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По данным о полиморфизме 20 аутосомных микросателлитных локусов проведен анализ генети-
ческой структуры популяции и пространственной автокорреляции у волка, Canis lupus Linnaeus, 
1758, Северной Евразии (территории Российской Федерации и Республики Казахстан). С помо-
щью молекулярных маркеров выявлены скрытые генеалогические паттерны на различных дис-
танциях, наиболее сильно проявляющиеся на географических дистанциях до 150 км, но про-
слеживающиеся и на более широком пространственном масштабе (до 700–1600 км). Показано, 
что выявление и исключение родственных генотипов несущественно влияет на внутрипопуля-
ционные оценки генетического разнообразия. Однако данная процедура рекомендуется для бо-
лее адекватной оценки популяционно-генетической структуры, позволяя оптимизировать ряд 
статистических процедур. Полученные данные, таким образом, демонстрируют интегрирующий 
эффект натальной миграции, действующей против дифференцирующего влияния филопатрии. 
Кроме того, мы продемонстрировали, что исключение подобных особей из выборок после ана-
лиза родства может приводить к снижению генетических дистанций между выборками.
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Волк (Canis lupus Linnaeus, 1758) является круп-
ным широко распространенным хищником, в це-
лом характеризующимся выраженной территори-
альностью, но в то же время обладающим высокой 
способностью к расселению. Стая, состоящая в 
большинстве случаев из взрослой размножающей-
ся пары и ее потомков, занимает участок, площадь 
которого может варьировать от нескольких десят-
ков до нескольких тысяч квадратных километров. 
На размер участка влияет множество факторов: 
особенности ландшафта, доступность пищевых 
ресурсов и т. д. [1, 2]. В результате на определен-
ной части ареала возникает семейная структура, 
что потенциально может приводить к инбридин-
гу и негативно влиять на последующие поколения 

вследствие инбредной депрессии. В то же время 
высокая мобильность большинства молодых осо-
бей обеспечивает перемешивание генетического 
материала и интеграцию видового генофонда в 
целом. Процессы расселения у волка представле-
ны преимущественно натальной миграцией – мо-
лодыми потомками, покидающими родительскую 
территорию и составляющими основную массу 
нетерриториальных особей. При этом по данным 
GSM-трекинга мигрирующие волки могут прео-
долевать сотни километров [3]. В популяции, как 
правило, присутствуют нетерриториальные осо-
би, способные перемещаться на еще большие рас-
стояния [1, 2]. Таким образом, дифференцирую-
щий эффект генетического дрейфа и локального 
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естественного отбора вследствие ограничения пан-
миксии семейной (демовой) структурой комбини-
руется с интегрирующим влиянием потока генов, и 
оба процесса уравновешивают друг друга. 

Генетические методы позволяют с высокой 
точностью реконструировать семейную структуру 
волка на конкретной территории. При этом чаще 
всего такие исследования родственных связей про-
водятся с использованием неинвазивных образцов 
[4–6]. В то же время при проведении популяцион-
но-генетических исследований на более широкой 
географической шкале высокая территориальность 
вида может создать препятствия к интерпретации 
результатов, так как при отборе нескольких проб 
на территории одной стаи значительно повышает-
ся вероятность того, что пробы окажутся от близ-
кородственных особей, которые впоследствии, по 
мере взросления, имеют все более низкие шансы 
остаться на этой территории вследствие конку-
ренции с родителями и другими членами стаи. Не 
менее сильно подобный эффект может быть выра-
жен при использовании инвазивных проб, в част-
ности материала, полученного от охотников, так 
как при охоте на волков часто добывают семейную 
группу целиком или большую ее часть (например, 
волчицу с волчатами). Чтобы более четко выявить 
географические тренды и снизить эффект демо-
вой организации на пространственную структуру 
популяций, ряд исследователей исключает из ана-
лиза близкородственных особей (по одной особи 
из родственных пар или исключают из анализа 
отпрысков, оставляя родителей) [7, 8]. Однако, с 
другой стороны, подобная элиминация может при-
вести к потере информации о мигрантах, так как 
образцы от близкородственных особей могут быть 
собраны на значительных расстояниях в случае, 
если часть волков из такой группы мигрировали. 

Имеющиеся данные о волках Европы, юга ази-
атской части ареала и большей части Северной 
Америки относятся к популяциям с антропоген-
но нарушенной генетической структурой, нахо-
дящимся в состоянии депрессии, восстанавлива-
ющимся или недавно восстановившимся после 
прохождения “бутылочного горлышка”. В Новом 
Свете широкомасштабные исследования на про-
странствах в миллионы квадратных километров 
возможны только в Канаде и на Аляске. В Север-
ной Евразии обширные географически связанные 
территории с относительно ненарушенной популя-
ционно-генетической структурой волка остались 
только в лесной зоне России, где несмотря на все 
усилия по регулированию численности хищни-
ка, обитают наиболее интактные популяционные 
группировки. Имеющаяся в нашем распоряжении 
коллекция образцов волка с территории России, 
дополненная выборками с территории Республи-
ки Казахстан, позволяет впервые исследовать во-
прос о дальности миграции родственных особей 

на материале, собранном с большей части ареала 
бореальной макропопуляции волка.

В настоящей работе мы поставили своей целью 
описать паттерны родственной структуры волка 
на широком спектре географических дистанций с 
использованием бипарентально наследуемых мо-
лекулярно-генетических маркеров (аутосомных 
микросателлитных локусов), а также определить 
степень влияния присутствующих в выборке близ-
кородственных особей на результаты популяцион-
но-генетического анализа. Обсуждаются также по-
лученные данные о генетической дифференциации 
волка на исследованной территории.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Характеристика материала. В данном иссле-
довании в качестве материала использовано 878 
образцов от животных, добытых в 48 регионах 
России и Республики Казахстан. Данный набор 
включает 326 генотипов особей, вошедших в ранее 
опубликованную статью [9]. Высушенные или за-
спиртованные образцы шкур из большинства реги-
онов РФ были собраны в рамках договора с ФГБУ 
“Федеральный научно-исследовательский центр 
развития охотничьего хозяйства” (П.М. Павлов, а 
также авторы статьи А.Я. Бондарев и А.В. Давы-
дов), сборы из Республики Саха (Якутия) осущест-
влены одним из авторов (Е.С. Захаров), с терри-
тории Республики Казахстан – сбор организован 
С.В. Леонтьевым [9]. Все особи на территории Рос-
сийской Федерации добыты в рамках программ 
регулирования численности волка по официально 
выданным разрешениям, образцы биоматериала 
получены по запросам Министерства природных 
ресурсов и экологии РФ от региональных уполно-
моченных органов в области охоты и сохранения 
охотничьих ресурсов. На территории Казахста-
на исследуемые особи были добыты легально, по 
специальным разрешениям на изъятие видов жи-
вотных, численность которых подлежит регулиро-
ванию, выданным уполномоченным государствен-
ным органом. Для целей первичной обработки 
образцы были отнесены к географическим попу-
ляциям. Важно отметить, что если информация о 
тесных родственных связях уже была в сопроводи-
тельной информации к той или иной серии образ-
цов, такие очевидные родственники исключались 
нами уже на этом этапе. Таким образом, мы иссле-
довали скрытые генеалогические связи в матрице 
генотипов, представляющей огромную территорию 
– большую часть ареала бореальной макропопуля-
ции волка.

Выделение ДНК и проведение полимеразной цеп-
ной реакции (ПЦР). Выделение ДНК проводили 
наборами “ДНК-Экстран-2” производства ком-
пании “Синтол” (Москва, Россия) в соответ-
ствии с протоколом производителя. Дополнитель-
но после лизиса проводили осаждение жиров с 
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использованием тетрахлорметана – равный объем 
CCl4 добавляли к лизату, встряхивали на вортек-
се 5–10 с, центрифугировали при 15000 об./мин 3 
мин, после чего отбирали супернатант – водную 
фазу, содержащую лизат, – в чистые пробирки.

Генетический анализ изначально проводили 
с использованием 27 микросателлитных локусов 
ядерной локализации. Состав мультиплексных 
ПЦР-реакций (8 панелей) и режимы амплифика-
ции соответствовали протоколу, приведенному в 
[4]. Фрагментный анализ проводили на капилляр-
ном секвенаторе с использованием коммерческого 
сервиса в компании “Синтол”. Расшифровку гено-
типов по хроматограммам проводили при помощи 
программы STRand v2.4.110 [10]. После формиро-
вания матрицы многолокусных генотипов из нее 
удалялись локусы и особи с более чем 15 и 10% от-
сутствующих данных соответственно.

Статистическая обработка матрицы геноти-
пов. Оценка минимального количества локусов, 
необходимых для дифференциации генотипов, 
проводилась в пакете poppr [11, 12] для среды R 
[13] с числом итераций для каждого количества 
локусов 50000. Оценка полиморфности локусов 
(Polymorphism Information Content, PIC) проводи-
лась в пакете polysat [14, 15], отклонение от рав-
новесия Харди – Вайнберга в пакете pegas [16] с 
использованием 100000 MCMC (Монте-Карло с 
марковскими цепями) итераций. Оценка частоты 
присутствия нуль-аллеля для каждой пары популя-
ция – локус проводилась в R-пакете popgenreport 
[17, 18]. Значимость отличия индекса фиксации 
(F) от нуля рассчитывали через χ2-тест при помо-
щи программы GenAlEx [19, 20] и базовых функ-
ций среды R.

Локусы, для которых наблюдалось одновремен-
ное значимое отклонение от равновесия Харди – 
Вайнберга и индекса фиксации от нуля и высокая 
(> 0.15) частота нуль-аллеля в более чем полови-
не географических популяций, исключались из 
анализа. 

Оценка индексов родства. Сравнение методов 
оценки родственных связей проводилось при по-
мощи функции “compareestimator” пакета Related 
[21] с количеством симулированных пар для каж-
дого уровня родства (неродственные; полусибсы; 
полные сибсы; родитель – потомок) – 1000. Функ-
ция симулирует заданное количество пар на осно-
ве частот аллелей, рассчитанных по таблице гено-
типов, после чего определяет корреляцию между 
индексом родства, полученным различными ме-
тодами оценки, с ожидаемыми значениями индек-
сов для каждой из выбранных степеней родства (0; 
0.25; 0.5). Дальнейшую оценку индексов родства 
методом, выбранным на основе предыдущего шага, 
проводили функцией “coancestry” пакета Related. 

Расчет координат сбора образцов. Так как точное 
место сбора (населенный пункт) было доступно 

лишь для части образцов, в качестве координат 
сбора для образцов без точной географической 
локализации использовали координаты географи-
ческого центра субъекта РФ, в котором была со-
брана проба, или района субъекта, если таковой 
был указан в сопроводительных документах. Для 
некоторых видов анализа в географические дан-
ные вносили случайный шум. Для этого при по-
мощи базовых инструментов среды R к описанным 
выше координатам добавляли случайное значение 
вплоть до: 1 градуса широты/долготы если место 
сбора было известно до субъекта РФ; 0.7 градуса 
если место сбора было известно до района; 0.1 гра-
дуса если место сбора было известно до населенно-
го пункта/точной географической точки.

Работа с датами сбора. Работу с данными о да-
тах сбора для тех образцов, для которых эти дан-
ные были доступны, проводили с использованием 
пакета lubridate [22] для среды R. Даты сбора были 
стандартизированы в формате год – месяц. Для об-
разцов с неизвестным месяцем сбора он был ука-
зан как январь. Расчет временных промежутков 
между сбором образцов проводили с точностью до 
года: 0 – добыты в один год, 1 – добыты с разницей 
в один год и т. д. 

Корреляции между уровнем родства и географи-
ческим расстоянием и датами сбора. Расчет корре-
ляций между переменными проводился в среде R 
(пакет rstatix [23]) и в программе STATISTICA [24]. 
Корреляции рассчитывали между следующими па-
рами переменных:

индекс родства – расстояние между местами 
добычи в километрах;
индекс родства – разница во времени добы-
чи в годах.

Расчет моделей двухступенчатой пороговой ре-
грессии (threshold regression) проводили в пакете 
chngpt [25] с параметрами bootstrap = 1000, model 
= “segmented”. Значение p для модели рассчиты-
валось при помощи пакета lmtest [26] функцией 
“lrtest”, выполняющей тест отношения правдопо-
добия (asymmetric likelihood ratio test) в сравнении с 
моделью, предусматривающей отсутствие корреля-
ции (данный тест рекомендуется авторами пакета 
chngpt).

Пространственная автокорреляция и тест Ман-
тела. Расчет пространственной автокорреляции 
и тест Мантела проводили в программе GenAlEx. 
Расчет географических дистанций для этого эта-
па анализа проводили как на реальных значени-
ях координат, так и на координатах с внесенным 
случайным шумом. И расчет пространственной 
автокорреляции, и тест Мантела проводили с 999 
итерациями. 

Исключение близкородственных особей и анализ 
популяционной структуры. Для определения вли-
яния близкородственных особей на выявленную 
популяционную структуру было проведено два 
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анализа: один с использованием данных по всем 
особям, добытым на территории РФ, второй с ис-
пользованием сокращенного набора данных, из 
которого были исключены близкородственные 
особи. Для исключения близкородственных особей 
были идентифицированы пары особей с индексом 
родства более или равным 0.5 и добытые на рас-
стоянии менее 100 км. Данная отсечка по расстоя-
нию была выбрана на основе полученных данных 
по зависимости индекса родства от расстояния, а 
также в связи с описанными выше особенностями 
данных о месте добычи волков – при отсечке в 100 
км набор особей, отобранный с использованием 
координат с внесенным случайным шумом и без 
него, не различался. Из отобранных пар исключа-
лась либо особь с большим процентом отсутству-
ющих данных, либо случайная особь (при равном 
проценте отсутствующих данных). Если одна из 
особей в паре уже была исключена ранее, вторая 
особь по умолчанию включалась в анализ.

Анализ популяционной структуры метода-
ми байесовского анализа проводили в программе 
STRUCTURE v2.3.4 [27–29] со следующими пара-
метрами: длина периода “разогрева” (“burn-in”) 
– 25000; количество итераций MCMC  повторов 
после “разогрева” – 250000; модель наследования 
– “admixture”; число кластеров K – 1–8, с 10 по-
вторами для каждого K, флаг UsePopInfo = 0. Так 
как в рамках анализа предусматривалось срав-
нение полученных результатов для двух наборов 
данных, была использована опция “use sequential 
integer random seed”, которая позволяет задать 
“зерно”, используемое для расчетов случайных па-
раметров. Таким образом, случайные аспекты для 
соответствующих итераций по обоим наборам дан-
ных будут одинаковыми, что позволяет более точно 
оценить вклад исключения родственных особей в 
результаты. В качестве стартового “зерна” исполь-
зовалось число 1758. 

Для работы с результатами программы 
STRUCTURE использовался пакет pophelper [30] 
для среды R, за исключением процесса “выравни-
вания” кластеров между итерациями (присвоения 
одинаковым кластерам одинакового номера), для 
которого использовался скрипт, специально напи-
санный с использованием базовых функций среды 
R. На основе анализа генетической структуры про-
водилось определение наиболее вероятного числа 
исходных кластеров (K) при помощи метода Эван-
но [31]. 

Для выделенных популяций в программе 
GenAlEx были рассчитаны основные популяцион-
но-генетические параметры: среднее число аллелей 
на локус – Na; число эффективных аллелей – Ne; 
индекс Шеннона – I;  средняя наблюдаемая гете-
розиготность – HO; средняя ожидаемая гетерози-
готность – HE; внутрипопуляционный индекс фик-
сации – F; несмещенная оценка ожидаемой гетеро-
зиготности – uHE;  показатель межпопуляционной 

дифференциации – FST; теоретическое число ми-
грантов между популяциями на поколение при 
наблюдаемом значении FST – Nm; среднее число 
приватных (специфичных для популяции) аллелей 
– Np.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Характеристика матриц генотипов

После исключения особей и локусов с долей 
отсутствующих данных выше принятых порого-
вых значений для дальнейшего анализа оказались 
доступны данные по 738 особям и 22 локусам. По 
результатам оценки отклонения от равновесия 
Харди – Вайнберга, индекса фиксации и частоты 
нуль-аллелей из дальнейшего анализа были исклю-
чены также локусы AHT126 и 2006, так как у них 
наблюдались отклонения по всем трем параметрам 
в половине или более географических популяций 
(9 и 6 соответственно). Таким образом, итоговый 
набор данных составил 738 особей, генотипиро-
ванных по 20 локусам (2137, 2010, CXX253, vWf, 
2079, PEZ03, AHT119, 2201, 2096, CXX250, CXX225, 
2140, 2054, 2168, 2159, AHT138, CXX123, CXX204, 
AHT106, 2001).

По результатам анализа минимального количе-
ства локусов, необходимых для дифференциации 
генотипов, максимальная информативность воз-
можна уже при шести локусах и стабильно достига-
ется (медиана уникальных генотипов = максималь-
ному числу генотипов) при 17 локусах (рис. 1). По 
результатам анализа PIC используемые локусы по-
казали средний уровень информативности – меди-
ана значения PIC по всем локусам по общему на-
бору данных составила 0.55, максимум 0.83 (локус 
vWf), минимум 0.23 (локус 2054).

Оценка коэффициентов родства

По результатам сравнения методов оценки ко-
эффициентов родства (r) мы обнаружили наибо-
лее сильную корреляцию между ожидаемыми и 
наблюдаемыми показателями (0.892) по индексу 
Wang [32]. Индексы Li [33] и Queller–Goodnight 
[34] показали практически идентичные значения 
корреляции ~0.89, а индекс Lynch–Ritland [35] – 
наименьшее значение r = 0.819 (рис. 2). На основа-
нии этих результатов для дальнейших расчетов мы 
использовали индекс Wang [32]. 

При рассмотрении всего набора данных це-
ликом ожидаемо наблюдалась низкая (близкая к 
нулю) степень родства между особями с медианой 
0.043. 
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Корреляция коэффициента родства с расстоянием

При рассмотрении простой линейной моде-
ли зависимости r от расстояния наблюдается зна-
чимая корреляция (p < 0.001; индекс корреляции 
Спирмена −0.159). Однако, подобная модель объ-
ясняет лишь малую часть дисперсии в коэффици-
ентах родства – R2 = 0.028. Практически идентич-
ные результаты (с отклонением ~0.0001 для R2 и 
индекса корреляции) были получены при исполь-
зовании матриц расстояний, рассчитанных по ко-
ординатам с внесенным случайным шумом. 

Основываясь на данных о семейной и терри-
ториальной структуре популяций волка, мы пред-
положили, что зависимость r от расстояния может 
иметь ступенчатый характер — на малых рассто-
яниях уровень родства будет меняться больше на 
единицу расстояния, чем на больших дистанциях. 

При рассмотрении ступенчатой (пороговой) 
регрессии были идентифицированы две точки 
преломления на отметках в 633.63 и 124.49 км (ст. 
ошибка 17.60 и 12.14 км соответственно). В данном 
анализе наблюдались различия в результатах при 
использовании координат с внесенным случай-
ным шумом. Для них точки преломления соста-
вили 652.83 и 153.11 км (ст. ошибка 16.19 и 6.47 км 
соответственно) (рис. 3). 

На основе полученных точек преломления были 
рассчитаны линейные модели для расстояний ме-
нее 120 км; от 120 до 633 км и более 633 км. Во всех 
трех случаях модели имели высокий уровень ста-
тистической значимости (p < 0.001). Наибольшее 
значение R2 наблюдалось при расстояниях до 120 
км – 0.031. Для двух других моделей значения R2 
составили 0.004 и 0.008 соответственно. При по-
строении линейных моделей на основе дистанций 
с внесенным случайным шумом и соответству-
ющих точек преломления статистическая значи-
мость сохранялась (p < 0.001). Значения R2 для 
данных моделей составили 0.027, 0.005 и 0.008. 

Коэффициенты корреляции Спирмена составили 
–0.180, –0.065, –0.087 соответственно для моде-
лей на основе оригинальных координат и –0.145, 
–0.070, –0.086 для координат с внесенным случай-
ным шумом.

Значимой корреляции между r и разницей во 
времени сбора не наблюдалось. 

Пространственная автокорреляция 
и тест Мантела

При проведении анализа пространственной ав-
токорреляции с использованием размера классов 
в 100 км (рис. 4) наблюдается значение автокорре-
ляции r = 0.120 на расстояниях < 100 км, к отмет-
ке в 200 км значение r снижается до 0.045 и сохра-
няется на этом уровне до отметки в 500 км, после 
чего резко снижается до 0.014 на отметке в 700 км. 
Далее значение r плавно снижается и теряет ста-
тистическую значимость на отметке в 1600 км, по-
сле чего колеблется в районе 0 вплоть до 2800 км. 
После этой отметки значения r приобретают зна-
чимо отрицательные значения (вплоть до –0.034) 
и сохраняют их вплоть до отметки в 6700 км, где 
происходит повторная потеря статистической зна-
чимости отклонения r от 0. Схожая картина с более 
сглаженными изменениями значений r наблюдает-
ся при использовании координат с внесенным слу-
чайным шумом. 

При использовании размера классов в 25 км 
(рис. 5) выявляется более плавное снижение r с 
0.139 на расстояниях до 25 км до 0.051 на отмет-
ке в 125 км. Понижение значений r после 500 км 
также идет более плавно. При использовании ко-
ординат с внесенным случайным шумом динами-
ка снижения r дополнительно снижается. В этом 
случае первичное снижение происходит с 0.131 
на расстояниях до 25 км до 0.047 на отметке 150 
км. Следующий этап снижения также начинается 
после отметки в 500 км. Стоит отметить близость 
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границ этапов снижения значения r с точками пре-
ломления, выявленными при анализе ступенчатой 
регрессии. 

Тест Мантела показал значимую (p < 0.001) 
корреляцию между генетическими и географиче-
скими дистанциями со значением R2 = 0.016 вне 

зависимости от того, использовались координаты 
с внесенным случайным шумом или без него. При 
использовании логарифмированных географиче-
ских дистанций значение R2 составило 0.031 и 0.028 
для координат с внесением случайного шума и без 
него соответственно. 
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Влияние близкородственных особей на результаты 
анализа популяционно-генетической структуры

Для получения сокращенного набора геноти-
пов из анализа были исключены 124 особи, таким 
образом, размеры сокращенного набора данных 
составили 614 особей, не являющихся близкими 
родственниками. 

При анализе обоих наборов генотипов на-
блюдался консенсус между всеми 10 итерациями 
STRUCTURE вплоть до K = 3, т. е. во всех итера-
циях особи относились к одному и тому же класте-
ру примерно с одинаковой вероятностью (рис. 6). 
В обоих случаях наблюдалось отклонение одной 
итерации от консенсуса для K = 4 и K = 6 (в послед-
нем случае при анализе полного набора генотипов 
также наблюдались легкие отклонения для четырех 
итераций). Для К = 5 наблюдалось отклонение от 
консенсуса двух итераций при анализе полного на-
бора генотипов, но не при анализе сокращенного. 

Для K = 7 число итераций с отклонением от кон-
сенсуса составило пять и три для полного и сокра-
щенного наборов генотипов соответственно.  

При анализе обоих наборов данных наибольшее 
значение ∆K наблюдалось для K = 2 (рис. 7), что 
соответствует разделению популяции на европей-
ский и сибирский кластеры. Второе наибольшее 
значение ∆K наблюдалось для K = 3, при котором 
обособляется кластер, соответствующий популя-
ции Чукотки. Начиная с K = 4 значения ∆K вы-
ходили на плато. При K = 4 в отдельный кластер 
выделялись популяции юга России, а также неко-
торые западносибирские популяции. При расчете 
∆K без учета K = 1 максимальное значение наблю-
далось для K = 3. 

При сравнении результатов распределения осо-
бей по генетическим кластерам на основе пол-
ного и сокращенного наборов генотипов так-
же наблюдались различия, не ассоциированные 
с расхождениями между результатами итераций 
STRUCTURE. Так, при использовании сокра-
щенного набора генотипов при K = 6 популяции 
Волго-Вятского региона объединялись в один, от-
дельный от популяций севера и северо-запада ев-
ропейской части России, кластер, в который так-
же вошли приуральские популяции и некоторые 
популяции Западной Сибири. Этого выделения не 
наблюдалось при использовании полного набо-
ра генотипов. По причине наличия таких значи-
тельных различий именно K = 6 было выбрано для 
сравнения значений популяционно-генетических 
параметров (рис. 8). 

Результаты анализа внутрипопуляционной 
изменчивости для шести генетических класте-
ров приведены в табл. 1. Примечательно, что 
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наблюдались минимальные различия в значениях 
показателей внутрипопуляционного генетическо-
го разнообразия для полного и сокращенного на-
боров генотипов. Наибольшие изменения наблю-
дались по общему и эффективному числу аллелей 
для первого и шестого кластеров, связанного с пе-
рераспределением особей из одного в другой. Для 
большинства других параметров разница между 
значениями для полного и сокращенного наборов 
генотипов находилась в пределах двух стандартных 
ошибок. 

Оценка генетических дистанций между популя-
циями показала, что в большинстве пар при анали-
зе полного набора генотипов полученные значения 
больше, чем при анализе сокращенного набора 
(табл. 2). Наибольшая разница в полученных зна-
чениях наблюдалась между 5 и 6, 1 и 6 кластерами 
(0.08), что вероятно связано с перераспределением 
особей между кластерами. Для двух пар наблюда-
лось повышение значений генетических дистан-
ций при использовании сокращенного набора ге-
нотипов (1 и 2, 1 и 5 кластеры).
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Рис. 7. График консенсуса между итерациями STRUCTURE для полного (а) и сокращенного (б) набора генотипов. 
В каждой ячейке по вертикали – вероятность отнесения особи к номинальному кластеру для данной итерации, по 
горизонтали – вероятность отнесения особи к номинальному кластеру для первой итерации. Организация ячеек 
по вертикали – значение K, по горизонтали – порядковый номер итерации STRUCTURE.
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Рис. 8. Результаты байесовского анализа популяционной структуры для полного (а) и сокращенного (б) набора 
генотипов STRUCTURE. 
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Таблица 2. Генетические дистанции между кластерами, рассчитанные по полному (ниже диагонали) и сокра-
щенному (выше диагонали) наборам генотипов 

Кластеры 1 2 3 4 5 6
1 0.000 0.151 0.243 0.123 0.214 0.104
2 0.151 0.000 0.216 0.124 0.110 0.133
3 0.243 0.216 0.000 0.243 0.187 0.292
4 0.123 0.124 0.243 0.000 0.207 0.115
5 0.214 0.110 0.187 0.207 0.000 0.214
6 0.104 0.133 0.292 0.115 0.214 0.000

Таблица 1. Средние значения показателей внутрипопуляционной изменчивости для каждого кластера, рас-
считанные по полному и сокращенному наборам генотипов

Кластер N Na Ne I HO HE uHE F
1 полный 212.75 11.30 5.71 1.88 0.68 0.80 0.81 0.16

  ± 1.36 ± 0.91 ± 0.44 ± 0.08 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02
1 сокращенный 96.30 9.90 5.43 1.83 0.71 0.80 0.80 0.11

  ± 1.03 ± 0.71 ± 0.41 ± 0.07 ± 0.02 ± 0.01 ± 0.01 ± 0.02
Разность 116.45 1.40 0.28 0.04 –0.03 0.01 0.00 0.05
2 полный 186.65 10.70 5.37 1.81 0.67 0.79 0.79 0.15

  ± 2.19 ± 0.77 ± 0.44 ± 0.08 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02
2 сокращенный 161.25 10.70 5.46 1.83 0.67 0.79 0.79 0.15

  ± 1.87 ± 0.81 ± 0.45 ± 0.08 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02
 Разность 25.40 0.00 –0.08 –0.02 0.00 0.00 0.00 0.00
3 полный 91.40 8.75 4.56 1.68 0.68 0.76 0.77 0.10

  ± 1.26 ± 0.66 ± 0.30 ± 0.07 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02
3 сокращенный 80.05 8.65 4.63 1.69 0.68 0.76 0.77 0.11

  ± 0.94 ± 0.63 ± 0.31 ± 0.07 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02
Разность 11.35 0.10 –0.07 –0.01 0.00 0.00 0.00 –0.01
4 полный 108.70 9.55 5.20 1.80 0.67 0.79 0.79 0.15

  ± 1.26 ± 0.65 ± 0.35 ± 0.07 ± 0.03 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.04
4 сокращенный 106.60 9.75 5.36 1.82 0.66 0.80 0.80 0.17

  ± 1.03 ± 0.63 ± 0.36 ± 0.07 ± 0.03 ± 0.01 ± 0.01 ± 0.04
Разность  2.10 –0.20 –0.16 –0.02 0.01 –0.01 –0.01 –0.02
5 полный 68.30 8.60 4.59 1.66 0.69 0.76 0.76 0.08

  ± 0.42 ± 0.54 ± 0.35 ± 0.07 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.03
5 сокращенный 61.85 8.55 4.63 1.67 0.70 0.76 0.77 0.08

  ± 0.28 ± 0.54 ± 0.35 ± 0.07 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.03
Разность 6.45 0.05 −0.04 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00
6 полный 41.40 7.20 4.51 1.60 0.64 0.75 0.76 0.14

  ± 0.22 ± 0.55 ± 0.34 ± 0.08 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.03
6 сокращенный 85.80 10.00 5.66 1.84 0.65 0.79 0.80 0.17

  ± 0.51 ± 0.74 ± 0.48 ± 0.09 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02 ± 0.02
Разность –44.40 –2.80 –1.15 –0.24 –0.02 –0.05 –0.04 –0.03
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Среднее число мигрантов по всем популяциям 
составило 5.71 ± 0.43 для полного набора геноти-
пов и 7.16 ± 0.51 для сокращенного набора.

ОБСУЖДЕНИЕ

В большинстве регионов мира популяции волка 
находятся или в состоянии депрессии после дли-
тельного истребления, или в фазе роста после де-
прессии. Исследования родства проводились тра-
диционно в основном на малых популяциях волка, 
подвергшихся недавнему “бутылочному горлыш-
ку”, например, скандинавской, где вследствие 
реколонизации (после полного истребления) не-
сколькими мигрантами с территории СССР с 1980-
х гг. [36] обитает высокоинбредная популяция вол-
ка, в которой наблюдаются выраженные признаки 
инбредной депрессии [37]. Подобные результаты 
были получены и в отношении небольших фраг-
ментированных популяций мексиканского подви-
да волка, Canis lupus baileyi [38]. Однако ситуация 
на большей части России иная – на огромных про-
странствах лесной зоны, горно-лесных экотопов и, 
в меньшей степени, тундры и степи волк никогда 
не был доведен до депрессии. Если локально это и 
удавалось (в степях, некоторых территориях зоны 
тундры и в антропогенных ландшафтах), то вос-
становление происходило естественным образом 
из окружающих группировок с высокой численно-
стью и нативной генетической структурой. В целом 
волк с территории России является уникальной 
моделью относительно ненарушенной (квазина-
тивной) макропопуляции бореального волка Се-
верной Евразии.

Исходя из полученных нами данных, можно за-
ключить, что на изученной территории влияние 
семейной и территориальной структуры наибо-
лее выражено на расстояниях до 125–150 км. При 
этом даже на таких дистанциях пространственное 
распределение особей объясняет лишь небольшую 
долю вариации в генетической близости. На рас-
стояниях ~150–500 км все еще заметно влияние 
филопатрии и вызванной ею пространственной 
структуры, однако в значительно меньшей сте-
пени. Предположительно это является следстви-
ем процессов расселения и миграции на сред-
не-дальние расстояния. На расстояниях 500–600 
км и более влияние пространственной структу-
ры популяции практически сходит на нет, но все 
еще остается достоверно положительным вплоть 
до ~1600 км. Очевидно, это обеспечивается даль-
ними миграциями, особенно “пассионарными” в 
плане миграционной активности особей, а также, 
вероятно, несколькими поколениями средне-даль-
них миграций, если мы предположим, что способ-
ность к ним в какой-то значительной степени на-
следуется. Таким образом, можно заключить, что 
генетическая структура каждой популяции может 
быть подвержена влиянию со стороны популяций, 

находящихся на расстояниях вплоть до 1600 км, 
при этом сила эффекта падает с расстоянием. 

Стоит отметить, что в исследованиях, проводив-
шихся на небольшом географическом масштабе, 
значения автокорреляции достигали нуля и нега-
тивных значений на значительно меньших рассто-
яниях в ~10–20 км [5, 6, 39]. В то же время метаа-
нализ популяционно-генетических исследований 
европейских популяций волка показал, что значе-
ния автокорреляции остаются достоверно положи-
тельными вплоть до 850 км [40], что больше соот-
носится с нашими данными, однако наши оценки 
примерно вдвое выше. Можно предположить, что 
анализ на малых масштабах не захватывает мигра-
ционных процессов внутри большей популяцион-
ной группировки − так, при рассмотрении всего 
нескольких стай стоит ожидать, что значения ав-
токорреляции будут отрицательными на расстоя-
ниях, выходящих за границы территории каждой 
из стай. При рассмотрении больших территорий 
возможно захватить большее количество рассе-
лившихся и мигрировавших особей, что приводит 
к положительным значениям автокорреляции на 
больших расстояниях. 

Тем не менее полученные нами наиболее высо-
кие значения автокорреляции, которые можно от-
нести к родственным животным из одной стаи, все 
еще наблюдаются вплоть до расстояний (125 км), 
значительно превышающих упомянутые выше. Это 
может быть связано с тем, что наши данные вклю-
чают в себя волков, обитающих в степных и тун-
дровых экотопах, для которых описан значительно 
больший размер участков [1, 2]. Таким образом, на 
данных территориях особи, принадлежащие к од-
ной семейной группировке, могут быть добыты на 
больших расстояниях.

Полученные нами результаты указывают на 
то, что удаление из выборок близкородственных 
особей позволяет более однозначно определить 
генетическую структуру исследуемых популяций, 
по крайней мере оценить ту часть изменчивости, 
которая относится к автохтонной компоненте и 
отражает локальные адаптации особей. При эли-
минации из матрицы для расчетов родственников 
не происходит существенного изменения в полу-
чаемых данных о внутрипопуляционной измен-
чивости. Наблюдаемое некоторое снижение ге-
нетических дистанций между популяциями было 
ожидаемо (нивелируется эффект межвыборочного 
смещения частот аллелей из-за разной представ-
ленности семейных групп), однако за исключением 
кластеров, претерпевших перераспределение осо-
бей, даже эти изменения находятся на достаточно 
низком уровне, лишь для двух пар превышая 0.01. 

Таким образом, можно сделать вывод о целесо-
образности удаления близкородственных особей, 
добытых в непосредственной близости друг от дру-
га, для повышения информативности кластерного 
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анализа популяционной структуры. Тем не менее 
расчеты с родственными генотипами вносят свой 
вклад, отражают естественную ситуацию, позво-
ляют, в частности, оценить эффекты дальней ми-
грации. Кроме того, нами продемонстрировано, 
что основные черты проявляющейся популяци-
онно-генетической структуры при анализе с род-
ственниками в матрице и с их исключением из рас-
четов остаются неизменными. Так, в нашем слу-
чае на пространствах Северной Евразии (Россия и 
Казахстан) в обоих вариантах анализа выявлялись 
одни и те же территориальные группировки: 1) юг 
европейской части России (ЕЧР); 2) центр, север, 
и северо-запад ЕЧР; 3) северо-восток ЕЧР и Урал; 
4) часть Западной Сибири; 5) Западная и Средняя 
Сибирь; 5) Восточная Сибирь и 6) Чукотка. При 
расчетах байесовской кластеризации с исключен-
ными родственниками мы наблюдали лишь неко-
торое перераспределение доли исходных кластеров 
между североевропейскими, уральскими и частью 
западносибирских группировок.

Оценки генетического родства являются необ-
ходимой компонентой знаний о популяционной 
структуре не только потому, что помогают полу-
чить новые данные о комплексе поведенческих 
особенностей особей, составляющих биологиче-
ские виды, и их территориальных и экологиче-
ских группировок [41], но и поскольку простран-
ственный автокорреляционный анализ косвенно, 
но объективно оценивает паттерны миграции, в 
первую очередь натальной (от рождения до пер-
вой репродукции), на исследуемой части видового 
ареала. На небольшой географической шкале ана-
лиз родства незаменим в реконструкции семейной 
структуры и социальной организации [42]. На взя-
той нами в качестве полигона для исследований 
макрогеографической шкале на первый план выхо-
дят паттерны миграции. В нашей матрице данных 
исходно не было заведомо родственных генотипов 
волка, т. е. большая часть близких родственников 
элиминировалась на этапе выбора образцов для 
включения в анализ, и лишь скрытые, неочевид-
ные родственные связи были объектом исследова-
ния. Несмотря на такой подход, наличие шлейфа 
особей с достоверно отличающимися от нуля ко-
эффициентами родства прослеживалось на мас-
штабе в сотни километров от места происхождения 
подобных особей. 

Полученные данные, таким образом, демон-
стрируют интегрирующий эффект натальной ми-
грации, действующей против дифференцирующего 
влияния филопатрии. Кроме того, мы продемон-
стрировали, что исключение подобных особей из 
выборок после анализа родства может приводить к 
занижению оценок генетических дистанций меж-
ду выборками. При этом исключение родственных 
генотипов помогает более адекватно оценить не-
которые параметры популяционно-генетической 
структуры, но в то же время наличие семейных 

кластеров является в определенных условиях ча-
стью реальной картины, которая остается за ка-
дром, если родственники вообще исключаются 
из анализа. Так, для волков Центрально-Лесного 
государственного биосферного заповедника было 
показано, что в резком увеличении численности 
волка в Тверской области в исследованный пери-
од времени большую роль играли “резидентные” 
особи, натальная миграция которых предполага-
лась лишь на небольшие дистанции [43]. Однако 
лишь применение технологий молекулярно-гене-
тического анализа дает возможности изучить эти 
процессы более детально с получением количе-
ственных оценок параметров пространственной 
генетической структуры.

В целом мы можем заключить, что оба вида 
анализа (по полной матрице и с исключением род-
ственных генотипов) информативны и дополняют 
друг друга, позволяя получить и дополнительные 
данные для характеристики генетической структу-
ры вида.

Исследование выполнено за счет гранта Рос-
сийского научного фонда № 23-24-00635, https://
rscf.ru/project/23-24-00635/.

Этические нормы обращения с животными не 
нарушались, ни одно животное не было добыто 
специально для данного исследования. Все образ-
цы взяты от законно добытых особей. Все приме-
нимые международные, национальные и/или ин-
ституциональные принципы использования жи-
вотных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта 
интересов.
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We describe the results of analysis of genetic structure and spatial autocorrelation in the populations 
of grey wolf (Canis lupus Linnaeus, 1758) on the territory of the Russian Federation and the Republic 
of Kazakhstan, based on 20 autosomal microsatellite markers. With the use of molecular markers, 
we uncovered hidden genealogical patterns reaching as far as 700–1600 km and having the most 
pronounced effect on distances up to 150 km. Our research has shown that identification and exclusion 
of closely related genotypes has limited effect on the results of analysis of intrapopulation genetic 
diversity. Meanwhile, such procedure is recommended for researching population structure, as it 
allows for streamlining some statistical approaches. Results of our work demonstrate integral effect of 
natal migration, working against the differentiation effect of philopatry. Finally, we also show that the 
exclusion of closely related individuals can lead to underestimation of values of genetic distances between 
populations.
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