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Research and protection of large predatory 
birds have faced difficulties because of the 
problem of determining the actual species 
status of individuals of the studied popula-
tion or population’s group.

In biology, the concept of the species was 
a subject of debates during the last century. 
There are many problems associated with 
the definition of species status. These prob-
lems include uncertainty due to presence of 
parthenogenetic species, and the presence 
of various forms and morphs with different 
degrees of relationship and different de-
grees of isolation. The problems are also re-
lated with the possibilities of rapid removal, 
or “opening” of isolating barriers between 
forms, and vice versa, their instantaneous 
formation, for example, under the influence 
of intracellular parasites / symbionts. The 
existence of populations and morphotypes 
with different degree of isolation and kin-
ship is typical for birds because of their abil-
ity to long distance migration. What formal 
criteria and methodological approaches can 
we use to evaluate the species and popula-
tion diversity of birds, as well as the threat 
of their depletion and extinction? 

The key issue in formulating the concept 
of a species is the objectivity of this defini-
tion. Accordingly, the nominalistic view re-
jects idea of objective existence of species 
in nature and consider the species as a clas-
sification concept. The empirical concepts 
of the species and the conceptual approach 
assume that the species are objectively ex-
ist. This approach is focused on one of the 
following, the full description of the features 
that limit the definition of “species” in each 
particular case, or on the methodology for 
identifying and describing concepts  that 
are essential for describing the species. In 
practice, we can find difficulty in determin-
ing the species status of populations which 

Задачи изучения и охраны крупных хищ-
ных птиц часто осложнены проблемами 
определения собственно видового ста-
туса особей изучаемой популяции и/или 
популяционной группировки. Вообще в 
биологии концепция вида на протяжении 
последнего столетия является предметом 
острых дискуссий. Проблемы, связанные 
с определением видового статуса, раз-
нообразны. Это и наличие партеногене-
тических видов, фактически образующих 
клон особей родственного происхожде-
ния, и наличие различных форм и морф, 
обладающих разной степенью родства и 
разной степенью изоляции, и возможно-
сти для различных изолированных видов 
быстрого снятия, или «вскрытия» изоли-
рующих барьеров, и наоборот, мгновен-
ного их формирования, например, под 
влиянием внутриклеточных паразитов/
симбионтов. Для птиц с их способностью 
к миграции на существенные расстояния, 
и с разнообразием форм брачного пове-
дения, характерно существование популя-
ций и морфотипов с различной степенью 
изоляции и родства. Какими формальными 
критериями и методологическими подхо-
дами мы можем пользоваться при оценке 
видового и популяционного разнообразия 
птиц, угрозы обеднения и вымирания по-
пуляций и видов?

Ключевым вопросом при формулиров-
ке концепции вида является признание 
его объективности. Соответственно, но-
миналистическое представление о виде 
отрицает его объективное существование 
в природе и рассматривает вид как поня-
тие, используемое в качестве инструмента 
классифицирования. Эмпирические кон-
цепции вида и концептуалистический под-
ход признают его объективное существо-
вание, и акцентируются, соответственно, 
либо на полном описании признаков, 
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have not completed the divergence, and 
are capable of limited hybridization; such 
populations represent a certain stage of 
development of their evolutionary branch. 
At the same time, the questionable status 
of the morphotypes, which are represent-
ed in the relevant populations, should not 
prevent to analysis of their genetic diversity 
and sustainability. No matter how we would 
classify such populations, depletion of their 
gene pools leads to the risk of extinction. 
The possibility of their restoration does not 
depend on the formal classification, but rely 
on the features of the evolutionary history of 
formation of this population, the uniqueness 
of its gene pool.  Analysis of stable structure 
and size of natural populations rely on cor-
rect determination of the degree of isolation 
of a given population and in the evaluation 
of polymorphisms associated with specific 
adaptations.

How can we evaluate the evolutionari-
ly significant variability of a population? 
Cross-genomic population research based 
on a large number of molecular markers 
provides good evaluation of the genetic 
structure of populations. Various measures 
of homogeneity / heterogeneity of the pre-
sented frequencies of alleles and haplo-
types, in particular, the Mantel test, serve 
for estimation of the genetic subdivision of 
populations. The absence or weak overlap-
ping of intersection of the set of haplotypes 
testify to the divergence of tested popula-
tions at the species level. It should be men-
tioned that correct estimates of the genetic 
structure and homogeneity / heterogeneity 
of populations require the analysis of rep-
resentative samples, which are many times 
larger than the number of detected haplo-
types.

Polymorphism of a random set of loci is 
evaluated by using SNP or microsatellite 
markers for analysis of the genetic structure 
of a population. The variability found in this 
analysis is predominantly neutral, in accor-
dance with the nature of the accumulation 
of mutational variability.

Analysis of adaptively significant variabil-
ity requires a more comprehensive study 
of the phenotypic and genotypic diversi-
ty of the population. For this purpose, the 
non-random links of multiple molecular 
markers obtained in the cross-genomic 
studies of the samples as well as their phe-
notypic features (full-genomic association 
search, GWAS) are searched for. One or few 
samples having specific phenotypic charac-
teristics and a control sample from a popu-

ограничивающих сущность «вид» в каждом 
конкретном случае, либо на методологии 
выявления и описания понятий, являющих-
ся существенными для описания вида. На 
практике мы можем затрудняться с опре-
делением видового статуса комплексов 
популяций, не завершивших дивергенцию, 
способных к ограниченной гибридизации 
и представляющих собой определенный 
этап развития данной эволюционной вет-
ви. Тем не менее, спорный статус морфо-
типов, представленных в соответствующих 
популяциях, не должен препятствовать 
оценке их генетического разнообразия 
и устойчивости. Как бы мы не классифи-
цировали такие популяции, обеднение их 
генофондов приводит к риску вымирания, 
и возможность их восстановления зависит 
не от их формальной классификации, а 
от особенностей эволюционной истории 
формирования данной популяции, уни-
кальности ее генофонда. Проблема под-
держания устойчивой структуры и чис-
ленности природных популяций, таким 
образом, заключается в адекватном опре-
делении степени изолированности данной 
популяции от родственных популяций и 
в оценке полиморфизмов, связанных со 
специфическими адаптациями.

Каким образом мы можем оценить эво-
люционно значимую изменчивость попу-
ляции? Кроссгеномные популяционные 
исследования по большому количеству 
молекулярных маркеров позволяют оце-
нить генетическую структуру популяций. 
Различные меры однородности/гетероген-
ности представленных частот аллелелей 
и гаплотипов, в частности, тест Мантеля, 
дают оценки генетической подразделен-
ности  популяций. Отсутствие пересече-
ния множества гаплотипов тестируемых 
популяций или их слабая перекрывае-
мость свидетельствуют о дивергенции по-
пуляций на видовом уровне. Следует отме-
тить, что адекватные оценки генетической 
структуры популяций и их однородности/
гетерогенности требуют анализа пред-
ставительных выборок, многократно пре-
вышающих число выявленных гаплотипов. 
При анализе генетической структуры по-
пуляции оценивают полиморфизм слу-
чайного набора локусов, по SNP- или ми-
кросателлитным маркерам, и выявленная 
изменчивость является преимущественно 
нейтральной, в соответствии с характером 
накопления мутационной изменчивости. 
Анализ адаптивно-значимой изменчивости 
требует более комплексного исследова-
ния фенотипического и генотипического 
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lation with a random set of phenotypes are 
used for GWAS. The characteristics of the 
food base of a given individual or pair, its 
size and color, nesting peculiarities, migra-
tion behavior can be used as phenotypic 
signs.

GWAS can be performed by using both 
genomic and transcriptional data. Each 
of these approaches has its strengths and 
weaknesses. The use of full-genomic data 
is complicated by the large amount of re-
dundant information associated with poly-
morphisms of neutral loci, including poly-
morphisms from degenerate positions 
of coding sequences and non-functional 
polymorphisms of non-coding sequenc-
es. The very high value of the base prob-
ability of non-random communication is 
usually set up for the analysis of detected 
polymorphisms in the tests of false positive 
association tests (FDR-test). This results in 
cutting off a significant part of the real de-
pendencies, especially for the polygenic 
traits. There is a risk of mistakenly deleting 
meaningful sites from the analysis if uninfor-
mative ones are filtered out. Nevertheless, a 
positive result of such an analysis indicates 
a high probability of selection on the iden-
tified site sequence. Transcriptome analysis 
eliminates all the variability of non-coding 
sequences, and reveals both significant dif-
ferences in the profile of gene expression 
in the compared groups and non-random 
associations of the variability of the coding 
sequences with the characteristics of the 
phenotype. The limitations of this approach 
are related to the need of using specific ma-
terial samples which are suitable for the iso-
lation of RNA. These samples should be ob-
tained from certain tissues, organs at certain 
stages of development associated with the 
formation and intensity of the analyzed trait.

The effect of selection on the allelic vari-
ants can be evaluated through determina-
tion of the polymorphisms associated with 
the analyzed features. A variety of tests 
based on phylogenetic estimates of the rate 
of accumulation of variability on different 
dendrogram branches are used for evalua-
tion the effect of selection. The most reliable 
are the McDonald-Kreitman test (MK) and 
the MK test in the Bazikin modification. A 
selection of sequences with a given poly-
morphism of the tested species and a set 
of homologous sequences (one or more) of 
related species is required for these tests. 
The main idea of these tests consists in 
comparing the frequencies of non-synony-
mous and synonymous substitutions in the 

разнообразия популяции. С этой целью 
проводят поиск неслучайных связей мно-
жественных молекулярных маркеров, по-
лученных в кроссгеномных исследованиях 
образцов, и фенотипических признаков 
от этих же образцов (полногеномный по-
иск ассоциаций, GWAS). При проведении 
GWAS используют одну или несколько вы-
борок, имеющих специфические феноти-
пические характеристики, и контрольную 
выборку из популяции со случайным на-
бором фенотипов. В качестве фенотипи-
ческих признаков могут быть использова-
ны характеристики пищевой базы данной 
особи или пары, признаки размера и 
окраски, особенности гнездования, ми-
грационного поведения.

GWAS может быть проведен как по ге-
номным, так и по транскриптомным дан-
ным. Каждый из этих подходов имеет свои 
сильные и слабые стороны. Применение 
полногеномных данных осложнено боль-
шим объемом избыточной информации, 
связанной с полиморфизмами нейтраль-
ных локусов, включая полиморфизмы по 
вырожденным позициям кодирующих по-
следовательностей и нефункциональные 
полиморфизмы некодирующих после-
довательностей. При анализе всех выяв-
ленных полиморфизмов тесты на ложно-
положительные ассоцииации (FDR-test) 
задают очень высокую планку базовой 
вероятности неслучайной связи, отсекая 
значительную часть реальных зависимо-
стей, особенно для полигенных призна-
ков. При использовании фильтров, отсе-
ивающих неинформативные сайты, есть 
риск ошибочного удаления из анализа 
значимых сайтов. Тем не менее, положи-
тельный результат такого анализа свиде-
тельствует о высокой вероятности отбора 
по выявленному участку последователь-
ности. Анализ транскриптома исключает 
всю изменчивость некодирующих после-
довательностей, и выявляет как значимые 
различия профиля экспрессии генов в 
сравниваемых группах, так и неслучайные 
ассоциации изменчивости кодирующих 
последовательностей с характеристиками 
фенотипа. Ограничения такого подхода 
связаны с необходимостью использования 
специфических образцов материала, при-
годных для выделения РНК, и получения 
таких образцов из определенных тканей, 
органов и определенных стадий развития, 
связанных с формированием и выражен-
ностью анализируемого признака.

Определив полиморфизмы, связанные 
с анализируемыми признаками, можно 
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comparison sequences, at different stages 
of the formation of these sequences during 
the evolutionary divergence. An addition-
al criterion for the effect of positive selec-
tion on the allele is the impoverishment of 
variability around the site which is subject 
of selection (the hitchhiking effect). The in-
creased frequency of the selected allele in 
the population also can be used as addition-
al criterion.

A.V. Trukhina and D.Yu. Leoke in the re-
port “How many birds in the world?” (5th 

International Conference MolPhy5, 2018) 
noted that there is two times difference be-
tween numbers of birds species obtained 
using molecular genetic methods and clas-
sical representations which are based on 
the basis of a comparison of morphometric 
data. The application of molecular genetic 
methods for evaluation of diversity allows 
to differentiate species in more detail. Sig-
nificant progress in the use of such meth-
ods and a noticeable decreasing in the cost 
of the procedure for analyzing molecular 
markers promises new interesting data on 
the analysis of the evolution of birds, the 
history of their distribution, and mecha-
nisms for maintaining the sustainable diver-
sity of their species.

оценить действие отбора на данные ал-
лельные варианты. Для оценки эффекта 
отбора используют разнообразные тесты 
скорости накопления изменчивости на 
разных ветвях дендрограммы. Наиболее 
надежными можно считать тесты Макдо-
нальда–Крейтмана (McDonald–Kreitman 
test, MK) и MK-тест в модификации Базы-
кина, для кодирующих  последовательно-
стей. Для этих тестов требуется выборка 
последовательностей с заданным поли-
морфизмом тестируемого вида и набор 
гомологичных последовательностей (от 
одной и больше) родственных видов. Суть 
тестов состоит в сопоставлении частот не-
синонимических и синонимических замен 
в сравниваемых последовательностях, на 
разных этапах формирования этих по-
следовательностей в ходе эволюционной 
дивергенции. Дополнительным критери-
ем действия положительного отбора на 
аллель является обеднение изменчивости 
вокруг сайта, подверженного отбору (эф-
фект hitchhiking) и повышенная частота 
отбираемого аллеля в популяции.

А.В. Трухина и Д.Ю. Леоке в докладе 
«Сколько в мире видов птиц?» в докла-
де на 5-й международной конференции 
MolPhy5 (2018) отметили, что данные по 
видовому разнообразию птиц, получен-
ные с применением молекулярно-генети-
ческих методов, и классические представ-
ления, полученные на основе сравнения 
морфометрических данных, различаются 
в два раза. Причем именно применение 
молекулярно-генетических методов оцен-
ки разнообразия позволяет более деталь-
но дифференцировать виды. Существен-
ный прогресс в области применения таких 
методов и значительное удешевление про-
цедуры анализа молекулярных маркеров 
позволяет надеяться на новые интересные 
данные, посвященные анализу эволюции 
птиц, истории их распространения и ме-
ханизмам поддержания устойчивого раз-
нообразия их видов.


