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В статье дано описание дополнительных эволюционных факторов, помимо естественного отбора, могущих 
влиять на генетическую структуру популяций основных носителей чумного микроба – большой песчанки. 
Рассмотрено влияние генетического дрейфа на случайную флуктуацию аллелей. С помощью стохастической 
матрицы, на примере семейной группы песчанки, состоящей из четырёх особей, рассчитаны вероятности 
перехода частот аллелей от родителей к потомкам. На основании рассчитанного ранее размера соседства у 
песчанок, сделан вывод, что любую крупную популяцию большой песчанки можно рассматривать как малую с 
точки зрения отклонения генных частот. В таких малых группах – парцеллах – большое значение будет иметь 
дрейф генов. Дополнительно рассмотрено влияние потока генов на генетическую структуру популяции 
песчанки на примере простейшей популяционной модели «материк – остров». Рассчитана динамика изменения 
аллельных частот в течение 100 поколений. Показано, что частота аллеля на протяжении 20–30 поколений 
изменяется в максимальном темпе, а затем при приближении к равновесию замедляется. Сделан вывод, что 
разные популяции песчанки следует рассматривать как отдельные исторически сложившиеся структуры, 
с разной последовательностью воздействия на них внешних факторов среды.
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В противочумной системе на протяжении всего 
её существования накопилось немало работ, посвя-
щённых изучению различных свойств отдельных по-
пуляций носителей и переносчиков чумного микроба 
(Yersinia pestis). Эти исследования были направлены 
на выявление различий по морфофизиологическим, 
репродуктивным показателям, а также чувствитель-
ности грызунов, относящихся к разным популяциям 
и видам, к возбудителю чумы. Однако авторы боль-

шинства трудов все процессы, происходящие в по-
пуляциях носителей и переносчиков, рассматривали 
через «призму» одного-единственного эволюцион-
ного фактора – естественного отбора, главную роль 
в котором играют эпизоотии чумы. Исследователи 
забывают, что, помимо естественного отбора, на ге-
нетический состав популяций млекопитающих и их 
эктопаразитов могут влиять такие эволюционные 
факторы, как мутации, генетический дрейф, поток 
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генов и инбридинг. Очень часто за доказательство 
естественного отбора принимают просто наличие 
функциональных отличий между двумя популяциями, 
в то время как при этом необходимо учитывать ещё 
выживаемость и плодовитость.

В представленной статье, мы ограничимся описа-
нием влияния генетического дрейфа и потока генов 
на генетическую структуру популяций основного 
носителя возбудителя чумы – большой песчанки 
(Rhombomys opimus Lichtenstein, 1823). 

В настоящее время зоологи чаще всего рассма-
тривают популяции грызунов с экологической точки 
зрения и предполагают, что они достаточно велики. 
В этом случае, при постоянных внешних условиях, 
в популяции должна поддерживаться устойчивая 
равновесная частота гена. Однако если принять во 
внимание, что численность популяции или группы, 
на которые она подразделена, ограничена, ситуация 
становится более сложной. Так как при этом частоты 
генов будут подвергаться изменениям особого типа, 
совершено независящим от изменений, вызванных 
мутациями, отбором или миграцией. Подобные 
случайные флуктуации аллелей в малых группах на-
зывают генетическим дрейфом, потому что частоты 
аллелей от поколения родителей к потомкам как бы 
дрейфуют, не стремясь к какому-либо определённому 
значению в отличие от ситуации, возникающей при 
систематических их изменениях.

Так как частота аллеля (например, q) заключена 
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дрейф q может происходить в обоих направлениях. 
В независимости от начального значения q через 
достаточно большое число поколений случайного 
скрещивания она может стать практически любой.

Так, вероятность того, что в следующем поколе-
нии q примет значение qj, в популяции, состоящей из 
N особей, равна:
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Эта величина известна как биноминальная ве-
роятность [6]. 

Проследим за случайными изменениями генных 
частот в отдельной колонии большой песчанки, состо-
ящей из четырёх взрослых особей (1 самец и 3 самки): 
N = 4. Они несут 2N = 8 генов (А или а). Тогда число 
генов а в этой группе (j) может быть 0, 1, 2, 3, 4, 5, 6, 
7, 8 и частоты генов будут равны соответственно:
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То есть данная группа может принимать 9 состо-
яний (j = 0, 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8). Если j = 1, это означает, 
что популяция находится в состоянии 1, и т.д.

Считается, что популяция, состоящая из N особей, 
образует 2N гамет, извлечёнными случайным обра-
зом. Следовательно, если, например, родительская 
популяция находится в состоянии 3 (что примерно 
соответствует частотам генов, ответственных за син-
тез каталазы сыворотки крови в приаральско-кара-

кумской популяции большой песчанки [5]): р = 0,619, 
q  =  0,381), то вероятность того, что популяция по-
томков окажется в состоянии 2, равна (формула 1):
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где t32 – это вероятность перехода популяции из со-
стояния 3 в состояние 2 за одно поколение. Далее 
была составлена таблица условных вероятностей 
перехода для данной родительской группы, которая 
называется матрицей вероятностных переходов, или 
стохастической матрицей.
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Столбец (0, 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8) слева от матрицы 
показывает состояние, в котором находится популя-
ция родителей. Строка (0, 1, 2, 3, 4, 5, 6, 7, 8) наверху 
матрицы – состояние популяции потомков. Видно, что 
сумма вероятностей перехода для каждого данного 
состояния родительской популяции равна единице. 
Важно указать, что если родительская популяция на-
ходится в состоянии 0 (т.е. состоит только из особей 
АА), то и популяция потомков останется именно в 
этом состоянии. Точно так же, если родительская по-
пуляция будет находиться в состоянии 8 (все особи 
аа), популяция потомков тоже должна остаться в 
состоянии 8. Эти два состояния (0 и 8) называют «по-
глощающими». К ним популяция может перейти из 
других состояний, но, однажды оказавшись в одном 
из них, уже не сможет из него выйти [6].

Однако понятно, что рассматривать в качестве 
примера малочисленной популяции колонию боль-
шой песчанки, на которой обитают четыре взрослых 
особи, некорректно. Поэтому ранее мы попытались 
определить ту наименьшую популяционную струк-
турную единицу данного вида, которая будет в ре-
альной степени соответствовать условиям существо-
вания песчанки [3]. Согласно определению термина, 



ACTA BIOMEDICA SCIENTIFICA, 2018, Том 3, № 4

Лекции	 149

принятому в популяционной генетике, популяция 
– это группа особей, в пределах которой вероятность 
скрещивания во много раз превосходит вероятность 
скрещивания с представителями других подобных 
групп. Согласно С. Райту [2], размер соседства прибли-
зительно соответствует числу генетически эффектив-
ных особей внутри круга, радиус которого равен уд-
военному стандартному отклонению протяжённости 
миграции в одном направлении в данном поколении 
(или, что то же самое, дистанции между местами рож-
дения родителей и потомков). Отсюда, в соответствии 
с нашими расчётами [4], можно сделать вывод, что 
круг площадью 0,5 км2 с обитающими там примерно 
150 особями можно считать наименьшей структурной 
популяционной единицей, вероятность скрещивания 
в пределах которой во много раз превосходит вероят-
ность скрещивания с другими подобными группами.

При таком размере соседства дифференциация 
между группами, вследствие генетического дрейфа, 
может быть ещё достаточно выраженной [2].

Важность парцеллярных группировок у большой 
песчанки (в том числе и в диффузных поселениях) в 
формировании мелкой структуры эпизоотий чумы 
отмечал В.Н.  Чекашов [7]. Им показано, что разви-
тие очажков колоний с инфицированными чумой 
животными осуществляется в первую очередь в 
пределах той парцеллы, в которую попал возбуди-
тель, с периодическими заносами заражённых блох 
в соседние парцеллярные группировки. При этом 
парцеллы зверьков способствуют очажково-гнез-
довому проявлению мелкой структуры эпизоотии 
чумы и поэтапному формированию группы смежных 
заражённых нор.

Таким образом, любую крупную популяцию боль-
шой песчанки мы можем рассматривать как малую с 
точки зрения отклонения генных частот. Вследствие 
этого даже соседние популяции имеющие одинаковые 
исходными генные частоты будут со временем всё 
больше и больше различаться по своему генетическо-
му составу, несмотря даже на то, что условия среды 
для всех групп будут одинаковыми. В таких малых 
группах – парцеллах – большое значение будет иметь 
дрейф генов.

Влияние генетического дрейфа на распределение 
аллельных частот в популяциях большой песчанки 
возможно не только на уровне отдельных колоний с 
малым количеством особей и для генов, сцепленных 
с полом, но и при объединении песчанок в более 
крупные популяционные структуры (парцеллы). 
Также важно помнить, что любая крупная попу-
ляция песчанок время от времени проходит через 
резкое снижение своей численности (так называе-
мое «бутылочное горлышко»), когда на территории 
определённое время она существует только в виде 
единичных обитаемых колоний. Именно в это время 
могут происходить случайные флуктуации аллелей, 
обусловленные генетическим дрейфом. И в после-
дующем вновь возникшая от этих основателей по-
пуляция по генетическому составу будет отличаться 
от родительской популяции.

Известно, что у большинства видов животных 
популяции часто подразделяются на более мелкие 

единицы вследствие различных причин: географи-
ческих, экологических или этологических. Когда 
популяция подразделена, то межпопуляционные 
генетические связи зависят, главным образом, от 
величины эффективного генного потока или мигра-
ции между субпопуляциями. Когда интенсивность 
потока генов между группами высока, он направ-
лен на гомогенизацию генетической изменчивости 
между группами. Если же миграция незначительна, 
то генетический дрейф, отбор и даже мутации, про-
исходящие в отдельных группах, могут привести 
к значительной генетической дифференциации 
между ними.

Не все миграции обязательно приводят к обме-
ну генами между субпопуляциями. Передвижение 
или распространение особей на другие территории 
в поисках пищи, в процессе которых не происходит 
спариваний, не являются генетически эффективны-
ми генными потоками. Даже перемещение взрослых 
особей, способных к репродукции, может не привести 
к генетическому вкладу из-за отсутствия спаривания 
в результате действия поведенческих или других 
факторов. Таким образом, под генным потоком надо 
понимать «передвижение» генов между группами, 
которые приводят к генетическому обмену [6].

Для рассмотрения эффекта потока генов в попу-
ляции большой песчанки воспользуемся данными Су-
хова В.В., определившего в приаральско-каракумской 
популяции большой песчанки распространённость 
особей с разным уровнем каталазной активности 
крови [5].

Для рассмотрения потока генов, обратимся к 
простейшей популяционной модели – «материк – 
остров». Под «материковой» популяцией подразуме-
вается основной массив всех входящих в неё особей, а 
под «островной» – ту часть особей, которая заселяет 
периферическую часть ареала. Далее, основываясь на 
экспериментальных данных по подвижности боль-
ших песчанок [1, 3], предположим, что пропорция 
мигрирующих особей из «материка» в «островную» 
часть популяцию в каждом поколении, равна m = 0,07, 
или 7 %, а пропорция немигрантов, соответственно 
1-m. Если частота аллеля а у мигрантов с «материка» 
равна qm = 0,381, а частота этого аллеля на «острове» 
до потока генов равна q0 = 0, то частота аллеля а после 
действия генного потока составит:

q1 = (1 – m)q0 + mqm = q0 – m(q0 – qm), 	          (2)
q1 = 0 – 0,07 × (0 – 0,381) = 0,027
Если поток генов постоянен, то во втором по-

колении частоту аллеля можно найти по формуле:
q2 = (1 – m)q1 + mqm 			            (3)
Или:

� � � � mq m q m q� �� � � � �
� �� �

2 2
2 01 1 1

 .       (4)

Общее решение для этого уравнения, связываю-
щего частоту аллеля а в поколении t c частотой аллеля 
в «нулевом» поколении, следующее:

� � � �
t t

t mq m q m q� �� � � � �
� �� �01 1 1 .        (5)

Следовательно, через 10 поколений частота алле-
ля а в «островной» части популяции составит:
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� � � �q , , , , ,� �� � � � � � � �
� �� �

10 10
10 1 0 07 0 0 1 1 0 07 0 381 0 199.

А примерно через 100 поколений эта величина 
увеличится до q100 = 0,381, то есть частоты аллеля а 
в обеих популяциях сравняются.

На рисунке  1 изображена иллюстрация темпа 
приближения частот аллеля к равновесию.
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Рис. 1.  Изменение частоты аллеля а со временем в модели 
«материк – остров» при q

m 
= 0,381 и m = 0,07.

Fig.  1.  Change in allele frequency a over time in the “continent-
island” model at q

m
 = 0.381 and m = 0.07.

Как видно на рисунке, частота аллеля изменяется 
сначала в максимальном темпе и замедляется при 
приближении к равновесию.

Отсюда мы видим, что миграция может является 
важным фактором в изменении динамики частот ге-
нов, так как популяции существует не обособленно, 
а во взаимодействии друг с другом. 

В данной статье мы привели несколько примеров 
показывающих как такие эволюционные факторы как 
генетический дрейф и поток генов могут влиять на ча-
стоты генов и, следовательно, признаков ими контро-
лируемых, в популяциях носителей чумного микроба. 
Таким образом, две популяции, подвергавшиеся в те-
чение долгого времени частому воздействию внешних 
условий среды, могут иметь совершенно различные 
средние генные частоты, потому что внешние условия 
могут действовать в разной последовательности. На-
прасно искать недостающий фактор среды, который 
с позиции естественного отбора позволил бы объ-
яснить, почему в одной популяции средняя частота 
генов (или признаков) высокая, а в другой – низкая. 
Для этого необходимо рассматривать популяции, как 
исторически сложившиеся структуры, где важную 
роль играют и другие эволюционные факторы.

Статья опубликована в рамках международной 
юбилейной конференции, посвящённой 20-летию на-
учного сотрудничества между Россией и Монголией 
«Разные страны – общие проблемы природно-очаговых 
инфекций».
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