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ВНУТРИВИДОВАЯ ГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ВОЛКА, Canis lupus 
Linnaeus, 1758 – СОВРЕМЕННОЕ СОСТОЯНИЕ ИЗУЧЕННОСТИ
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ВВЕДЕНИЕ
Волк, Canis lupus Linnaeus, 1758 – самый важ-

ный для человека из крупных хищников. Вид
обитает в широком спектре условий Северного
полушария в Старом и Новом Свете. При этом
исторический ареал его был шире современного
(Волк. Происхождение…, 1985). Состояние популя-
ций волка в разных его частях сильно разнится, от
полного истребления (Япония, большинство шта-
тов США) или попыток реинтродукции (Йелло-
устон), или естественного восстановления на ранее
“зачищенных” от волка территориях (Скандинавия
и др.) до процветания, увеличения численности и
усиления конфликта с человеком (Россия, Казах-
стан, Финляндия и др.). Обитание волка в таких
разных природных зонах, как арктические пусты-
ни, тундра, экотон тундра–тайга, таежные, сме-
шанные и широколиственные леса (в том числе
горные), субальпийский пояс, лесостепи, степи,
полупустыни и пустыни в определенном смысле
уникально, поскольку этими условиями практиче-
ски исчерпывается спектр возможных наземных
биогеоценозов. Универсализм в питании и оппор-
тунизм в репродукции (способность находить или
создавать в почти любом экотопе места для раз-
множения) у такого крупного хищника, а также
широкий спектр физиолого-биохимических адап-
таций, развитых до подобной степени, фактически
не имеют аналогов среди млекопитающих. Кроме
того, волк является активным мигрантом, и, хотя
многие размножающиеся пары и семьи занимают
свои участки на протяжении десятков лет, другие

особи способны преодолевать сотни и даже тыся-
чи километров в ходе натальной миграции и успеш-
но создавать семьи на новых территориях, суще-
ственно удаленных от места рождения (Fabbri et
al., 2007). В данном контексте встает вопрос о
природе подобных адаптаций, ее генетических
основах, практическом применении знаний о внут-
ривидовой популяционной структуре волка. Дан-
ные об уровнях внутри- и межвидовой генетиче-
ской изменчивости по молекулярно-генетическим
маркерам и ее распределении по ареалу являются
основой как мер контроля численности волка в
регионах с его высокой численностью, так и раз-
работки стратегии охраны генофондов при низ-
кой плотности популяций в других регионах.

ЦЕНТР ПРОИСХОЖДЕНИЯ 
СОВРЕМЕННОГО ВОЛКА

Популяции древних волков существовали в Се-
верном полушарии, по крайней мере, на протяже-
нии 300 тыс. лет (Sotnikova, Rook, 2010). В позднем
плейстоцене, в период последнего максимума оле-
денения, ареал волка был весьма широк. Однако на
большей части Евразии и Северной Америки по-
пуляции не были представлены волком совре-
менного типа, который появился на территории Бе-
рингии около 25 тыс. лет назад и начал активно
распространяться из района севера Азиатской
Пацифики, вытесняя ныне вымершие плейсто-
ценовые формы и расширяя ареал Canis lupus на
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запад на всю Евразию и на восток в Новый Свет
(Loog et al., 2020).

ВНУТРИВИДОВАЯ СИСТЕМАТИКА ВОЛКА
Вопрос внутривидового таксономического де-

ления волка весьма объемен, в полной мере не
может быть рассмотрен в данном обзоре и заслужи-
вает отдельного самостоятельного освещения.
Однако мы не считаем возможным полностью опу-
стить его в данной статье, поэтому приводим здесь
краткое описание проблемы.

С момента представления первой полноцен-
ной системы подвидов волка (Pocock, 1935), внут-
ривидовое деление Canis lupus не раз пересматри-
валось. Так, на территории Евразии различными
авторами выделялось вплоть до 15 подвидов (Гепт-
нер и др., 1967; Волк. Происхождение…, 1985;
Mech, 1974; Nowak, 1995). Большинство предло-
женных систем подвидового деления основывают-
ся на привязке подвидов к экологическим зонам и на
ассоциированных с ними морфологических адап-
тациях. При этом наличие данных о расселении
волков на дальние расстояния, в том числе в дру-
гие биотопы, ставит вопрос о том, какими имен-
но механизмами – генетическими или эпигене-
тическими – обусловлена данная морфологическая
изменчивость. Иными словами, обусловлен ли
внешний облик волка, в том числе комплекс по-
тенциально адаптивно значимых его признаков, ка-
нализацией индивидуального развития в опреде-
ленных условиях среды или же это результат
дарвиновского отбора в череде поколений и при ча-
стичной или полной изоляции тех или иных попу-
ляционных группировок? От того, какие факто-
ры вызывают фенотипическое своеобразие той
или иной фенотипической вариации волка, зави-
сит в конечном итоге и решение вопроса о ее так-
сономическом статусе. В любом случае первым
этапом в познании генетической структуры вида
является анализ с помощью определения изменчи-
вости структурных генов и некодирующей ДНК, то
есть стандартных молекулярно-генетических мар-
керов “старого поколения”. В последние годы во
многих странах и особенно для некоторых между-
народных консорциумов появилась возможность
дополнять эти данные полногеномными или по-
лученными по панелям однонуклеотидных поли-
морфизмов (SNP, Single Nucleotide Polymorphisms).
Эпигенетические подходы, в частности анализ
дифференциальной экспрессии генов, пока весьма
ограниченно применяются для определения стату-
са экотипов волка и его внутривидовой структуры.

Наиболее развернутая для волка Палеаркти-
ки система подвидов включает: тундряного волка
C. l. albus Kerr 1792, обыкновенного, или лесного
C. l. lupus (Linnaeus, 1758), иберийского C. l. signa-
tus, апеннинского C. l. italicus Altobello, 1921, кавказ-
ского C. l. cubanensis Ognev 1923, степного C. l. camp-

estris Dwigubski, 1804, монгольского/тибетского
C. l. chanco Gray, 1863 и пустынного C. l. desertorum
Bogdanov, 1882. Иногда выделяется также сибир-
ский лесной подвид C. l. altaicus и некоторые дру-
гие, менее признанные. Что касается волка юж-
ных регионов Азии, где вследствие преследова-
ния человеком и исчезновения диких территорий
ареал волка в XX в. оказался фрагментирован-
ным, выделяются не только подвиды (азиатский
или азиатский (индийский) волк C. l. pallipes Sykes
1831, аравийский C. l. arabs Pocock 1934), но и, в
частности, для Индостана, новые виды, например,
гималайский (C. himalayaensis Aggarwal, Kivisild, Ra-
madevi & Singh, 2003) и индийский (C. indica Aggar-
wal, Kivisild, Ramadevi & Singh, 2003). Эти волки рас-
сматриваются некоторыми специалистами одними
из наиболее древних в Евразии на основании из-
менчивости их мтДНК (Aggarwal et al., 2007). Одна-
ко, следует отметить, что существуют существен-
ные отклонения от данной системы как в сторону
объединения подвидов (Corbet, 1979), так и в сторо-
ну дробительства (Суворов, Кириенко, 2008).

Широкое применение молекулярно-генетиче-
ских методов также не привнесло ясности, а в не-
которых случаях еще более размыло понятие под-
вида. В качестве примера можно привести иберий-
ского волка C. l. signatus, который в одних работах
рассматривается как подвид (Pires et al., 2017), в
других же – как популяция (Hindrikson et al., 2017).
При этом данный подвид не признается таксоно-
мическим справочником (Mammalian species…,
2005), но, в то же время, присутствует как подвид в
таксономической системе NCBI (National Center
for Biotechnology Information) (https://www.nc-
bi.nlm.nih.gov/Taxonomy/Browser/www-
tax.cgi?id=425934).

Как и для южноазиатских волков, при рассмот-
рении таксономического статуса некоторых попу-
ляций волка Нового Света дебаты выходят уже на
уровень видов. Так, восточный волк или северо-
американский лесной волк рассматривается од-
ними исследователями как подвид серого волка –
Canis lupus lycaon – или красного волка — C. rufus
lycaon – другими же – как отдельный вид – C. ly-
caon Schreber, 1775 (Beeland, 2013). Однако, что ка-
сается волков Востока Северной Америки, давно
установлено, что они представляют собой комплекс
гибридных форм, образованных волком и койотом,
Canis latrans Say, 1823, и их своеобразие представля-
ет собой скорее результат сложных процессов ин-
трогрессии, чем изоляции и локальной адаптации
(Nowak, Federoff, 2002).

К ВОПРОСУ 
О ВОЛКО-СОБАЧЬИХ ГИБРИДАХ

Еще одна проблема, непосредственно связанная
с изменением генетической структуры локальных
популяций волка, которую мы затронем здесь лишь
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поверхностно, поскольку она заслуживает отдель-
ного тщательного обсуждения – гибридизация вол-
ка с домашними собаками C. l. familiaris. Возмож-
ность скрещивания волка с собаками с последую-
щим образованием фертильных гибридов приводит
к “утечке” искусственно отобранных аллелей в ди-
кие популяции, что может привести к снижению
общей приспособленности популяции (Wayne,
Brown, 2001; Mallet, 2005). Частота гибридиза-
ции с собаками зависит, в том числе, от плотности
популяции волка и наличия возможности взаимо-
действия с собаками (Mech, Boitani, 2006; Lorenzini
et al., 2014). Наиболее проблемными регионами по
данным факторам являются европейские популя-
ции, в которых, как следствие, наблюдается высокая
частота гибридизации с собаками (Andersone et al.,
2002; Randi, Lucchini, 2002; Fabbri et al., 2014).

ИДЕНТИФИКАЦИЯ 
И ПРИРОДОПОЛЬЗОВАНИЕ

В 2015 году в Финляндии за добычу трех волков
были заключены в тюрьму 12 человек. Осужден-
ные заявляли о своей невиновности, ссылаясь на
то, что добытые животные были гибридами волка
и собаки (Peltola, Heikkilä, 2018). Регулярно добы-
ваемые в Европе волки-меланисты и другие фе-
нотипически девиантные особи, как предполага-
ется, могут быть потомками искусственно раз-
водимых и периодически убегающих в природу
североамериканских волков или волко-собачьих
гибридов с их участием, так что в целом для евро-
пейских популяций процент особей, содержащих
ту или иную, иногда небольшую, пропорцию со-
бачьих генов был оценен в 62% с помощью об-
ширной панели SNP (Pilot et al., 2018).

Эти примеры наглядно иллюстрируют, что во-
просы внутривидовой дифференциации и гибри-
дизации представляют не только научную цен-
ность, но имеют также значительный законода-
тельный вес – для установления любых правил
природопользования необходима возможность чет-
ко определить спектр животных, к которым приме-
нимы данные предписания.

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИЙ
Европа

С начала нашей эры популяция волка на тер-
ритории Европы подвергалась активному антро-
погенному воздействию. Между средневековьем
и началом XX в. расширение территорий, отве-
денных под сельское хозяйство, совершенствова-
ние методов добычи и придание охоте на волка
хорошо организованного характера позволила
полностью уничтожить популяции хищника на
территории некоторых стран (Mallinson, 1978). Так,
в Англии и Шотландии волк был уничтожен в
1684 г., в Ирландии – около 1970 г., во Франции –

к концу 1927 г., в Дании – в 1772 г., в Баварии – в
1847 г., в Швейцарии – в конце XVIII века, в Скан-
динавии – в 1960 г. В Восточной Европе, Пире-
нейском полуострове и Италии компании по уни-
чтожению волка имели менее организованный ха-
рактер и не привели к полному уничтожению
хищника (Boitani, 1995), чему способствовало,
впрочем, обитание волка этих регионов в горных
или обширных лесных биотопах, где он менее
уязвим.

Такой мощный антропогенный пресс привел к
тому, что ареал волка на территории Европы фраг-
ментирован с хорошо обособленными популяци-
ями. Тем не менее, способность волка к расселе-
нию на большие расстояния позволяет ему преодо-
левать “ничейную землю” и мигрировать между
популяциями (Hindrikson et al., 2017).

Во многих популяциях Европы до сих пор на-
блюдается пониженное генетическое разнообра-
зие, вызванное эффектом “бутылочного горлыш-
ка” и дальнейшим инбридингом (Wayne et al., 1992;
Ellegren, 1999; Flagstad et al., 2003; Lucchini et al.,
2004; J�drzejewski et al., 2005; Liberg et al., 2005; As-
pi et al., 2006; Gomerčić et al., 2010; vonHoldt et al.,
2010). При этом законодательство, касающееся ста-
туса волка и его охраны, различается в странах Ев-
ропы. Этот факт добавляет напряжения к уже ме-
стами довольно острому вопросу сохранения, за-
щиты и реинтродукции волка (Ciucci et al., 2009;
Deinet et al., 2013; Reinhardt et al., 2013; Ražen et al.,
2016; Åkesson et al., 2021)

Иберийский (Пиренейский) полуостров

Популяция волка на Северо-Западе Иберий-
ского п-ва находится в шатком равновесии. На 2007 г.
численность популяции оценивалась в 2500 особей
по данным “Large Carnivore Initiative for Europe”
(Large Carnivore Initiative for Europe > Large carni-
vores > Wolf (lcie.org)). Как в Португалии, так и в
Испании выдвигаются аргументы о признании вол-
ка угрожаемым видом и о проведении мероприятий
по его защите (Torres, Fonseca, 2016; Ordiz et al.,
2022). При этом наблюдается устойчиво высокое
внутрипопуляционное генетическое разнообра-
зие. Так, в исследовании 2006 г., проведенном по
13 микросателлитным маркерам, минимальные
значения ожидаемой гетерозиготности составили
0.44 (Ramirez et al., 2006), а в 2018 г. – 0.57 по 46
микросателлитам (0.48 при дроблении популяции
на более мелкие кластеры) (Silva et al., 2018).

Внутри иберийской популяции наблюдается
довольно интересная популяционная структура –
популяция подразделена на четыре обособленных
кластера. При этом каких-то явных факторов, кото-
рые могли бы ограничить миграцию особей между
кластерами или как-то объяснить малые дистан-
ции расселения, не выявлено (Silva et al., 2018). Сто-
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ит отметить, что, хотя в начале ХХI в. свидетельств
гибридизации волка с собакой на Иберийском п-ве
не было обнаружено (Ramirez et al., 2006), несколь-
кими годами спустя уже были описаны множе-
ственные встречи волко-собачьих гибридов (Go-
dinho et al., 2011). Хотя такие тенденции и могут
свидетельствовать об увеличении антропогенного
влияния на популяцию, стоит отметить малый раз-
мер выборки в работе 2006 г. – 20 диких волков, по
сравнению с работой 2011 г. – 208 диких волков, а
также расширенный спектр используемых в более
поздней работе микросателлитных маркеров.

Италия

Итальянская популяция волка подошла край-
не близко к исчезновению – в 1970-х гг. числен-
ность составляла всего около 100 особей (Mech,
Boitani, 2006). Такое снижение численности вку-
пе с высокой степенью изолированности популя-
ции привело к значительному снижению генетиче-
ского разнообразия. Так, уровни внутрипопуляци-
онного разнообразия, определенные по ядерным
маркерам, в итальянской популяции ниже на 33–
42%, по сравнению с другими европейскими попу-
ляциями – работа 2004 г. по 18 микросателлитным
маркерам показала для Италии самые низкие сре-
ди исследованных восьми популяций уровни на-
блюдаемой (HO) и ожидаемой (HE) гетерозиготно-
сти (HO для Италии 0.44 ± 0.21 при средних значе-
ниях 0.56 ± 0.09) (Lucchini et al., 2004); работа 2014 г.
по широкому спектру SNP (33958 аутосомных и
651 на X-хромосоме) так же показала для итальян-
ской популяции наименьшие уровни гетерози-
готности (HO для Италии 0.161 ± 0.010, среди других
исследованных популяций только у иберийской
популяции это значение меньше 0.2 – 0.173 ± 0.010)
(Pilot et al., 2014b). Исследования митохондриаль-
ных маркеров показали в итальянской популяции
присутствие двух гаплотипов (WH14 и WH19), при-
чем оба были уникальными, не отмеченными в дру-
гих регионах (Montana et al., 2017).

В конце XX в. итальянские волки реколонизи-
ровали территорию Альп, сформировав новую по-
пуляцию (Fabbri et al., 2007). В настоящее время
численность альпийской популяции растет, как и
внутрипопуляционное генетическое разнообра-
зие. Данный процесс происходит, в том числе, за
счет дальних миграций. Так, динамичный генети-
ческий мониторинг популяции с использованием
анализа контрольного региона митохондриальной
ДНК и 16 аутосомных микросателлитных маркеров
показал присутствие стай, в которых наблюдаемая
гетерозиготность была выше ожидаемой (HO = 0.79;
HE = 0.56), а также случаи повышения уровня на-
блюдаемой гетерозиготности внутри стаи после
зарегистрированных миграций (с 0.59 до 0.64)
(Marucco et al., 2022).

Исследование гибридизации волков с собаками
на территории Италии с использованием 18 микро-
сателлитных маркеров и дополнительного секве-
нирования контрольного региона мтДНК у выяв-
ленных гибридов показал, что 6.5% волков несут
гибридные генотипы. Однако авторы отмечают, что
результаты сильно варьировались в зависимости от
используемых маркеров (Lorenzini et al., 2014). Не-
давние работы выявили еще более высокие частоты
гибридов – до 26% (Caniglia et al., 2020) и даже до
50% в Центральной Италии (Salvatori et al., 2019).

Динаро-Балканы
Балканский п-ов и Динарское нагорье в част-

ности, являются местами обитания для одной из
наиболее крупных популяций волка в Европе
(Chapron et al., 2014). Динаро-Балканская попу-
ляция также демонстрирует одни из наивысших
уровней внутрипопуляционного разнообразия,
как по митохондриальным – шесть гаплотипов в
Болгарии, четыре – в Хорватии, включая один
уникальный, гаплотипическое разнообразие для
Хорватии 0.711 ± 0.018 (Randi et al., 2000; Gomerčić
et al., 2010), так и по ядерным маркерам – при ана-
лизе 18 микросателлитных маркеров HO достигает
0.74, HE – 0.75 (Šnjegota et al., 2018). Высокие
уровни генетического разнообразия вкупе с гео-
графическим положением привели к тому, что
Динаро-Балканская популяция послужила важ-
ным источником мигрантов для популяций Ита-
лии (Ražen et al., 2016).

Исследования внутрипопуляционной структуры
с использованием микросателлитных маркеров по-
казали присутствие трех генетических кластеров
внутри Динаро-Балканской популяции – Слове-
ния и север Хорватии; юг Хорватии и Босния и
Герцеговина; Сербия. В популяции Словении и се-
вера Хорватии наблюдалось снижение внутрипопу-
ляционного разнообразия, в частности эффектив-
ного размера популяции. Такие результаты соотно-
сятся с историческими данными – популяция
Словении больше других пострадала от антропо-
генного пресса в конце XX в. (Šnjegota et al., 2021).

Карпаты
В Карпатах также обитает одна из крупнейших

европейских популяций волка, которая является
важным источником генетического разнообразия
для восстанавливающихся популяций Европы
(Gula et al., 2009; Hindrikson et al., 2017). В ряде ис-
следований описано разделение карпатской попу-
ляции на северный и южный генетические класте-
ры, как по мтДНК, так и по аутосомным микроса-
теллитным маркерам (Pilot et al., 2006; Stronen et al.,
2013, 2015), однако последние исследования с ис-
пользованием массивных баз аутосомных SNP
(65 000 маркеров) показали, что кластеризация
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между северными и южными регионами, хотя и
присутствует, недостаточно выражена для досто-
верного выделения двух генетических кластеров.
Это же исследование показало “переходный” ха-
рактер генотипов волков из Молдавии, находя-
щейся на стыке двух кластеров – генотипы молдав-
ских волков представляют собой смесь генотипов,
относящихся к северному и южному кластерам.
Оба кластера также показывают схожие уровни ге-
нетического разнообразия – HO = 0.230, HE = 0.234,
77.03% полиморфных локусов на юге; HO = 0.231,
HE = 0.229, 71.18% полиморфных локусов на севе-
ре (Ericson et al., 2020).

Центральная Европа и Прибалтика
Популяции центральноевропейских равнин и

балканского региона представляют собой крайне
интересную популяционно-генетическую задачу –
две популяции, ранее явно представлявшие со-
бой независимые популяционно-географические
единицы, вследствие расширения ареалов более
не разделены географически. Стоит понимать, что
определение популяционных единиц несет не толь-
ко научную ценность, но и служит глубоко прак-
тической цели формирования природоохранных
стратегий, где популяции являются основой для
выделения единиц природопользования (Conser-
vation units/management units). Используемая в
настоящее время система популяций для терри-
тории Европы (на которую опирается и этот об-
зор) была предложена в 2008 г. группой экспертов
“Large Carnivore Initiative for Europe” и основыва-
ется, в том числе, на характеристике ареалов и не-
прерывности присутствия волка на территории
популяции (Linnell et al., 2008). Авторы сообще-
ния отмечают, что границы популяций необходи-
мо будет пересматривать в будущем по мере рас-
ширения ареалов обитания волка и расширения
базы доступных данных.

В 2020 г. было выдвинуто предложение объ-
единить центральноевропейскую и балканскую
популяции в единую популяционную единицу
(Gula et al., 2020). Работа основывается, в первую
очередь, на том факте, что популяции связаны
миграционными коридорами, а также на схоже-
сти природных условий в ареалах популяций. Ра-
бота также ссылается на ряд популяционно-генети-
ческих исследований, показывающих отсутствие
разделения популяций на отдельные кластеры (Pi-
lot et al., 2010; Czarnomska et al., 2013; Stronen et al.,
2013). Чуть меньше года спустя в ответ на это пред-
ложение выходит ответная статья, поддерживаю-
щая сохранение устоявшейся системы популяций
(Szewczyk et al., 2021). Авторы указывают на край-
не ограниченный размер выборок с центрально-
европейских равнин в статьях, на которые ссыла-
ются Гула с соавт. (стоит также отметить, что часть
авторов статьи-опровержения также участвовали

в написании статей, на которые ссылается Гула с
соавт.). Авторы также приводят ряд своих иссле-
дований, которые были “опущены” в работе (Gula
et al., 2020) и которые демонстрируют существова-
ние двух независимых генетических кластеров –
центральноевропейского и балтийского – а также
существование зоны контакта этих кластеров
на территории Польши (Lesniak et al., 2017; Sze-
wczyk et al., 2019). Авторы также отмечают, что
при определении популяций и связанных с ними
единиц природопользования необходимо учиты-
вать широкий спектр факторов, включая полити-
ку природопользования в разных странах и заклю-
чают, что популяционные границы, выдвинутые в
работе (Linnell et al., 2008), на данный момент все
еще являются оптимальными с точки зрения со-
хранения и регулирования численности волка.

Исследование генетического разнообразия цен-
тральноевропейских популяций с использованием
13 микросателлитных маркеров показало относи-
тельно высокие уровни ожидаемой (0.592–0.733)
и наблюдаемой (0.597–0.738) гетерозиготности в
регионе, где меньшие значения соответствуют не-
давно колонизированным регионам. Авторы также
отмечают различия в уровнях генетического раз-
нообразия внутри польской популяции, где на се-
веро-западе наблюдаются более высокие значения
гетерозиготности по сравнению с южными регио-
нами (HO 0.627 против 0.597), что также соотно-
сится с разнообразием митохондриальных гапло-
типов (Szewczyk et al., 2019).

Финляндия
Долгое время считалось, что финская популя-

ция составляет единое целое с популяцией Севе-
ро-Запада России (Pulliainen, 1980; Mech, Boitani,
2006), однако более поздние работы указывают на
обособленность популяций, несмотря на их гео-
графическую близость. Так, (Aspi et al., 2009) по-
казали, что генетическая дистанция между фин-
ской и российской популяциями лишь ненамно-
го меньше генетической дистанции между
популяциями Финляндии и Скандинавского п-ва,
описанных в (Seddon et al., 2006), при том, что по-
следние разделены расстоянием в 600 км и соедине-
ны относительно узким миграционным коридо-
ром. Более поздние исследования, ориентирован-
ные на установление исторических трендов,
показали, что в Финляндии идет снижение уровня
генетического разнообразия волка на фоне сокра-
щения популяции и уменьшения миграционного
потока из соседствующих популяций. Так, по 12
микросателлитным маркерам 20% аллельных вари-
антов уникальны для проб, отобранных до 1960 г.,
хотя общий уровень гетерозиготности существенно
не меняется и варьируется от 0.669 до 0.721 в тече-
ние XX в. Количество присутствующих митохон-
дриальных гаплотипов снизилось с 5 до 3 в тече-
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ние XX в. (Jansson et al., 2012, 2014). Авторы от-
мечают, что восстановление миграционных
коридоров является приоритетной задачей для
сохранения и восстановления генетического
разнообразия в финской популяции.

Скандинавия
Популяция волка на Скандинавском п-ве бы-

ла полностью уничтожена к 1960-м гг., хищник от-
сутствовал в регионе вплоть до спонтанной реколо-
низации с территории СССР в 1980-е. В 1983 г.
впервые был зафиксирован случай размножения
в заново образовавшейся популяции. К 2002 г. чис-
ленность волков на территории Скандинавии до-
стигла почти 100 особей (Flagstad et al., 2003). В на-
стоящее время популяция составляет приблизи-
тельно 450 особей (Smeds et al., 2021).

Детальное изучение и массовое генотипирова-
ние особей в популяции позволило восстановить
в полном объеме родословную популяции вплоть
до 2012 г. (Åkesson et al., 2016). Таким образом,
скандинавская популяция волка является крайне
наглядным модельным примером для изучения
генетических процессов в популяциях малых раз-
меров. Так, на примере скандинавской популя-
ции в очередной раз была продемонстрирована
ключевая роль мигрантов в сохранении генетиче-
ского разнообразия, особенно в малых недавно
установившихся популяциях – на 26 микросател-
литных маркерах было показано увеличение уров-
ней ожидаемой гетерозиготности от 0.533 до 0.605
за последние 30 лет, а также увеличение количе-
ства аллелей в 23 из 26 локусов. При этом уровень
генетического разнообразия все еще остается более
низким, чем в популяциях Финляндии (HE = 0.734)
и России (HE = 0.756) (Åkesson et al., 2016, 2021).

Интересно, что за всю историю популяции бы-
ло зарегистрировано всего два случая гибридиза-
ции волка с собакой (Vilà et al., 2003; Smeds et al.,
2021), а полногеномное исследование совсем не на-
шло свидетельств такой гибридизации (Smeds et al.,
2021). Однако, нельзя исключать, что этот отри-
цательный вердикт следует рассматривать с учетом
возможного “загрязнения” баз данных по сканди-
навским волкам референсными генотипами, кото-
рые значатся там “чистыми” волками, а на самом
деле несут определенную долю собачьих генов.
Стоит также отметить зафиксированные случаи
активной охоты скандинавских волков на собак
(Kojola et al., 2004).

Турция
Несмотря на широкое распространение волка

на территории Турции, генетическая структура
популяции на территории страны изучена отно-
сительно мало. Турецкие волки в основном вклю-
чались в масштабные работы, охватывающие круп-

ные фрагменты ареала волка Европы (Randi et al.,
2000; Pilot et al., 2010, 2014a).

Целенаправленное изучение генетической
структуры популяции волка на территории Турции
с анализом D-петли показало присутствие 7 гапло-
типов на территории страны, из которых 5 встре-
чаются также в других частях Евразии, что позво-
ляет предположить существование достаточно раз-
нообразной популяции на территории страны,
которая, при этом, связана миграционными пу-
тями с другими популяциями (Ibiş et al., 2016).

Кавказ
Популяция Кавказского региона находится на

границе между Европой и Азией. Исследование
митохондриальной ДНК показало сходные уров-
ни генетического разнообразия на Кавказе и в по-
пуляциях Восточной Европы (Pilot et al., 2010, 2014a;
Moura et al., 2014). Исследование 2014 г. (Pilot et al.,
2014a) показало присутствие в регионе 9 гаплоти-
пов (число гаплотипов для Болгарии в этом же ис-
следовании – 11), исследование 2020 г. – 12 (из них
9 уникальных) (Shakarashvili et al., 2020). Анализ
популяционной структуры выявил присутствие
2–3-х генетических кластеров в зависимости от
используемых маркеров (микросателлиты или
мтДНК). Исследования также показали присутствие
генетического обмена как с европейскими популя-
циями, так и с популяциями Азии, в том числе Ближ-
него Востока (Pilot et al., 2014a; Shakarashvili et al.,
2020). Для региона также описан высокий уро-
вень гибридизации с собаками (Pilot et al., 2014a).

Аравийский полуостров
Популяция волка на территории Саудовской

Аравии изучена относительно слабо. Долгое вре-
мя данные о волках этого региона ограничива-
лись четырьмя особями неизвестного происхож-
дения (Ellegren, 1996; Sharma et al., 2004). В 2014 г.
было опубликовано исследование, включающее в
себя 104 особи, ориентированное преимуществен-
но на определение подвидовой структуры популя-
ции с использованием секвенирования контроль-
ного региона мтДНК и гена цитохрома b, которое,
однако, показало отсутствие четких генетических
кластеров на территории страны. Исследование
показало присутствие 20 гаплотипов по гену
цитохрома, 13 – для контрольного региона с гап-
лотипическим разнообразием 0.887 и 0.961 соот-
ветственно (Bray et al., 2014).

Иран
Генетические исследования популяции волка

в Иране показали относительно высокий уровень
генетического разнообразия – уровни наблюдае-
мой и ожидаемой гетерозиготности, определен-
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ные по 15 микросателлитным маркерам варьиро-
вались от 0.72 до 0.92 в разных частях страны
(Khosravi et al., 2013). При этом также наблюдается
низкий уровень гибридизации с собаками, несмот-
ря на благоприятные для этого условия, включая
большое количество диких собак (Khosravi et al.,
2013; Asadi-Aghbolaghi et al., 2014)

Гималаи
Особый интерес представляет гималайский

волк, обладающий уникальными адаптациями
для жизни в высокогорье (Werhahn et al., 2017).
Считается, что современные гималайские волки
представляют собой самостоятельную линию, от-
делившуюся от остальных волков во время рассе-
ления после последнего максимума оледенения
(Loog et al., 2020). Современные гималайские
волки выделяются в отдельную линию по комплек-
су маркеров, как митохондриальных, так и ядер-
ных, при этом наблюдается регион гибридизации
гималайских волков с волками окружающих по-
пуляций (Aggarwal et al., 2007; Ersmark et al., 2016;
Werhahn et al., 2017, 2018, 2020).

При этом в гималайской популяции наблюда-
ется относительно небольшой уровень генетиче-
ского разнообразия. Так, HE, оцененная по 17 ауто-
сомным микросателлитам для гималайской попу-
ляции – 0.573, для иберийской популяции – 0.611
(Werhahn et al., 2018).

Индия
Волки п-ва Индостан также резко отличаются

от волков других регионов как морфологически-
ми признаками, так и генетически (Sharma et al.,
2004; Aggarwal et al., 2007). Последние геномные ис-
следования показали, что линия индийских волков
является одной из наиболее рано дивергировав-
ших линий волков с датами отделения ~110 тыс. л.н.
В настоящее время, несмотря на имевший место в
прошлом спорадический обмен мигрантами с аф-
риканскими и западно-азиатскими линиями ка-
нид, индийская линия имеет крайне низкие уровни
генетического разнообразия (нуклеотидное разно-
образие 0.00104 ± 0.00098, 33% генома в гомозигот-
ном состоянии – показатели, лишь немного превы-
шающие таковые для гималайских волков), что,
вкупе с низкой численностью, делает ее одной из
наиболее угрожаемых (Wang et al., 2022).

Китай
Популяции волка на территории Китая также

представляют интерес с точки зрения филогении.
Так, геномное исследование волков южного Ки-
тая показало, что они представляют собой само-
стоятельную линию, сестринскую к тибетским вол-
кам (которые также образуют самостоятельную ли-

нию (Werhahn et al., 2017). При этом исследователи
обнаружили, что один из исследованных образцов
несет в себе интрогрессированые варианты от не-
кой линии канид, более удаленной от волка, чем
красный волк (Cuon alpinus) (Wang et al., 2019).

Россия

На территории России, по данным ФГБУ “Фе-
деральный центр развития охотничьего хозяйства”,
обитает почти 65 тыс. волков. Несмотря на доволь-
но активное истребление волка в XX в. на терри-
тории СССР, численность его в целом оставалась на
довольно высоком уровне, снижаясь лишь в отдель-
ных районах (Волк. Происхождение…, 1985).

Долгое время популяции на территории России
были охвачены генетическими исследованиями
лишь фрагментарно – отдельные небольшие вы-
борки, преимущественно с запада европейской ча-
сти страны, включались в исследования, фокуси-
рующиеся на популяциях стран Европы (Aspi et al.,
2009; Sastre et al., 2011; Fan et al., 2016). В послед-
нее десятилетие активизировалось изучение рос-
сийских популяций силами отечественных уче-
ных с использованием микросателлитных марке-
ров – эти исследования охватили ранее не изу-
ченные популяции Алтая и Сибири в целом (Во-
робьевская, Балдина, 2011; Бондарев и др., 2013;
Талала и др., 2020). Также более детально, на
ограниченной территории, но с привлечением сбо-
ров разных годов были изучены популяции волка
центра европейской части России (Korablev et al.,
2020), которые показали, что существует слабый
темпоральный тренд к увеличению генетического
разнообразия волка в центральной части Евро-
пейской России и невыраженность падения из-
менчивости после снижения численности популя-
ции; кроме того, это исследование показало отсут-
ствие выраженной пространственной генетической
структуры на исследованной части ареала.

Проведенные исследования показывают для
российского волка относительно высокие уров-
ни генетического разнообразия, особенно в срав-
нении с малочисленными популяциями Европы –
показатели ожидаемой и наблюдаемой гетерози-
готности варьируются в рамках 0.61–0.91 по раз-
ным микросателлитным локусам. Такие данные
позволяют говорить о российской популяции
как об источнике генетического разнообразия
для восстанавливающихся европейских популяций.
Примером такого взаимодействия может служить
реколонизация шведской популяции из СССР
(Flagstad et al., 2003).

Стоит отметить, что на территории России не
происходит настолько четкого разделения на по-
пуляции, как в Европе или Америке – выделяющи-
еся генетические кластеры перемешиваются между
собой в гораздо большей степени (Талала и др.,
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2020). Меньшая урбанизация территорий, осо-
бенно в Сибири, обеспечивает, во многих местах,
почти беспрепятственное расселение животных.
Таким образом, российские популяции, и сибир-
ские в особенности, могут служить “полигоном”
для изучения естественной популяционной струк-
туры, минимально затронутой антропогенным вли-
янием и рассматриваться в качестве донорских
как для естественного расселения, так и, при не-
обходимости, для реинтродукции волка с натив-
ной генетической структурой популяций.

На территории европейской части России на-
блюдается невысокая частота гибридизации вол-
ков с собаками, даже в относительно урбанизиро-
ванных регионах Центральной России какие-либо
следы гибридизации несут только ~3% животных
(Korablev et al., 2020). Остальные регионы практи-
чески не изучены в этом отношении.

Новый Свет

История волков Нового Света, в некотором
смысле, схожа с волками Европы – массовое ис-
требление, дальнейшее восстановление и, как след-
ствие, крайне фрагментированный ареал, особенно
в южной его части, и споры относительно приро-
доохранного статуса (Carroll et al., 2020). При этом
реинтродуцированные популяции волка сохраняют
относительно высокие уровни генетического раз-
нообразия (vonHoldt et al., 2008; Ausband, 2022).

Популяционная структура волков Нового Све-
та хорошо изучена с помощью геномных исследо-
ваний. В отдельные линии выделяются восточный
волк и волки Великих Озер, представляющие собой
две популяции Canis lycaon/C. l. lycaon. Для них
была показана интрогрессия генома койота, C. la-
trans, которая объясняет их кластеризацию отдель-
но от остальных волков Северной Америки.

В пределах популяций волка Северной Америки
выделяются девять генетических кластеров: Мекси-
канский, Тихоокеанский, Йеллоустонский, Цен-
тральный, Аляскинский, Атлантический и три арк-
тических кластера: Западно-Арктический (побе-
режье и о-ва Виктории), Восточно-Арктический
(о-в Баффинова Земля) и Полярный (о-ва Элсмир
и Гренландия) (Sinding et al., 2018).

Стоит отметить, что мексиканская популяция
(часто выделяемая в отдельный подвид C. l. baileyi
Nelson & Goldman, 1929) в данный момент страдает
от сокращения численности и связанной с этим по-
тери генетического разнообразия – полногеном-
ные исследования показывают увеличение уровня
инбридинга вплоть до F = 0.356, в то время как для
остальных популяций Северной Америки характер-
ны значения F = 0.005–0.03 (Taron et al., 2021).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Данный обзор позволяет заключить, что попу-
ляционная структура волка со времен формиро-
вания современной линии Canis lupus в позднем
плейстоцене подвергается воздействию разнона-
правленных факторов. С одной стороны, актив-
ная миграция и общие для всех популяций этого
эврибионтного вида процессы естественного от-
бора способствуют интеграции видового гено-
фонда. С другой стороны, фрагментация ареала и
снижение в таких изолированных и часто марги-
нальных локальных популяциях эффективной чис-
ленности вызывает усиление эффектов генетиче-
ского дрейфа, а именно обеднение генофонда
вследствие прохождения через “бутылочное гор-
лышко” и изменение генетической структуры из-
за случайного смещения аллельных, генотипиче-
ских и гаплотипических частот при реколониза-
ции – “эффект основателя”. Влияние человека
заключается в прямом истреблении волков на тех
территориях, где хищник имеет слишком высо-
кую, по мнению человека, численность и вредит
сельскому и охотничьему хозяйству, и снижение
процента площади, где волк мог бы обитать за счет
отведения агропромышленных, индустриальных и
урбанизированных земель. Антропогенный пресс,
таким образом, является ведущим фактором, кото-
рый может приводить к генетическому обедне-
нию, что и наблюдается в ряде регионов.

Из других последствий антропогенного воздей-
ствия на популяции волка можно отметить также
изменение векторов естественного отбора в сторо-
ну выживания более толерантных к человеку осо-
бей (специализация на добывании сельскохозяй-
ственных животных и собак как пищи, меньшая
“застенчивость” и готовность к синантропному об-
разу жизни), а также гибридизацию волка с до-
машними собаками с интрогрессией аллелей со-
баки в генофонд волка.

Сравнительные генетические исследования на
ареале в ряде случаев подтверждают обоснован-
ность выделения подвидов (и даже новых видов) у
волка, однако в отношении изученных выборок
“ядра” палеарктической макропопуляции на дан-
ном этапе исследований можно заключить, что
она слабо дифференцирована по молекулярным
маркерам без четких границ между зонами рас-
пространения митохондриальных гаплотипов и
гаплогрупп, а также комплексов микросателлит-
ных аллелей. Что касается исследований с приме-
нением полногеномных данных или большого чис-
ла SNP, то они уже проведены для отдельных реги-
онов, но пока практически не затрагивают наиболее
обширную часть ареала палеарктического волка –
Россию и страны СНГ, на которой из-за огром-
ной слабо изученной территории актуальны до
сих пор и исследования с использованием марке-
ров предыдущего поколения.
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The review covers population genetics studies of the gray wolf (Canis lupus Linnaeus, 1758) employing mo-
lecular approaches. Intraspecific systematics, the current state of intrapopulation genetic diversity and differ-
entiation in various parts of the range are reviewed with special attention to populations of the Palearctic as
well as to main underlying factors including anthropogenic pressure. The review also concerns the issues of
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