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Проведено популяционно-генетическое изучение волка, Canis lupus Linnaeus, 1758, на части ареала
в России и Казахстане с фокусом на происхождение, состояние генофонда и статус степного волка
(номинативный подвид C. l. campestris). С помощью анализа 18 ядерных микросателлитных локусов
показано, что уровень внутрипопуляционного генетического разнообразия степного волка Казах-
стана достаточно высок, аллельное и генное разнообразие сравнимо с популяциями степного волка
других регионов (степи европейского юга России) и лесного и горно-лесного экотипов, населяю-
щих Кавказ, Приуралье и Западную Сибирь. Анализ дифференциации изученных выборок в про-
грамме STRUCTURE позволяет сделать заключение о наличии в генофонде степного волка как
местного кластера генотипов, так и иммигрантов из соседних, прилегающих к степи с севера, тер-
риторий. Обсуждается возможное влияние антропогенного пресса в виде регулирования популяций
в советское и постсоветское время и последующая реколонизация из окружающих донорских попу-
ляций.
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Вопрос о подвидах волка Canis lupus Linnaeus,
1758 (Mammalia: Carnivora: Canidae), обоснован-
ности их выделения, статусе и генетической ос-
нове наблюдаемых морфоэкологических разли-
чий широко дискутировался в течение всей исто-
рии изучения этого несомненно самого важного
для человека крупного хищника [1–3]. Несмотря
на способность к распространению на большие
расстояния, основную роль в которых играет на-
тальная миграция [4], что должно вести к переме-
шиванию генетического материала, волк отдельных
регионов и природных зон имеет своеобразие мор-
фологических признаков, экологии и поведения,
что явилось основанием для выделения много-
численных подвидов. Однако, поскольку подвиды
волка обычно связаны не с выраженной диффе-
ренциацией формы тела, черепа или иных структур,
а в основном с размерами тела и особенностями
мехового покрова и его окраски, часто, особенно
в англоязычной литературе, они называются эко-

типами, что подчеркивает слабую степень изоля-
ции между ними и неопределенность генетиче-
ской основы, лежащей за видимыми внешними
различиями. Наиболее принятая в России и стра-
нах бывшего СССР система подвидов [2, 3, 5] для
части ареала волка, охватывающего Россию, Казах-
стан и государства Средней Азии, включает тундря-
ного волка C. l. albus Kerr, 1792, лесного C. l. lupus
(Linnaeus, 1758), кавказского C. l. cubanensis Ognev,
1923, степного C. l. campestris Dwigubski, 1804, мон-
гольского/тибетского C. l. chanco Gray, 1863 и пу-
стынного C. l. desertorum Bogdanov, 1882. Иногда вы-
деляется также сибирский лесной подвид C. l. altai-
cus [1, 5, 6] и некоторые другие [7]. В то же время
при тщательном анализе серьезных оснований
для подтверждения подвидового статуса, напри-
мер алтайского волка, выявлено не было [8].

Степной волк не был исключением в ряду дис-
куссий о правомерности выделения подвидов на
основании достаточно слабо выраженных мор-

УДК 575.174.015.3

ГЕНЕТИКА
ЖИВОТНЫХ



1262

ГЕНЕТИКА  том 58  № 11  2022

КАЗИМИРОВ и др.

фологических различий у волков бореальной и
умеренной зон Северной Евразии, касающихся
главным образом размеров и окраски, т.е. призна-
ков, подверженных отбору в конкретных условиях
среды на фоне потенциально интенсивного обмена
генами между локальными популяциями. Волк,
населяющий открытые пространства западной и
центральной части Палеарктики к югу от лесной
зоны, еще в начале XIX в. был выделен в отдель-
ный подвид C. l. campestris Dwigubski, 1804. По
сравнению с лесным степной волк мельче, окраска
более светлая, в восточной части ареала с примесью
рыжих тонов. Существенных морфологических и
анатомических различий с другими подвидами не
выявлено, скорее это были признаки морфоти-
па/экотипа. Ареал степного волка включает степи
Предкавказья, Нижнего Поволжья, Прикаспия,
Приуралья, Западной Сибири, Казахстана и
Средней Азии [2]. На востоке ареал степного волка
охватывает север Монголии и Внутреннюю Мон-
голию (Китай). Считается, что с севера степной
волк контактирует с лесным, или обыкновенным,
волком (C. l. lupus s.l.), а с юго-запада – с кавказ-
ским (прискаспийским) C. l. cubanensis (подвид,
ныне признаваемый в основном лишь некоторы-
ми териологами стран бывшего СССР). В Сред-
ней Азии и Казахстане степной волк контактирует
на юге с признаваемым далеко не всеми специа-
листами пустынным волком C. l. desetorum, а на
юго-востоке (и юге, если не выделять волка пу-
стынного в подвид) – с монгольским (тибет-
ским), C. l. chanco. Насколько глубоки генетиче-
ские различия между этими подвидами – вопрос
крайне сложный, как спорно и то, могут ли дан-
ные по отдельным генетическим маркерам яв-
ляться основанием для поддержки или отрицания
подвидового статуса. Так, под сомнение было по-
ставлено и выделение сразу нескольких подвидов
палеарктических волков – C. l. chanco, C. l. deser-
torum, C. l. cubanensis и собственно степного волка
C. l. campestris, которые было предложено ввести в
синонимию обыкновенного (лесного, евразий-
ского) C. lupus lupus [9, 10]. В настоящее время до-
минирует точка зрения, согласно которой все эти
подвиды являются слабо дивергировавшими под-
группами бореальной ветви евразийского волка,
хотя в отношении тибетского/монгольского волка,
распространенного от Каспия до Тибета и на во-
сток до тихоокеанского побережья Китая, подви-
довой статус обычно сохраняется. В то же время
на юге Азии, где ареал волка в XX в. оказался
фрагментированным, выделяются не только под-
виды (азиатский, или индийский волк C. l. palli-
pes, аравийский C. l. arabs [11]), но и, в частности
на индийском субконтиненте, новые виды, на-
пример гималайский (C. himalayaensis) и индий-
ский (C. indica) волки, которые считаются одними
из наиболее древних в Евразии на основании из-
менчивости их мтДНК [12, 13]. В то же время более

поздние исследования с помощью мтДНК [14]
показали близость северо- и восточноазиатских
волков, а не гималайских, к плейстоценовым, и в
целом крайне сложную и запутанную филогео-
графическую картину, по крайней мере по после-
довательностям контрольного региона мтДНК.
Тем не менее примеры “дробительского” подхода
к внутривидовой систематике палеарктического с
выделением не только множества подвидов у
внутриподвидовых рас волка сохранились до не-
давнего времени [7]. Очевидно, что вопрос далек
от разрешения, и пути дальнейших исследований
лежат в области использования молекулярно-ге-
нетических маркеров и геномных подходов [15–
17]. Крайне интересны и важны исследования ис-
копаемых и субфоссильных волков и собак [18],
при изучении современного генетического разно-
образия волка много внимания уделяется событи-
ям плейстоцена и их влиянию на происхождение
рецентных форм, в том числе и в Сибири [19].

Однако при анализе дифференциации степно-
го волка нужно учесть, что не меньший, чем па-
леогеография, след в генетической структуре по-
пуляций должен был оставить антропогенный
пресс. В советский период истории волк откры-
тых пространств как на севере, в тундре, так и на
юге от лесной зоны, в степи, оказался более уяз-
вим, чем лесной волк, поскольку с развитием тех-
нических средств, применяемых для борьбы с
ним, таких как автотранспорт, вертолеты, а также
яды, в степях стало возможным добывать тысячи
и даже десятки тысяч особей хищника в год [2, 20,
21]. Кроме того, с освоением целинных земель
степной зоны юга РСФСР и Казахстана, особен-
но в послевоенное время, задача регулирования
популяций волка была признана важнейшей в го-
сударственном масштабе для достижения целей
снижения прямого ущерба от хищничества волка
для сельского и охотничьего хозяйства [22].

Наиболее обширная часть ареала степного волка
сохранилась до настоящего времени на территории
Республики Казахстан [22, 23], где после периода
тотальной борьбы с волком в Казахской ССР чис-
ленность волка стабилизировалась на более низ-
ком, но в целом достаточно высоком, уровне. Од-
ной из проблем, которая требует исследования по-
пуляционно-генетическими методами, является
выявление автохтонного генетического субстрата и
возможных мигрантов из потенциальных донор-
ских популяций, которыми для волка Казахстана
можно признать как группировки горно-лесного
волка Алтая, так и степных и пустынных волков
Средней Азии, Китая и Монголии.

Оценка современного состояния генофонда
степного волка может не только дать ответ на во-
прос о его статусе, происхождении, но и практи-
ческих путях регулирования его численности и
снижения накала конфликта с человеком. Пони-
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мание того факта, что экономический вред от
волка не абсолютен, а его воздействие на популя-
ции диких животных и степные экосистемы в це-
лом имеет и обратную сторону – повышение их
адаптивной устойчивости, в целом пришло [2,
20–29]. Тем не менее популяционно-генетиче-
ских исследований, основанных на массовом ма-
териале из типовых местообитаний степного вол-
ка в России и Казахстане, до настоящего времени
не проводилось. В наших предыдущих работах по
волку Алтая [26] и Сибири [30] на основе измен-
чивости шести микросателлитных локусов мы
показали в целом достаточно слабо выраженную
дифференциацию на изученной части ареала, одна-
ко основные популяционные группировки волка в
Сибири имеют некоторую географическую лока-
лизацию, в которой степной волк из номинативных
местообитаний юга Сибири (Алтайский край, Бу-
рятия) оказался в значительной степени переме-
шан с лесным.

Целью настоящей работы было изучение уров-
ней генетического разнообразия и паттернов диф-
ференциации по расширенной панели ядерных
микросателлитных локусов популяционных груп-
пировок волка, обитающего в степной зоне Россий-
ской Федерации и Республики Казахстан в сравне-
нии с соседними регионами лесной и горно-лесной
зон европейской части России, Приуралья, Си-
бири и Казахстана.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Характеристика биологического материала
Материал для популяционно-генетического

анализа представлен высушенными фрагментами
шкур или фиксированными тканями мышц или
внутренних органов волка, сбор которых прово-
дился в ходе государственных мероприятий по
регулированию численности вида в России и Ка-
захстане. Образцы из Республики Казахстан со-
браны автором (С.В. Леонтьев), биоматериал из
регионов России прислан по запросу из регио-
нальных охотуправлений и предоставлен для на-
стоящего исследования ФГБУ “Центрохоткон-
троль”/ФГБУ “Федеральный центр развития охот-
ничьего хозяйства” (А.Я. Бондарев, А.В.
Давыдов, П.М. Павлов). Всего было исследовано
326 особей из 16 регионов России и Казахстана.
Для определенных видов анализа образцы из вы-
борок также были отнесены к “макрорегиону” на
основе места происхождения образца (табл. 1).

Выделение ДНК и проведение ПЦР
Выделение тотальной ДНК от волков с терри-

тории РФ проводили наборами DNeasy Blood &
Tissue Kit компании “QiaGen” или ДНК-Экстран
2 компании “Синтол” в соответствии с протоко-
лами производителя. При выделении ДНК набо-

рами ДНК-Экстран 2 после проведения лизиса
дополнительно удаляли из супернатанта липиды
четыреххлористым углеродом. К лизату добавляли
300 мкл CCl4, перемешивали на вортексе, центри-
фугировали одну минуту при 3000 об./мин, после
чего полученный супернатант, содержащий рас-
твор ДНК, переносили в чистые пробирки. Даль-
нейшее выделение проводили в соответствии с
протоколом проводителя. ДНК от волков, добытых
охотниками по лицензиям на территории Казахста-
на, выделялась на базе Казахского агротехнического
университета им. С. Сейфуллина с помощью набо-
ров для выделения Qiagen Blood and Tissue DNA
Extraction Kit (Qiagen, США). Для проверки каче-
ства выделенных препаратов ДНК использовали
электрофорез в агарозном геле с визуализацией в
УФ-свете после окраски бромистым этидием.

Генотипирование изначально проводилось по
31 аутосомному микросателлитному локусу [31]
(табл. 2), сборку ПЦР-реакций проводили от-
дельно для каждой из четырех мультиплексных
смесей праймеров (1a,b; 2a,b; 3a,b; 4a,b), однако в
отличие от оригинального протокола для ампли-
фикации использовали мастер-миксы GenPak™
PCRCore (OOO “Лаборатория Изоген”, Москва,
Россия). Режимы амплификации не отличались
от рекомендованных в статьях, где описаны соот-
ветствующие праймеры [32–34, 36, 39]. После ам-
плификации ПЦР-продукты хранили при –20°C
(кратковременно при 2–8°C). Для проверки ам-
плификации специфического ПЦР-продукта и
его качества использовали электрофорез в по-
лиакриламидном геле.

Перед фрагментным анализом образцы объ-
единялись в четыре смеси (меченные разными
цветовыми метками) в соотношении по 1 мкл
мультиплексов a и b каждой реакции и 13 мкл во-
ды milli-Q. Фрагментный анализ проводился c
помощью капиллярного электрофореза на ДНК-
анализаторах компании “Синтол” (Москва, Рос-
сия).

Считывание и обработка результатов
Считывание результатов фрагментного анализа

и получение первичных матриц генотипов прово-
дили в программе STRand v2.4.110 [40]. В качестве
дополнительного программного обеспечения ис-
пользовали пакет Fragman v1.0.9 для среды R [41].
Матрицы многолокусных генотипов предвари-
тельно обрабатывали с помощью макроса GenAl-
Ex v6.503 [42], работающего на базе электронной
таблицы MS Excel. Так как фрагментный анализ
исследуемых образцов проводился в разных пар-
тиях и на разных приборах, для установления со-
ответствия аллелей была проведена полокусная
компенсация погрешности прибора на основании
данных о частотах аллелей. Кроме того, некоторые
образцы из предыдущих партий фрагментного ана-
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лиза переставлялись в следующие эксперименты в
качестве реперных. Локусы, для которых изменчи-
вость, связанная с погрешностью прибора, оста-
лась выше, чем изменчивость, обусловленная по-
пуляционными процессами, были исключены из
анализа. Также были исключены локусы и особи
с большим количеством отсутствующих данных.

В связи с особенностями получения материала –
от особей, добытых охотниками, в коллекции по-
тенциально присутствовало большое число близ-
кородственных особей (так как волков часто до-
бывают семьями). Родство не всегда указано в со-
проводительной информации, поэтому мы
проверили его сами, чтобы исключить потенци-
альных близких родственников из анализа. Так
как большое количество близкородственных осо-
бей может внести погрешность в популяционный
анализ, было принято решение исключить близ-
кородственных особей. Для этого использовался
пакет Demerelate для среды R [43]. Определение
индекса родства проводили по [44]. Далее из пар
волков с индексом родства >0.5 удаляли либо
особь с большим количеством отсутствующих
данных, либо случайную особь. Если одна из осо-

бей в паре уже была удалена, то вторая особь авто-
матически оставалась в анализе.

Также проводилась проверка на присутствие в
локусах нуль-аллелей. Для этого использовали
три независимых теста: проверка присутствия от-
клонения от равновесия Харди–Вайнберга для
каждого локуса в каждом макрорегионе; проверка
наличия отклонения индекса фиксации от нуля
(рассчитано по χ2) для каждого локуса как по мак-
рорегионам, так и по совокупным данным; провер-
ка присутствия нуль-аллеля для каждого локуса по
макрорегионам. Первые два теста проводились в
GenAlEx, для выявления и оценки частот нуль-
аллелей использовалась программа Micro-Check-
er v2.2.3 [45]. Локусы, для которых все три теста
дали положительный результат, были исключены
из анализа.

Анализ популяционной структуры методами
байесовского анализа проводили в программе
Structure v2.3.4 [46–48] со следующими парамет-
рами: длина периода “разогрева” (“burn-in”) –
10000; количество MCMC (Markov chain Monte
Carlo) повторов после “разогрева” – 100000; модель
наследования – “admixture”; число кластеров K –

Таблица 1. Географическое происхождение материала и распределение по группам

* Территории бывшей Тургайской области, в настоящее время входящие в состав Акмолинской и Костанайской областей.

Регион Изначальное количество 
образцов

Количество образцов, 
вошедших в анализ

Степи и лесостепи европейской части РФ (EurStRu)
Республика Калмыкия 12 8
Ростовская область 3 3
Ставропольский край 69 43

Кавказский регион РФ (Cau)
Республика Адыгея 10 8
Кабардино-Балкарская Республика 5 4
Республика Чечня 12 8

Леса Приуралья, РФ (ForUr)
Пермский край 43 35

Запад Казахстана (KzW)
Актюбинская область 16 16
Западно-Казахстанская область 9 7
Атырауская область 12 11
Костанайская область 13 8
Тургайский регион* 13 13

Восток Казахстана (KzE)
Восточно-Казахстанская область 6 6
Карагандинская область 30 24

Леса Западной Сибири, РФ (ForSib)
Тюменская область 12 10
Республика Алтай 61 52
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1–12, число повторов для каждого K – 5, флаг
UsePopInfo=0. На основе анализа генетической
структуры проводился расчет наиболее вероятно-
го числа исходных кластеров (K) при помощи ме-
тода Эванно [49] с использованием конвейерного
веб-сервиса СLUMPAK [50]. Этот же веб-сервис
использовали для получения совокупных результа-
тов для каждого K. Для интерпретации выбиралось
наиболее вероятное значение K, а также несколько
соседних значений с близкими оценками вероят-
ности по Эванно.

Для выделенных популяций GenAlEx были
рассчитаны основные популяционно-генетические
параметры: среднее число аллелей на локус – NA;
число эффективных аллелей – NE; средняя наблю-
даемая гетерозиготность – HO; средняя ожидаемая
гетерозиготность – HE; внутрипопуляционный ин-
декс фиксации – F; показатель межпопуляционной
дифференциации – FST; теоретическое число ми-
грантов между популяциями на поколение при
наблюдаемом значении FST – Nm; среднее число
приватных (специфичных для популяции) алле-
лей – Np.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Девять локусов были исключены из анализа

из-за значительной погрешности прибора или
большого количества пропущенных данных. Че-
тыре локуса (2006, 2159, CXX.123 и AHT126) исклю-
чены из-за того, что в них выявлены нуль-аллели,
отклонения от равновесия Харди–Вайнберга и от-
клонения индекса фиксации от нуля. Для двух ло-
кусов (AHT119 и 2201) наблюдалось присутствие
нуль-аллеля во всех кластерах с частотами от 0.09
до 0.24, однако отклонение от Харди–Вайнберга
и отклонение индекса фиксации от нуля наблю-
дали лишь в отдельных кластерах, в связи с чем
было принято решение оставить их в анализе.
Всего в итоговый набор анализируемых микроса-
теллитов вошло 18 локусов: 2137, 2010, CXX.253,
vWf, 2079, PEZ03, AHT119, 2201, 2096, CXX.250,
CXX.225, 2140, 2054, 2168, AHT138, CXX.204,
AHT106, 2001.

В результате исключения близкородственных
индивидуумов из анализа было удалено 70 осо-
бей. В итоговый анализ вошло 256 образцов. Из-
начальное число особей из разных регионов и
итоговое число образцов, которые вошли в ана-
лиз, представлены в табл. 1.

Анализ внутрипопуляционной изменчивости
Для анализа популяционно-генетических пара-

метров выборки волка юга степной и лесостепной
зон Европейской части России были объединены с
кавказским регионом в единый макрорегион, так
как анализ популяционной структуры показал, что

они представляют собой единый кластер, а малое
число особей в кавказском макрорегионе препят-
ствует адекватному сравнению популяционно-
генетических параметров с другими регионами.

Среднее число аллелей на локус по популяци-
ям варьирует от 7.72 ± 0.57 на востоке Казахстана
до 9.11 ± 0.63 на западе Казахстана (табл. 3). В этих
же выборках наблюдаются крайние значения ко-
личества эффективных аллелей – 4.66 ± 0.34 и
5.47 ± 0.39 соответственно. Наибольшее число
приватных аллелей выявлено в выборках лесного
волка Сибири. В целом выявленный уровень ал-
лельного разнообразия по микросателлитным ло-

Таблица 2. Характеристики микросателлитных марке-
ров, используемых в исследовании

Локус Число аллелей 
(по [31]) Источник

2010 5  [32]
2137 14  [32]
AHT002 8  [33]
AHT121 13  [34]
vWf 9  [35]
CXX.253 8  [36]
2079 5  [32]
MS41B 9  [37]
PEZ03 15  [38]
PEZ06 12  [38]
CXX.225 4  [36]
2096 5  [32]
2201 23  [32]
CXX.250 6  [36]
2006 5  [32]
2140 14  [32]
AHT119 9  [34]
2054 8  [32]
2088 17  [32]
2168 14  [32]
AHT004 4  [34]
CXX.20 5  [36]
2159 16  [32]
CXX.123 8  [36]
CXX.204 6  [36]
AHT103 7  [34]
AHT138 8  [34]
2001 8  [32]
AHT101 12  [33]
AHT106 15  [33]
AHT126 11  [39]
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кусам был характерным для популяций волка, не
прошедших “бутылочное горлышко”.

Наблюдаемая гетерозиготность варьирует
между регионами лишь в небольшой степени –
почти все значения находятся в рамках стандартной
ошибки друг от друга с максимальной разницей
между средними значениями по регионам, рав-
ной 0.04. Минимальные значения наблюдаются в
лесах Приуралья (0.66 ± 0.02), максимальные – на
западе Казахстана (0.70 ± 0.01). Разница между
ожидаемой и наблюдаемой гетерозиготностью во
всех регионах составляет ~0.1 ± стандартная
ошибка для данного региона. При этом мини-
мальные значения ожидаемой гетерозиготности
наблюдаются на востоке Казахстана – 0.76 ± 0.01;
максимальные – на западе Казахстана – 0.80 ± 0.01.
Для популяции лесов востока России не наблю-
дается различий между значениями ожидаемой
гетерозиготности, как без поправки на размер по-
пуляции, так и с ее учетом. В остальных популяциях
средние значения с поправкой и без нее различа-
ются на 0.01, что находится в рамках стандартной
ошибки. Минимальные значения индекса фикса-
ции наблюдаются в популяции лесов востока Рос-
сии – 0.09 ± 0.02, максимальные – в лесах При-
уралья – 0.14 ± 0.03.

Число приватных аллелей в популяциях варьи-
рует от трех на востоке Казахстана до 12 в лесах
Сибири. При этом в остальных регионах наблю-
дается практически идентичное число приватных
аллелей – 6 в лесах запада России и в лесах При-
уралья и 7 на западе Казахстана.

Таким образом, можно сделать вывод о том,
что ни в одном из исследуемых районов не на-
блюдается какого-либо значительного снижения
уровня внутрипопуляционной изменчивости.

Анализ межпопуляционной подразделенности
Степень генетической подразделенности попу-

ляций волка в изученной части ареала на террито-
рии России и Казахстана оказалась невысокой
(FST = 0.029). Анализ матрицы генетических ди-
станций между географическими популяциями
(рис. 1) показал значительное расхождение друг
от друга популяций трех регионов (Западного,
лесного Приуральского и Восточного). Популя-
ции Казахстана занимают промежуточное поло-
жение между выборками лесного волка Ураль-
ского и Восточного регионов и наиболее удалены
от выборок запада России.

Методом Эванно было выявлено оптимальное
число исходных кластеров K = 6. При рассмотре-
нии меньших К можно выделить три крупных ге-
нетических кластера, внутри которых при боль-
ших значениях К выделяются более мелкие попу-
ляции (рис. 2). Эти три “макрокластера” имеют
следующий состав:

1. Западный: степи и лесостепи Европейской
части России, включая Кавказ, а также часть Тю-
менской области.

2. Уральский (данный кластер начинает выяв-
ляться уже при K = 2): леса Приуралья, а также

Таблица 3. Оценки популяционно-генетических параметров в объединенных по регионам выборках волка по 18
микросателлитным локусам

Примечание. Верхняя строка – среднее, нижняя – ошибка. N – объем выборки; NA – общее число аллелей; NE – число эф-
фективных аллелей; I – индекс Шеннона; HO – наблюдаемая гетерозиготность; HE – ожидаемая гетерозиготность; uHE –
ожидаемая гетерозиготность с поправкой на размер выборки; F – внутрипопуляционный индекс фиксации; Np – среднее
число приватных (специфичных для популяции) аллелей.

Выборка N NA NE I HO HE uHE F Np

EurStRu + Cau 73.11 8.77 4.88 1.73 0.68 0.77 0.78 0.114 6

0.26 0.63 0.33 0.07 0.02 0.01 0.01 0.02

ForUr 33.38 8.00 5.29 1.74 0.66 0.78 0.79 0.14 6

0.44 0.67 0.48 0.08 0.02 0.02 0.02 0.03

KzW 53.11 9.111 5.467 1.83 0.70 0.80 0.81 0.12 7

0.51 0.63 0.39 0.07 0.01 0.01 0.01 0.02

KzE 29.33 7.72 4.66 1.67 0.68 0.76 0.77 0.10 3

0.25 0.57 0.34 0.07 0.03 0.01 0.01 0.03

ForSib 60.88 8.94 4.97 1.73 0.69 0.77 0.77 0.09 12

0.30 0.71 0.43 0.08 0.02 0.02 0.02 0.02
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Тургайская, Актюбинская и частично Атыраус-
кая области Казахстана.

3. Восточный: леса Алтая, часть Тюменской
области, Западно-Казахстанская, Костанайская
и Карагандинская области.

Стоит отметить, что степные регионы, пред-
ставленные в данном исследовании в основном
территорией Казахстана, при К = 3 не обособля-
ются.

При К = 4 происходит выделение нового кла-
стера, присутствующего в основном в Тургай-
ском регионе Казахстана и Тюменской области.
При К = 5 происходит дробление Западного кла-
стера – от него отделяется популяция Республики
Калмыкия. При К = 6 происходит выделение но-
вого кластера на территории Казахстана, присут-
ствующего в основном в Западно-Казахстанской
и Карагандинской областях.

При К > 6 выделения новых обособленных
кластеров не происходит – наблюдается дробле-
ние кластера, ассоциированного с популяцией
Калмыкии, на более мелкие фрагменты без зна-
чительного влияния на общую популяционную
структуру. Начиная с К = 10, видимых изменений
генетической структуры с увеличением К не на-
блюдается. Таким образом, можно говорить о
том, что К = 6 в полной мере описывает межпопу-
ляционную изменчивость в рамках данной работы.

При рассмотрении К = 6 с точки зрения экоти-
пов можно отметить, в первую очередь, ярко вы-
раженную генетическую идентичность лесных и
европейских степных регионов – три “макрокла-
стера”, выделившихся на малых значениях К, все
еще занимают доминирующее положение в попу-
ляционной структуре. Со степными регионами

ассоциированы два кластера. Первый, приуро-
ченный преимущественно к Тургайскому региону,
выделяется уже на К = 4. Особи, принадлежащие
к этому кластеру, присутствуют также в Актю-
бинской и Атырауской областях Казахстана, Тю-
менской, Ростовской областях и Ставропольском
крае России. Второй степной кластер, ассоцииро-
ванный в первую очередь с Западно-Казахстанской
и Карагандинской областями Казахстана, выделя-
ется только на К = 6, что может свидетельствовать
о его меньшем уровне генетической обособлен-
ности. Особи, принадлежащие к данному кластеру,
присутствуют также в Костанайской и Восточно-
Казахстанской областях Казахстана, а также в
Республике Алтай и Пермском крае.

Стоит отметить относительно высокую долю
волков, относящихся к “лесным” кластерам, в вы-
борках с территории Казахстана. Эти особи, вероят-
но, ассоциированы с регионами лесов и лесостепей
или являются потомками мигрантов из лесных и
горно-лесных ландшафтов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Уровни внутрипопуляционного генетического
разнообразия в популяциях степного волка ока-
зались высокими и близкими к наблюдаемым в
соседних частях ареала и природных зонах. Таким
образом можно сделать вывод о том, что если со-
кращение численности и повлияло на параметры
внутрипопуляционного разнообразия, то не самым
драматическим образом, или что генетическое раз-
нообразие было восстановлено за счет миграции из
соседних регионов, в пользу чего свидетельствует
и наличие общих исходных кластеров многолокус-

Рис. 1. Результаты многомерного анализа межпопуляционной дифференциации волка методом главных координат по
матрице попарных генетических дистанций.
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Рис. 2. Результаты анализа байесовской кластеризации особей волка в программе STRUCTURE.
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ных генотипов у казахстанского, южнорусского и

сибирского волков.

Анализ популяционной структуры демонстри-

рует значительное влияние окружающих регионов

на популяции волка в Казахстане. Так, в западных

областях, в частности в Актюбинской, наблюдается

большое количество особей, относящихся к ураль-

скому кластеру. В восточных и центральных реги-

онах присутствует большое количество особей,

относящихся к алтайскому кластеру. В обоих слу-

чаях наблюдаются как особи, практически цели-

ком относящиеся к уральскому или алтайскому

кластеру, так и их потомки с меньшей долей при-

надлежности к кластеру.

Влияние кавказского кластера на популяцион-

ную структуру Казахстана выражено значительно в

меньшей степени – он представлен лишь отдель-

ными особями. Тем не менее все еще наблюдается

разнообразие доли принадлежности к кавказскому

кластеру, что свидетельствует о присутствии как

свежих мигрантов, так и их потомков.

Несмотря на такое существенное влияние со

стороны российских популяций, в Казахстане

присутствуют два генетических кластера, ассоци-

ированных в первую очередь именно с террито-

рией Республики, что свидетельствует о наличии

на ее территории генетически обособленных по-

пуляционных группировок. При этом присутствие

особей, относящихся к этим кластерам за предела-

ми Казахстана, служит свидетельством двухсто-

роннего генетического обмена между популяциями

Казахстана и сопредельных территорий. Об ак-

тивном генетическом потоке между популяциями

свидетельствуют также и высокие, сравнимые с

популяциями РФ, популяционно-генетические

параметры.

Численность и плотность популяции волка на

открытых пространствах, в том числе в степи, по-

тенциально выше, чем у таежного (лесного, горно-

лесного) волка, что объясняется трудностями, ко-

торые он должен преодолевать в условиях большой

высоты снежного покрова в лесу, затрудняющего

передвижение и охоту [51]. Однако большая уяз-

вимость волка перед человеком в тех же открытых

биотопах приводит к некоторому балансу. При

усилении пресса истребительных мероприятий

волка в рамках программ регулирования его чис-

ленности средняя плотность населения волка в

степи снижается, однако в случае Казахстана, по-

видимому, предпринятые усилия не привели к

“бутылочному горлышку”, т.е. не достигли эф-

фекта коллапса, ведущего к генетическому обед-

нению. При том, что на пиках добычи волка, в

1953–1955 гг., в год уничтожалось до 13–21 тыс.

особей, на спаде, во время и после Великой Оте-

чественной войны (например, 1942 г. – 2000 осо-

бей), в 1966 г. – 7875 волков – при том, что отстрел

велся не так интенсивно, никогда не было паде-

ния до значений ниже 7 тыс. добытых зверей [22].

В 1971–1978 гг. на территории Казахской ССР до-

бывалось от 7.4 до 9.9 тыс. особей, и эти оценки

были ниже рассчитанной величины приплода.

Для сравнения во всей Российской Федерации в

настоящее время добывается в среднем около 10–

11 тыс. волков в год [52]. Таким образом, демогра-

фические причины не могли вызвать генетиче-

ского обеднения и, скорее всего, не вызвали.

Помимо репродукции автохтонного степного

волка, другим важным фактором, который нужно

рассмотреть в качестве поддерживающего и по-

вышающего генетическое разнообразие популя-

ции, является иммиграция из соседних регионов.

Донорскими популяциями для степного волка

Южной Сибири и Казахстана могли быть: с севе-

ро-запада – волк лесов и лесостепей Приуралья и

Зауралья (C. l. lupus), с севера и северо-востока –

горно-таежный волк Алтая и Саян C. l. lupus (или

C. l. altaicus), с юга – пустынный волк Средней

Азии C. l. desertorum, с востока – монгольский/ти-

бетский подвид C. l. chanco. Мы можем отметить

реальный вклад северных, сибирских кластеров в

генетическую конституцию степного волка. Пред-

ставительство у сибирско-казахстанского волка

кластеров, характерных для степного волка попу-

ляций степей юга Европейской части РФ, невели-

ко. Материал от пустынного и монгольского волка

в нашем исследовании отсутствовал, и в связи с

этим трудно судить о связях этих подвидов/эко-

типов со степным. Можно лишь предполагать,

что один из “автохтонных” кластеров, а именно

выявленный в Карагандинской области, каким-то

образом связан с этими подвидами. Что касается

генетического субстрата местного степного волка,

наши данные свидетельствуют о том, что, несмотря

на иммиграцию, он сохранился и является одной

из основ генофонда популяции волка Казахстана.

Дальнейшие исследования с привлечением

данных по другим классам генетических марке-

ров и расширение географии выборок требуются

для более детального анализа популяционно-ге-

нетической структуры степного волка.

Этические нормы обращения с животными не

нарушались, ни одно животное не было добыто

специально для данного исследования. Все об-

разцы взяты от законно добытых особей.

Работа выполнена при финансовой поддержке

гранта Российского фонда фундаментальных ис-

следований 18-04-01300, а также частично в рам-

ках темы госзадания (ИОГен РАН) 0112-2019-

0001.
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КАЗИМИРОВ и др.

Все применимые международные, националь-

ные и/или институциональные принципы ухода

и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-

тересов.
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Population Genetic Structure of the Steppe Wolf of Russia
and Kazakhstan by Microsatellite Loci

P. A. Kazimirova, *, S. V. Leontyevb, c, A. V. Nechaevaa, M. M. Belokona, 
Yu. S. Belokona, A. Ya. Bondarevd, A. V. Davydovd, and D. V. Politova, **
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A population genetic study of the wolf, Canis lupus Linnaeus, 1758 in Russia and Kazakhstan was carried out
with a focus on the origin, state of the gene pool and the status of the steppe wolf (nominative subspecies
C. l. campestris). Using the analysis of 18 nuclear microsatellite loci, it was shown that the level of intrapopu-
lation genetic diversity of the steppe wolf of Kazakhstan is quite high, the allelic and genetic diversity is com-
parable with the populations of the steppe wolf in other regions (plains of the European South of Russia) and
forest and mountain-forest ecotypes inhabiting the Caucasus, the Urals and Western Siberia. An analysis of
the differentiation of the studied samples in the STRUCTURE program allows us to conclude that the steppe
wolf gene pool contains both a local cluster of genotypes and immigrants from neighboring territories adja-
cent to the steppe from the north. The possible impact of anthropogenic pressure in the form of population
regulation in the Soviet and post-Soviet times and subsequent recolonization from surrounding donor popu-
lations is discussed.

Keywords: wolf, Canis lupus, steppe subspecies, genetic diversity, population genetic structure, DNA, micro-
satellites.
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