитающих на меньших высотах, в то 
же время его термоизоляция менее эффективна. 
Повышение теплопроводности покровов мелкого 
млекопитающего при одновременном увеличении 
размеров тела в процессе адаптации к низким тем­
пературам высокогорных местообитаний позволя­
ет организму эффективнее использовать энергию 
солнечного излучения для поддержания теплового 
баланса [35]. 

Группы видов Stenocephalemys spp. и L. flavo-
punctatus s.l. – интересная модель для дальнейшего 
изучения роли адаптивной интрогрессии в эволю­
ции. В этой области пока остаётся целый ряд нере­
шённых вопросов. Практически все заимствования 
“чужой” мтДНК не сопровождаются интрогрессией 
ядерных генов. Специальное исследование надви­
дового комплекса Lophuromys flavopunctatus s.l. с ис­
пользованием геномных методов обнаружило лишь 
незначительный след потока ядерных генов для двух 
случаев современной межвидовой гибридизации 
и показало его отсутствие во всех эпизодах древ­
ней интрогрессии митохондриального генома [26]. 
По­видимому, заимствованная доля ядерного ге­
нома не способна закрепиться в геномах видов­ре­
ципиентов и быстро элиминируется из популяции 
в течение нескольких поколений. Однако любой 
вид должен иметь соответствие между уникальным 
образом коадаптированными митохондриальны­
ми генами и функционально связанными с ними 
ядерными (N­mt) генами. Отдельные субъединицы 

белков комплексов окислительного фосфорилиро­
вания закодированы как в митохондриальном, так 
и в ядерном геноме. Очевидно, что новое сочетание 
митохондриальных и N­mt­генов различных видов, 
возникающее при интрогрессии  мтДНК, вряд ли 
будет эффективно функционировать. Можно лишь 
предположить, что при освоении высокогорных 
местообитаний (с их экстремально жёсткими усло­
виями существования) большое адаптивное значе­
ние заимствуемой  мтДНК компенсирует потери от 
нарушения коадаптации с N­mt­генами. Непонят­
но, сопровождалась ли межвидовая интрогрессия 
митохондриального генома параллельной интро­
грессией N­mt­генов или же их последующей уско­
ренной подстройкой к новой мтДНК в геноме ви­
да­реципиента. Для проверки этих альтернативных 
гипотез перспективно использование в качестве 
модели группы видов Lophuromys flavopunctatus s.l., 
среди которых широко распространено сосуще­
ствование в пределах одной популяции особей как 
с предположительно заимствованным, так и с ис­
ходно видоспецифичным митохондриальными ге­
номами.

Как это ни удивительно, при оценке реально­
сти модели экологического (градиентного) ви­
дообразования никогда не рассматривались эво­
люционные последствия случайной межвидовой 
гибридизации, хотя очевидно, что интродукция 
чужеродного митохондриального генома (уже 
адаптированного к определённым условиям), 
провоцирующая быструю эволюцию N­mt генов, 
может существенно ускорить процессы диффе­
ренциации между исходно конспецифическими 
популяциями.

Наконец, изучение специфических адаптаций 
узкоареальных высокогорных эндемиков, занима­
ющих крошечные участки своеобразных местооби­
таний на вершинах горных массивов (быстро исче­
зающих в результате глобального потепления), будет 
способствовать развитию концепции экологических 
и эволюционных ловушек11 [36], что, помимо чисто 
теоретических аспектов, имеет важное природоох­
ранное значение.

От разнообразия млекопитающих к разнообразию 
их вирусов. За последние 100 лет зафиксировано по­
рядка 20 новых опасных и особо опасных вирусных 
инфекций человека, которые в подавляющем боль­
шинстве передались от животных. Каждый такой 
эпизод сопровождался значительными социаль­
но­экономическими последствиями. Большинство 
новых инфекций связано с РНК­содержащими ви­
русами. В этом контексте важно продолжать изу­
11 Экологическая ловушка – непропорциональное возраста­

ние привлекательности среды обитания по сравнению с её 
ценностью для выживания и воспроизводства. Эволюци­
онная ловушка – изменение окружающей среды, в резуль­
тате которого полезные в прошлом признаки становятся 
не нужны или даже вредны.
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чение вирусов млекопитающих (в первую очередь 
грызунов, рукокрылых и землероек), что позволит 
судить об эволюции, экологии и истории возник­
новения ряда вирусов человека. Млекопитающие 
предоставляют зоонотический пул (резервуар), из 
которого появляются ранее неизвестные патогены, 
способные поражать человека. Следует отметить, 
что факторы, обусловливающие это явление, оста­
ются малопонятными. Есть мнение, что становле­
ние новых опасных для людей возбудителей связано 
с некоторыми тропическими регионами, где наблю­
даются:

• высокий уровень биологического разнообразия, 
обеспечивающий обширный зоонотический пул; 

• значительная степень относительно недавнего 
антропогенного нарушения природных экосистем, 
что влечёт за собой увеличение частоты межвидовых 
контактов;

• высокая плотность населения;
• социально­экономические условия, благопри­

ятствующие возникновению новых эпидемий [37]. 
Бо́льшая часть территории Эфиопии в полной 

мере соответствует всем перечисленным пунктам. 
Эфиопское нагорье отнесено к регионам наиболь­
шего риска возникновения новых инфекционных 
заболеваний, передаваемых человеку от диких жи­
вотных [38]. Интересны оценки возможного влия­
ния на эти процессы глобального потепления. Со­
гласно прогнозу, выполненному с использованием 
филогеографической модели сети “млекопитаю­
щие–вирусы”, к 2070 г. интенсивность обмена виру­
сами между видами млекопитающих, населяющими 
мировые очаги биоразнообразия, возрастёт в 4 тыс. 
раз! Предполагается, что горные регионы Восточ­
ной Африки войдут в число эпицентров подобных 
событий [39]. 

РНК­содержащие вирусы Восточной Африки 
остаются малоизученными. До недавнего времени 
было известно всего пять хантавирусов [40, 41], два 
из которых идентифицированы при участии рос­
сийских учёных [42]. Эфиопское нагорье – один 
из мировых центров биоразнообразия и эндемиз­
ма млекопитающих. Учитывая ярко выраженную 
сопряжённую эволюцию некоторых групп мелких 
млекопитающих (грызунов, рукокрылых и земле­
роек) и специфических для них арена­ и хантави­
русов, можно ожидать здесь широкого разнообра­
зия последних. Аренавирусы рода Mammarenavirus 
высокоспецифичны к отдельным генетически вы­
раженным внутривидовым линиям широко рас­
пространённых африканских грызунов Mastomys 
natalensis, Mus minutoides и Grammomys surdaster [43], 
что беспрецедентно для вирусов в целом. 

Особое внимание привлекают маммаренавирусы 
многососковой крысы Mastomys natalensis, обитаю­
щей на территории всей Африки южнее Сахары. Все 
филогруппы данного вида идентифицированы как 
природные резервуары маммаренавирусов, фор­

моспецифичных для каждой из линий. Только два 
из семи вирусов не являются строго формоспеци­
фичными, то есть могут встречаться и в других 
резервуарах: маммаренавирус Lassa – возбудитель 
такого опасного заболевания, как лихорадка Ласса, 
и новый вид маммаренавируса Dhati Welel, недав­
но обнаруженный в Западной Эфиопии [44]. Высо­
ка вероятность появления новых патогенов среди 
форм, уже приспособившихся более чем к одному 
виду­хозяину. В связи с этим открывается возмож­
ность исследования ряда аспектов экологии вируса 
Ласса с использованием безопасной для человека 
модели – вируса Dhati Welel. 

Хантавирусы, впервые идентифицированные 
в Африке в 2006 г. [45], в основном найдены у ру­
кокрылых [42, 46] и землероек [41, 47]. Однако 
на территории Эфиопии у эндемичного грызуна 
Stenocephalemys albipes был обнаружен новый вирус 
Tigray, относящийся к глубоко дивергировавшей 
эволюционной линии хантавирусов [40]. Позднее 
было показано, что он специфичен для всех узко­
головых крыс рода Stenocephalemys (эндемичного 
для страны), населяющих смежные высотные поя­
са Эфиопского нагорья (от вечнозелёных лесов до 
афро­альпийской зоны) [48, 49]. Результаты после­
дующих работ позволили предположить, что вирус 
Tigray – это генетическая химера, которая появи­
лась в результате реассортации (обмена геномными 
сегментами) между хантавирусами двух различных 
клад, связанных, соответственно, с мышевидными 
грызунами (murinae­borne hantaviruses) и земле­
ройками (soricomorpha­borne hantaviruses) [48, 50]. 
Подобный феномен ранее не наблюдался у ханта­
вирусов мышевидных грызунов. Верификация дан­
ной гипотезы осложнена отсутствием какой­либо 
информации о хантавирусах землероек Эфиопии, 
которые представлены многочисленными энде­
мичными видами, произошедшими в результате 
интенсивной адаптивной радиации древней эво­
люционной линии рода Crocidura [23, 31]. Скудные 
и фрагментарные данные об арена­ и хантавирусах 
тем не менее свидетельствуют о потенциальном 
разнообразии данных групп на территории страны. 
Учитывая уникальность эндемичной фауны мелких 
млекопитающих Эфиопского нагорья, многие пред­
ставители которой эволюционировали в изоляции 
с позднего миоцена [14], можно ожидать высокой 
степени своеобразия неизвестных пока вирусов, 
связанных с этими животными столь длительной 
сопряжённой эволюцией.

Идентификация вирусов и их дальнейшее изу­
чение позволят понять, каким путём шло распро­
странение патогенов в популяциях видов­резерву­
аров, насколько часто происходит смена хозяев 
для того или иного вируса. Улучшится понимание 
и механизмов возникновения новых вирусов чело­
века, происходящих из зоонотического пула. Вви­
ду недавнего обнаружения на территории России 
и ближайшего зарубежья ряда опасных вирусных 
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патогенов восточноафриканского происхождения 
(лихорадки Зика и Западного Нила) открытие новых 
вирусов эфиопских млекопитающих будет играть 
важную роль в обеспечении эпидемиологической 
безопасности нашей страны.

* * *
Исследование млекопитающих Эфиопии вносит 

весомый вклад в развитие различных научных на­
правлений общебиологического значения и в реше­
ние ряда проблем охраны природы и медицинской 
биологии:

• установление механизмов, ответственных за 
возникновение высокого уровня биоразнообразия 
и эндемизма; 

• эмпирическая проверка альтернативных гипо­
тез видообразования; 

• оценка роли интрогрессивной гибридизации 
в эволюции; 

• изучение коэволюции функционально связан­
ных митохондриальных и ядерных генов; 

• изучение сопряжённой эволюции млекопита­
ющих и специфических для них вирусов. 

Уникальность территории Эфиопии заклю­
чается в богатстве местной эндемичной фауны 
и максимально выраженном высотном градиенте 
природных условий, предоставляющих множество 
потенциальных экологических ниш. Подобное 
сочетание встречается лишь в нескольких уголках 
земного шара (например, восточные склоны Анд 
и Центральный хребет Новой Гвинеи). 

В рамках второго саммита Россия–Африка 
27 июля 2023 г. было подписано межправительствен­
ное соглашение о создании в Эфиопии Совместного 
российско­эфиопского центра биологических ис­
следований. Хочется надеяться, что нас ожидает ещё 
много интересных находок и открытий, которые по­
зволят расширить знания о путях и особенностях 
эволюции в одном из важнейших мировых центров 
биоразнообразия и эндемизма. 
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MAMMALS OF ETHIOPIA: RESULTS AND PROSPECTS  
OF RUSSIAN STUDIES
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The article provides a brief overview of the main results of studies on mammals in Ethiopia performed 
by the Joint Ethio­Russian Biological Expedition. The mammals of the country represent a suitable 
model for studying the processes of evolution and speciation in the mountainous tropics, as well as ways 
to adapt to the conditions of the highlands. The results obtained are of particular importance for the 
development of a number of areas of evolutionary biology, as well as nature conservation and medical 
biology: exploring mechanisms for the emergence of high biodiversity and endemism; empirical 
verification of alternative speciation hypotheses; assessment of the role of introgressive hybridization 
in evolution; study of coevolution of functionally related mitochondrial and nuclear genes. Using the 
example of the Ethiopian Highlands, the prospects for further studies of the processes of conjugate 
evolution of small mammals and their specific arena­ and hantaviruses in conditions of long­term 
isolation are demonstrated.

Keywords: Africa, centers of biodiversity and endemism, reticulate evolution, speciation models, 
adaptive introgression, viruses.
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