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Лисица обыкновенная (Vulpes vulpes) является охотничьим видом, а также разводится на зверофермах для про-
изводства пушнины. Изучено генетическое разнообразие 412 особей (265 биологических образцов рыжей морфы 
и 147 биологических образцов черно-бурой морфы) лисицы обыкновенной. На основе исследования полиморфиз-
ма ДНК разработана панель из 12 STR-локусов и 2 локусов половой принадлежности, которая применима для 
идентификации биологических образцов особей дикой и фермерской популяций лисицы обыкновенной. Анализ 
генетической структуры вида с использованием данной тест-системы показал, что исследуемые выборки форми-
руют два генетических кластера, анализ молекулярной дисперсии между выборками выявил достоверные значе-
ния генетической дифференциации (FST = 0,275; p = 0,000). Проведена оценка уровня генетической интрогрессии 
между животными, выращенными на зверофермах в Беларуси, и особями местной дикой популяции. Полученные 
результаты указывают на низкую вероятность генетической интрогрессии и отсутствие угрозы генетической целост-
ности этого вида. Установлено, что 3 локуса (vWF.X, Nyct10 и CPH4) у лисицы обыкновенной являются моно-
морфными, причем размеры аллелей отличаются от таковых у других псовых, что дает возможность использовать 
эти локусы при дифференциации представителей семейства псовых и в качестве внутреннего контроля видовой  
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принадлежности исследуемых образцов. Разработана методика ДНК-идентификации лисицы обыкновенной, которая 
успешно применяется в экспертной практике при расследовании фактов незаконной охоты, нападения животных 
и иных правонарушений в Республике Беларусь.

Ключевые слова: лисица обыкновенная; генетическое разнообразие; микросателлиты; полиморфизм; иденти-
фикация; интрогрессия.
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The red fox (Vulpes vulpes) is a hunting species, and is also bred on fur farms for the production of furs. In this work, 
was evaluated the polymorphism of DNA from the biological material of 412 individuals (265 samples of red morph 
and 147 samples of silver morph) of the red fox. Based on the study of polymorphism, a panel of 12 STR loci and 2 sex 
loci was developed, which is applicable for the identification of biological samples of individuals from wild and farm 
populations of the red fox. Analysis of the genetic structure of the species using this test system showed that two genetic 
clusters represent the most probable number of populations. No evidence of genetic admixture between farm and wild red 
foxes was found, analysis of molecular variance between samples revealed significant differentiation values (FST = 0.275; 
p = 0.000). The level of genetic introgression between the animals grown on fur farms in Belarus and the individuals of 
local wild population was studied. Research results indicate a low likelihood of genetic introgression between farm and 
wild populations of the red fox and no threat to the genetic integrity of this species. It was established that 3 loci (vWF.X, 
Nyct10 and CPH4) in DNA of the red fox were monomorphic with allele sizes different from those of other canids, which 
indicates the possibility of their use in differentiating animals of the Canidae family and as an in ternal control of the species 
of the studied samples. The use of the test system is framed in the form of a method for DNA identifying the red fox, 
which is successfully used in expert practice in investigating the facts of illegal hunting, animal attacks and other cases 
in the Republic of Belarus.
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Введение
В Беларуси лисица обыкновенная (Vulpes vulpes) – широко распространенный и довольно многочис-

ленный вид (его общая численность к началу сезона охоты находится на уровне 25 000 –28 000 особей1). 
Однако численность лисицы обыкновенной непостоянна, и в среднем раз в 5 лет бывают ее подъе-
мы, что определяется наличием мышевидных грызунов, особенностями погоды и другими причина-
ми [1, p. 132]. Согласно данным Министерства лесного хозяйства Республики Беларусь за сезон охоты 
добывается 80 –90 % поголовья лисицы обыкновенной в Беларуси2. Вместе с тем ежегодный отстрел не 
приводит к уменьшению численности, поскольку под прессом искусственного сокращения плотности 
этот вид может компенсировать свои потери за счет увеличения размера выводка [1, p. 134].

1Отчет о ведении охотничьего хозяйства за 2021 год / М-во лесного хоз-ва Респ. Беларусь. Минск, 2021. 6 с.
2Там же.
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В настоящее время лисица обыкновенная принадлежит к видам, которым присвоен охранный статус 
«вызывающие наименьшее беспокойство» [1, p. 135]. Однако даже устойчивая популяция может терять 
свою генетическую целостность в случае интрогрессивной гибридизации (включения генов одного вида 
(подвида, морфы) в генофонд другого вида (подвида, морфы)). Имеется ряд исследований хищных ви дов 
млекопитающих, популяции которых находятся под угрозой генетической интрогрессии со стороны 
одичавших одомашненных животных [2– 4]. В Беларуси, несмотря на падение мирового спроса на ме-
ховые изделия, по-прежнему функционирует звероводство, в том числе фермерское разведение лисиц, 
численность которых находится в пределах 500 –2500 особей3. И фермерская, и дикая популяции принад-
лежат к одному и тому же виду, между ними отсутствует репродуктивная изоляция. Угроза генетической 
целостности популяции лисицы обыкновенной в природе исходит от фермерских лисиц, проникающих 
в дикие популяции в качестве беглецов. Несмотря на изолированную среду содержания, особи из фер-
мерских популяций вступают в контакт с местными дикими популяциями, потенциально влияя на них. 
Из-за возможного прессинга животных, разводимых человеком, важно понимать генетическую структуру 
диких популяций и выявлять потенциальную генетическую интрогрессию [5].

Генетическая интрогрессия между фермерскими и дикими популяциями лисицы обыкновенной ста-
новилась объектом нескольких исследований. Учеными из США [6; 7] и Канады [8] показано отсут-
ствие влияния генофонда фермерских лисиц на генетическую целостность диких популяций. Иссле-
дователи из Польши [9] пришли к выводу, что на юго-востоке страны между животными фермерских 
и диких популяций имеет место невысокий уровень интрогрессии, в то время как другие ученые [5] 
указали на отсутствие угрозы генетической целостности этого вида в Польше.

В Беларуси популяционная генетика лисицы обыкновенной ранее не изучалась. Основная цель на-
стоящего исследования – установить современное состояние генетического и аллельного разнообразия, 
популяционной структуры вида и степень интрогрессии генофонда фермерских лисиц обыкновенных 
в дикую популяцию в условиях Беларуси.

Материалы и методы исследования
Объекты исследования и выделение ДНК. Работа выполнялась на базе Научно-практического 

центра Государственного комитета судебных экспертиз Республики Беларусь. Для изучения популя-
ционной структуры рыжей (дикой) морфы и черно-бурой (фермерской) морфы лисицы обыкновенной 
были исследованы 412 биологических образцов мышечной и хрящевой тканей животных. Образцы от 
неродственных черно-бурых лисиц (всего 147 образцов, из них 77 образцов принадлежали самцам, 70 об-
разцов – самкам) отобраны на четырех зверофермах, расположенных в Минской, Брестской, Витебской 
и Могилёвской областях, в то время как места изъятия образцов рыжих лисиц (всего 265 образцов, из 
них 165 образцов принадлежали самцам, 100 образцов – самкам) равномерно распределены по терри-
тории страны. Все образцы получены легально: образцы фермерских лисиц собраны по завершении 
сельскохозяйственного сезона, а образцы диких лисиц – после плановых отстрелов или гибели животных 
в результате дорожно-транспортных происшествий.

Выделение ДНК из биоматериала осуществляли по методике, предусматривающей инкубацию об-
разцов в лизирующем буфере с последующей очисткой ДНК на силикагеле [10].

Конструирование тест-системы и генотипирование STR-локусов. Отобранные для исследования 
локусы были сгруппированы в тест-систему на основе ранее опубликованных характеристик и структур 
праймеров. Тест-система включала локусы, разработанные для лисицы обыкновенной (1 локус), еното-
видной собаки (2 локуса) и собаки домашней (9 локусов), имеющие в своем составе различные типы 
тандемов: гексануклеотидные (локус vWF.X [11]), тетрануклеотидные (локусы FH2001 [12], FH2010 [13], 
FH2309 [14], FH2328, FH2361 [15], Pez16 [11]), тринуклеотидные (локусы Nyct10, Nyct11 [16]) и динуклео-
тидные (локусы CPH4 [17], FH3241 [18], V602 [19]) тандемы. Для определения половой принадлежности 
использовали локусы, расположенные на X- и Y-хромосомах, – DBX [20] и SRY [21] соответственно. 
Конечный состав реак ционной смеси общим объемом 10 мкл был следующим: 10 ммоль/л трис-HCl 
(pH 8,6), 25 ммоль/л KCl, 2,1 ммоль/л MgCl2, 0,2 ммоль/л каждого из дезоксинуклеозидтрифосфатов, 
0,2–1,0 мкмоль/л каждой пары праймеров, 0,15 единицы активности ДНК-полимеразы, 1,5 нг/мкл BSA, 
0,3 % Triton X-100 и 1–10 нг ДНК. Амплификацию проводили на программируемых термоциклерах C1000 
(BioRad, США) по следую щей схеме: 1) начальная инкубация (5 мин при 95 °С); 2) 30 циклов, состоящих 
из денатурации (30 с при 95 °C), отжига праймеров (40 с при 60 °C) и элонгации (1 мин при 72 °C); 3) фи-
нальная элонгация (30 мин при 72 °C).

Характерное для каждого из образцов сочетание аллелей выявляли путем электрофоретического раз-
деления продуктов ПЦР в генетическом анализаторе ABI Prizm 3500 (Applied Biosystems, США). Размеры 

3Наличие пушных зверей в организациях, занимающихся клеточным разведением пушных зверей, на начало года [Элект-
ронный ресурс]. URL: http://dataportal.belstat.gov.by/Indicators/Preview?key=221065 (дата обращения: 17.03.2023).
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выявленных аллелей (в парах нуклеотидов (п. н.)) в исследуемых локусах определяли с использованием 
внутреннего стандарта размера Orange 500 bp (NimaGen, Нидерланды), а также программного пакета 
GeneMapper ID-X 1.6.

Секвенирование аллелей локусов. Для выявления возможных изоаллелей и микровариантов по-
следовательностей, а также для тандемного исчисления аллелей локусов тест-системы, принятого в су-
дебной экспертизе, определяли их первичную структуру путем секвенирования методом Сэнгера [22]. 
Секвенирование проводили на приборе ABI Prizm 3500 с применением набора для секвенирования 
BrilliantDye™ Terminator v3.1 (NimaGen). Полученные результаты анализировали с помощью пакета 
программ Sequencing Analysis 5.4 (Applied Biosystems). Сравнительный анализ последовательностей ал-
лелей исследованных локусов ДНК выполняли с использованием ресурсов базы данных нуклеотидных 
последовательностей GenBank [23] и программного продукта BioEdit 7.0.5.3 [24]. Последовательности 
каждого локуса сконструированной тест-системы, имеющие минимальный и максимальный молекуляр-
ный размер аллелей, внесены в базу данных GenBank с присвоением соответствующего номера доступа.

Статистический анализ результатов. Первоначальную проверку массивов генотипов лисицы обык-
новенной на наличие нескольких образцов ДНК одного животного осуществляли с помощью функции 
Matches в статистическом макросе GenAlEx 6.5 [25; 26].

Анализ на репрезентативность выборок проводили с использованием функции H-individual 
(GenAlEx 6.5). Для установления наличия возможных ошибок в интерпретации генетических профи-
лей у локусов со статтер-фрагментами, а также в случае выпадения аллелей, присутствия нуль-аллелей 
и артефактов ПЦР проводили анализ с помощью программ Micro-Checker 2.2.1 [27] и Cervus 3.0.7 [28].

Основной анализ генетического разнообразия, включавший в себя выявление уровня полиморфизма, 
расчет частот встречаемости аллелей STR-локусов, значений наблюдаемой и ожидаемой гетерозиготнос-
ти, оценку соответствия равновесию Харди – Вайнберга, проверку на наличие сцепленного наследования 
аллельных признаков, анализ молекулярной дисперсии (AMOVA) и анализ значений F-статистик Райта, 
выполняли с использованием программных пакетов Cervus 3.0.7 и Arlequin 3.5.1.3 [29].

Определение популяционной структуры проводили с применением алгоритма Монте-Карло по схе-
ме марковских цепей в программе Structure 2.3.4 [30], используя модель No admixture model, с даль-
нейшим определением истинного количества кластеров методом Эванно [31]. Выбор стартовой точки 
марковской цепи осуществляли в течение 1 млн итераций, а построение марковской цепи – в течение 
2,5 млн итераций для предполагаемого числа групп в выборке (K ) от 1 до 6 в шестикратной повтор-
ности для каждой величины K. Для визуализации популяционной структуры проводили многомерный 
анализ по матрице генетических дистанций (PCoA) в статистическом макросе GenAlEx 6.5.

Результаты и их обсуждение
Установлено, что генетические профили образцов животных из выборки дикой популяции более гете-

розиготные, чем генетические профили образцов животных из выборки фермерской популяции (рис. 1). 

Рис. 1. Распределение частот гетерозиготных профилей в выборках дикой (Wild)  
и фермерской (Farm) морф и объединенной выборке (All) лисицы обыкновенной,  

полученное с использованием сконструированной тест-системы
Fig. 1. Frequency distribution of heterozygous profiles in samples of wild (Wild)  

and farm (Farm) morphs and pooled sample (All) of the red fox,  
obtained using the designed test system
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Медиана частот гетерозиготных профилей для дикой популяции составила 0,667 (среднее значение 
0,694), для фермерской – 0,444 (среднее значение 0,469). Наблюдаемый феномен может объясняться 
существованием панмиксии в дикой популяции и направленной селекционной работой с фермерскими 
животными. 

При статистическом анализе на репрезентативность выборок дикой и фермерской популяций лисицы 
обыкновенной отмечено, что распределение частот гетерозиготных профилей в исследуемых выборках, 
равно как и в объединенной выборке, соответствует распределению Гаусса, поскольку подчиняется 
правилу трех сигм. Оценка сцепленного наследования аллельных признаков локусов тест-системы, 
проведенная с использованием программного пакета Arlequin 3.5.1.3, показала отсутствие сцепленного 
наследования аллелей.

Таким образом, данные результаты свидетельствуют о том, что выборки животных репрезентатив-
ны, а наследование аллелей локусов тест-системы происходит независимо друг от друга.

В ходе проведенного секвенирования аллелей STR-локусов были получены нуклеотидные последо-
вательности всех выявленных аллелей у дикой и фермерской морф лисицы обыкновенной.

Установлено, что локус V602 характеризуется тандемом, состоящим из двух различных динуклеотид-
ных повторов, – (CT)n(AC)16, но лишь один из этих повторов – (CT)n – является вариабельным. Неожидан-
ный результат получен при секвенировании аллелей локуса FH2361. При переносе данного маркера на 
ДНК лисицы обыкновенной аллели с исходно тетрануклеотидным тандемом (AAAG)n у собаки домашней 
визуализируются как динуклеотидные и имеют тандемное строение (AG)n. При анализе нуклеотидной 
последовательности локуса половой принадлежности DBX, расположенного на Х-хромосоме, у лисицы 
обыкновенной выявлена делеция в 2 п. н. по сравнению с гомологичной последовательностью собаки 
домашней, волка обыкновенного и енотовидной собаки. В нетандемной части локуса FH2001 у лисицы 
обыкновенной обнаружены три делетированных участка по сравнению с последовательностями локуса 
у вида-источника – собаки домашней (рис. 2).

Две делеции (см. рис. 2, позиции 101–106 и 130 –133) обнаружены во всех идентифицированных 
аллелях как в выборке дикой популяции, так и в выборке фермерской популяции лисицы обыкновен-
ной. Одна делеция (см. рис. 2, позиция 34 –37) выявлена лишь у аллеля с числом тандемных повто-
ров, равным семи. Особо следует отметить, что в пуле всех секвенированных аллелей локуса FH2001 
на ДНК лисицы обыкновенной аллель с семью тандемными повторами, но без выявленной делеции 
не обнаружен, равно как и любые другие аллели без делетированных участков в позициях 101–106 
и 130 –133. Последнее обстоятельство дает основание полагать, что в локусе FH2001 не будет выяв-
лено размерной гомоплазии и микровариантов последовательностей при проведении идентификацион-
ных исследований.

Полученные нуклеотидные последовательности аллелей депонированы в базу данных GenBank (табл. 1), 
а также идентифицированы в тандемном исчислении в целях унификации панели локусов к различному 
приборному оборудованию.

Рис. 2. Участок последовательности локуса FH2001 у лисицы обыкновенной  
(V.v. 7a; V.v. 8del; V.v. 10del; V.v. 11del; V.v. 12del; V.v. 13del; V.v. 14del)  

и собаки домашней (C.l.f.)
Fig. 2. Sequence of the FH2001 locus of the red fox  

(V.v. 7a; V.v. 8del; V.v. 10del; V.v. 11del; V.v. 12del; V.v. 13del; V.v. 14del)  
and the dog (C.l.f.)
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Т а б л и ц а  1
Структура тандемов микросателлитных локусов  

тест-системы и номера доступа  
к последовательностям аллелей в базе данных GenBank

Ta b l e  1
The structure of tandems of microsatellite loci  

of the test system and access numbers  
to allele sequences in the GenBank database

Локус Структура  
тандема

Номер доступа  
в базе данных GenBank

CPH4 (CA)3 OQ7077940
FH2001 (GATA)n OQ7077945, OQ7077947, OQ7077946
FH2010 (AATG)n OQ7077950, OQ7077951
FH2309 (GAAA)n OQ7077943, OQ7077944
FH2328 (GAAA)n OQ7077954, OQ7077955
FH2361 (AG)n OQ7077952, OQ7077953
FH3241 (TG)n OQ7077958, OQ7077959
Nyct10 (GCT)6 OQ7077939
Nyct11 (TGC)n OQ7077948, OQ7077949
Pez16 (GAAA)n OQ7077956, OQ7077957
V602 (CT)n(AC)16 OQ7077941, OQ7077942
vWF.X (AGGAAT)2 OQ7077938
DBX – OQ7077960
SRY – OQ7077961

Выявленное распределение аллелей указало на возможное наличие нуль-аллелей в 2 локусах – FH2309 
(в выборке дикой популяции) и FH2001 (в обеих выборках). Согласно результатам исследования нуль-
аллелей STR-локусов и их влияния на оценку популяционной дифференциации нуль-аллели с частотами 
встречаемости от 5 до 8 % оказывают незначительное влияние на классические оценки популяционной 
дифференциации, но нуль-аллели с более высокими частотами встречаемости будут смещать данные 
параметры [32]. Частота встречаемости возможных нуль-аллелей в локусе FH2309 в выборке дикой 
популяции лисицы обыкновенной составила 6,23 %, в связи с чем результаты его генотипирования при-
нимались во внимание при дальнейшем анализе.

Локус FH2001 характеризовался достаточно высокой частотой вероятных нуль-аллелей: 15,04 % для 
выборки фермерской популяции и 23,33 % для выборки дикой популяции. Одной из причин наблюдае-
мого феномена могла быть ошибка в дизайне праймеров в случае, когда нуклеотидная последователь-
ность лисицы обыкновенной отличается от консервативной эталонной последовательности, на основе 
которой разработаны данные праймеры [33]. Однако использование праймеров нового дизайна, место 
посадки которых было смещено как в направлении от 5′-конца, так и в направлении от 3′-конца, при-
вело к воспроизведению генотипов всех образцов ДНК гомозиготного профиля в этом локусе в обеих 
выборках животных, что указывает на отсутствие нуль-аллелей. 

Суммарно в объединенной выборке лисицы обыкновенной с применением предложенной тест-системы 
идентифицированы 103 аллеля (100 аллелей выявлены в выборке дикой популяции и 57 аллелей – в вы-
борке фермерской популяции) (табл. 2). 

Установлено, что 3 локуса (vWF.X, Nyct10 и CPH4) у лисицы обыкновенной являются мономорфными 
с молекулярными размерами аллелей, отличными от таковых у других видов псовых, что дает возмож-
ность использовать их в качестве внутреннего контроля видовой принадлежности исследуемых образцов 
или при дифференциации представителей семейства псовых. Остальные локусы были полиморфными 
и имели от 3 (локусы FH2309 и Nyct11 в выборке фермерской популяции) и 5 (локус FH2010 в выборке 
дикой популяции) до 10 (локус V602 в выборке фермерской популяции) и 16 (локус Pez16 в выборке 
дикой популяции) аллелей на локус. Среднее количество аллелей на локус в выборке дикой популяции 
составило 11,11, а в выборке фермерской популяции – 6,33 (рис. 3).
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Т а б л и ц а  2
Количество выявленных аллелей в исследованных выборках  
и показатели информативной ценности локусов тест-системы

Ta b l e  2
The number of identified alleles in the samples  

and polymorphism information content of the loci of the test system

Локус

Выборка  
дикой морфы  

лисицы обыкновенной

Выборка  
фермерской морфы  

лисицы обыкновенной
NA PIC NA PIC

FH2001 13 0,848 5 0,408
FH2010 5 0,563 6 0,456
FH2309 7 0,669 3 0,394
FH2328 11 0,833 8 0,722
FH2361 12 0,757 6 0,190
FH3241 15 0,830 8 0,400
Nyct11 7 0,352 3 0,150
Pez16 16 0,894 8 0,633
V602 14 0,864 10 0,622
Среднее  
значение 11,11 0,734 6,33 0,442

П р и м е ч а н и е. Используемые обозначения: NA – количество выяв лен-
ных аллелей в локусе; PIC – показатель информативной ценности ло куса.

Более низкое аллельное разнообразие в выборке фермерской морфы может указывать на наличие 
инбридинга вследствие искусственного отбора и генетического дрейфа, который в ряде случаев приво-
дит к существенному снижению разнообразия [34]. Мутационный процесс противодействует дрейфу, но 
ввиду жесткой направленности отбора при разведении пушных животных с определенными фенотипиче-
скими характеристиками сложно добиться равновесия генетических процессов вследствие элиминации 
из разведения особей с выявленными мутациями в том или ином признаке. Оптимальные параметры 
генетического разнообразия аллельных профилей отмечены в выборке дикой морфы, что свидетельствует 
о естественном развитии и наличии мутационно-дрейфового равновесия в природной популяции. 

Рис. 3. Характеристика полиморфизма локусов тест-системы  
в выборках дикой (Wild) и фермерской (Farm) морф лисицы обыкновенной  

(Na – среднее число выявленных аллелей; Ne – среднее число эффективных аллелей на локус;  
Na freq > 5 % – среднее число аллелей с частотой встречаемости более 5 %;  

No privat – число уникальных для выборки аллелей)
Fig. 3. Characterisation of the polymorphism of the test system loci  

in samples of wild (Wild) and farm (Farm) morphs of the red fox  
(Na – average number of identified alleles; Ne – average number of effective alleles per locus; 
Na freq > 5 % – average number of alleles with a frequency of occurrence of more than 5 %;  

No privat – the number of alleles unique for the sample)
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Согласно работе [35] показатель PIC для высокоинформативного локуса должен превышать 0,5, для 
достаточно информативного локуса он может быть менее 0,5, но обязательно более 0,25. Для наименее 
информативного локуса (Nyct11) в выборке дикой популяции лисицы обыкновенной показатель PIC был 
равен 0,352 (см. табл. 2). Минимальное значение показателя PIC для выборки фермерской популяции вы-
явлено у локуса Nyct11 (0,150). Такое значение обусловлено существованием сильно выраженного мажор-
ного аллеля. Максимальное значение показателя PIC отмечено у локуса Pez16 (0,894) для дикой морфы 
и у локуса FH2328 (0,722) для фермерской морфы, что объясняется большим количеством выявленных 
аллелей с относительно равномерным распределением в выборках. Среднее значение показателя PIC для 
выборок дикой и фермерской морф составило 0,734 и 0,442 соответственно. Таким образом, полученные 
данные следует считать значимыми для интерпретации результатов и оценки уровня изменчивости.

Для 2 из 9 исследованных полиморфных локусов (FH2309 и FH2010) аллельное распределение в вы-
борке дикой популяции лисицы обыкновенной не соответствовало распределению Харди – Вайнберга 
( p < 0,05). После введения поправки Бонферрони значения p становятся статистически незначимыми 
только для локуса FH2010 (табл. 3). Локус FH2309 демонстрирует устойчивое отклонение от равновесия 
Харди – Вайнберга в обеих выборках лисицы обыкновенной. 

Т а б л и ц а  3
Значения показателей гетерозиготности и индексов фиксации локусов тест-системы  

в выборках дикой и фермерской морф лисицы обыкновенной
Ta b l e  3

Values of heterozygosity and fixation indices of test system loci  
in samples of wild and farm morphs of the red fox

Локус
Выборка дикой морфы  
лисицы обыкновенной

Выборка фермерской морфы  
лисицы обыкновенной FIS FST FIT

HO HE p HO HE p

FH2001 0,635 0,765 0,909 0,388 0,522 0,387 0,333 0,404 0,107
FH2010 0,611 0,633 0,007 0,469 0,486 0,875 0,032 0,129 0,101
FH2309 0,608 0,700 0,001 0,510 0,514 0,001 0,077 0,157 0,087
FH2328 0,823 0,851 0,816 0,762 0,760 0,992 0,014 0,083 0,071
FH2361 0,747 0,789 0,671 0,163 0,197 0,380 0,074 0,369 0,318
FH3241 0,849 0,850 0,047 0,401 0,414 0,881 0,009 0,223 0,216
Nyct11 0,351 0,369 0,398 0,163 0,162 0,398 0,029 0,566 0,553
Pez16 0,876 0,904 0,815 0,667 0,686 0,831 0,028 0,104 0,078
V602 0,849 0,877 0,622 0,701 0,661 0,614 -0,010 0,080 0,089
Среднее  
значение 0,705 0,749 – 0,469 0,489 – 0,065 0,235 0,180

П р и м е ч а н и е. Используемые обозначения: HO – значения наблюдаемой гетерозиготности; HE – значения 
ожидаемой гетерозиготности; p – уровень статистической значимости соответствия равновесию Харди – Вайн-
берга; FIS – индивидуальный индекс фиксации; FST – субпопуляционный индекс фиксации ( p = 0,000); FIT – по-
пуляционный индекс фиксации.

Индекс FIS для большинства исследованных локусов имел значения, достаточно близкие к нулю, что 
в совокупности с высокими значениями гетерозиготности может указывать на наличие в популяции 
панмиксии [34]. Когда популяция испытывает сокращение своего эффективного размера, она обычно 
развивает избыток гетерозиготности в селективно нейтральных локусах [36]. В выборке дикой популя-
ции лисицы обыкновенной избытка гетерозигот не выявлено, что говорит об отсутствии сокращения 
эффективной численности, несмотря на высокий уровень элиминации особей в ходе охоты. 

Значения индекса FIT у большинства локусов существенно превышают значения индекса FIS. Эти 
результаты могут свидетельствовать о том, что «управляемая» схема разведения особей в выборке фер-
мерской популяции лисицы обыкновенной является дополнительным фактором, определяющим уровень 
гетерозиготности объединенной выборки [37, с. 88].

Согласно С. Райту [38, p. 82] значения FST ≥ 0,25 указывают на сильную дифференциацию выборок, 
а значения 0,15 < FST < 0,25 – на умеренную дифференциацию. Для локусов FH2001, FH2361 и Nyct11 
отмечена значительная дифференцирующая способность дикой и фермерской популяций лисицы обык-
новенной. Высокий показатель дифференциации локуса Nyct11 (FST = 0,566) объясняется различными 
у обеих выборок мажорными аллелями, при этом преобладающий в выборке фермерской популяции 
аллель (аллель 7) полностью отсутствует в выборке дикой популяции. Локус FH2361 характеризуется 
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преобладанием одного аллеля (аллель 11) в выборке фермерской популяции, в то время как в выборке 
дикой популяции выявлено равномерное распределение аллельных признаков обоих локусов (FH2361 
и Nyct11). В локусе FH2001 наблюдается схожая ситуация: равномерное распределение аллельных при-
знаков в выборке дикой популяции и наличие двух мажорных аллелей в выборке фермерской популяции, 
совокупная частота которых превышает 0,970.

В силу того что у гипервариабельных маркеров с большим количеством аллелей значения индекса FST 
могут быть существенно ниже, чем у маркеров с малым количеством аллелей, более важным яв ляется 
обнаружение значимой генетической дифференциации дикой и фермерской морф по совокупнос ти ото-
бранных STR-локусов [39, p. 388]. Результаты анализа AMOVA показали, что процент вариаций между 
выборками дикой и фермерской популяций составил 27,44 %, а внутри выборок – 72,56 % (табл. 4).

Т а б л и ц а  4
Результаты анализа AMOVA выборок дикой и фермерской морф  

лисицы обыкновенной с использованием сконструированной тест-системы

Ta b l e  4
AMOVA results of samples of wild and farm morphs of the red fox  

using the designed test system

Показатели Вариации  
между выборками

Вариации  
внутри выборок Всего

Число степеней свободы 1 822 823
Сумма квадратов 430,109 2452,827 2882,936
Компоненты дисперсии 1,128 76 2,984 52 4,113 28
Процент вариаций 27,44 72,56 –
FIS 0,074 10 –
FST 0,274 42 –
FIT 0,328 19 –

Компоненты дисперсии между выборками были значимыми для всех используемых локусов, демонст-
рируя наличие существенной дифференциации дикой и фермерской популяций лисицы обыкновенной. 
Локусы FH2361, FH3241 и Nyct11 внесли 44,16; 33,21 и 68,88 % изменчивости между изучаемыми 
выборками соответственно, а локусы FH2328 и Pez16 показали самую низкую вариабельность между 
дикими и фермерскими лисицами (12,77 и 13,79 % соответственно).

Кластерный анализ, выполненный в программе Structure, выявил для совокупного массива генотипов 
лисицы обыкновенной модальное значение ∆  K при K = 2, что свидетельствует о существовании двух гене-
тических кластеров в объединенной выборке (рис. 4). При K = 2 выборка дикой популяции формирует один 
кластер, а выборка фермерской популяции – другой кластер. Анализ популяционной структуры выя вил 
достаточно высокие показатели генетической дифференциации исследуемых выборок. Среднее значение 
коэффициента принадлежности к собственному кластеру составило 0,991 и 0,986 для выборок дикой 
и фермерской популяций соответственно.

Рис. 4. Результаты кластерного анализа выборок дикой (Wild) и фермерской (Farm) морф  
лисицы обыкновенной, выполненного в программе Structure  

для наиболее вероятного значения числа исходных генетических кластеров (K = 2) 
(результаты отсортированы по выборкам)

Fig. 4. Results of cluster analysis of samples of wild (Wild) and farm (Farm) morphs  
of the red fox, performed in the Structure programme  

for the most probable value of the number of clusters (K = 2) 
(results sorted by samples)
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Результаты кластерного анализа согласуются с результатами анализа PCоA, который также пока-
зывает четкую дифференциацию выборок дикой и фермерской популяций (рис. 5). С использованием 
предложенных локусов, как и в случае с кластерным анализом в программе Structure, отмечаются 
генетическая гомогенность и высокая консолидированность обеих выборок, что указывает на ис-
тинную дифференциацию дикой популяции лисицы обыкновенной и содержащихся на зверофермах 
животных этого вида.

Таким образом, полученные результаты свидетельствуют об отсутствии генетической интрогрессии 
между фермерской и дикой популяциями лисицы обыкновенной в Беларуси.

Заключение
В ходе проведенных экспериментов отобраны 12 STR-локусов и 2 локуса половой принадлежности, 

которые обладают приемлемыми характеристиками в исследовании ДНК особей лисицы обыкновен-
ной, содержащихся на зверофермах и обитающих в природной популяции. Проведена оценка полимор-
физма локусов, а также подтверждены тандемная структура аллелей локусов и отсутствие нуль-аллелей 
при генотипировании. Отмечено мономорфное проявление 3 локусов с размерами аллелей, отличными 
от таковых у других видов семейства псовых, что позволяет использовать эти локусы в качестве внут-
реннего контроля видовой принадлежности исследуемых образцов. 

Согласно результатам генетико-статистического анализа массива генотипов образцов лисицы обык-
новенной все локусы наследуются независимо и, за исключением 1 локуса, соответствуют равновесию 
Харди – Вайнберга. Показано, что выборка дикой популяции лисицы обыкновенной представляет со-
бой единый генетический кластер без примеси генов фермерских животных. Это свидетельствует об 
отсутствии генетической интрогрессии между фермерской и дикой популяциями лисицы обыкновен-
ной в стране. 

На основе проведенного исследования разработаны методические материалы по ДНК-идентифика ции 
лисицы обыкновенной [40], которые успешно применяются в экспертной практике при расследовании 
фактов незаконной охоты, нападения животных и других правонарушений в Республике Беларусь.
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