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Введение

С началом эры ядерных технологий, ознаменованной взрывами атомных бомб в 1945 г., а затем и мирным использования атомной энергии, особую актуальность получили исследования миграции и накопления радионуклидов в природной среде, а также биологического действия порождаемых ими ионизирующих излучений. Одной из задач данных исследований являлось составление научно-обоснованного прогноза последствий повышенного радиационного фона для биоты и человека (Тимофеев-Ресовский, 1962; О генетических процессах…, 1972). Составление данного прогноза требовало построения кривых «доза–эффект» для разных объектов с использованием диапазона мощностей доз, в пределах которого реально могут быть облучены природные сообщества. В основу первых прогнозов легли данные, полученные при экстраполяции эффектов, вызываемых относительно большими дозами облучения, на область малых доз (Дубинин, 1968). Однако факты опровергали правомерность такой экстраполяции, эффекты низкоинтенсивного излучения принципиально отличались (Кузин, 1991а,б). Восполнить недостаток актуальных научных данных было возможно в ходе широкомасштабных исследований, посвященных комплексному анализу последствий радиоактивного загрязнения биосферы.

Развитие данных исследований привело к созданию новой научной дисциплины – радиоэкологии (радиационной биогеоценологии по определению Н.В. Тимофеева-Ресовского), в структуре которой выделяют два взаимодополняющих друг друга направления. В задачи первого входит изучение накопления, миграции и распределения радионуклидов в природных экосистемах, расчет дозовых нагрузок на биоту, второго – исследования влияния ионизирующих излучений на организмы, популяции и сообщества (Кузин, Передельский, 1956; Тимофеев-Ресовский, 1962; Плэтт, 1968; Алексахин, 1968).

Для решения задач радиоэкологии было использовано несколько методологических подходов, принципиальное различие между которыми связано со степенью контроля ряда факторов, действующих в экосистемах:

1. Экспериментальная радиационная биогеоценология (Тимофеев-Ресовский, 1962; Куликов, Молчанова, 1975; Milbourn, Taylor, 1965). Данный подход позволял достаточно четко контролировать основные действующие факторы, однако существенно ограничивал объем изучаемой экосистемы.

2. Использование мощного источника излучения в биогеоценозе (Одум, 1975; Woodwell, 1962; Sparrow, Woodwell, 1968) Данный подход давал исследователям возможность выбирать тип биогеоценоза и контролировать уровень воздействие радиационного фактора.

3. Изучение биогеоценозов, в значительной степени загрязненных радионуклидами в результате испытаний ядерного оружия, деятельности ядерных реакторов, либо аварий на предприятиях ядерного топливного цикла (Ильенко, Крапивко, 1989а; Экологические последствия…, 1993; Радиоэкологические исследования…, 2006; Neel, Larson, 1963; Cowan, Platt, 1963). Использование данных полигонов не позволяло радиоэкологам контролировать все многообразие факторов среды, однако давало возможность изучать последствия радиоактивного загрязнения больших площадей, выявляя все многообразие эффектов (Криволуцкий, 1983; Шевченко и др., 1993).

Сравнение результатов, полученных различными методами, показало, что в природных сообществах существует значительное число факторов нерадиационной природы, способных модифицировать эффект радиационного воздействия (Одум, 1975; Woodwell, 1962;). Возможность такой модификации существенно осложняла построение кривых «доза– эффект», однако мощности доз, вызывающие качественные изменения экосистем, все же были определены. Показано, что при мощностях дозы более 10 мГр/сут из состава сообщества могут исчезать наиболее радиочувствительные виды, к которым можно отнести хвойные деревья, дождевых червей и мелких млекопитающих (Криволуцкий, 1983; Шевченко и др., 1993; Корогодин, 1995; Алексахин, 2007). При дозах свыше 0.5 мГр/сут в популяциях растений и животных отмечены регулярно наблюдаемые (детерминированные) эффекты. Отметим, что точное установление границы дозы, после которой отмечается проявление детерминированных эффектов в настоящее время невозможно из-за отсутствия достаточного количества исследований (Алексахин, 2007). Дозы мощностью менее 0.1 мГр/сут (за исключением α-излучения), как правило, не вызывают регулярно наблюдаемых эффектов в природных популяциях и сообществах (Шевченко и др., 1993). Методической особенностью изучения эффектов этих доз (малых и сверхмалых) является то, что на их фоне любой неучтенный экспериментатором фактор может оказать существенное влияние на выявляемые эколого-генетические эффекты (Зайнуллин, 1998), во многих случаях выделить фактор, имеющий решающее значение на наблюдаемые эффекты, не удается (Генетические последствия…, 2006).

Территория Восточно-Уральского радиоактивного следа (ВУРСа), сформировавшегося осенью 1957 г. в результате взрыва емкости с радиоактивными отходами на ПО «Маяк», является уникальным природным полигоном для радиоэкологических исследований (Радиационная авария…, 1989). Изучение популяций живых организмов, обитающих на этой территории, было начато вскоре после аварии. К настоящему времени накоплены значительные базы данных, позволяющие составить представление о происходящих в популяциях процессах (Соколов, Ильенко, 1969; О генетических процессах…, 1972; Ильенко, 1974; Исаев, Покаржевский, 1978; Шевченко, Померанцева, 1985; Ильенко, Крапивко, 1989а; Экологические последствия…, 1993; Васильев и др., 1996; Тарасов, 2000; Гилева и др., 2000; Пашнина, 2003; Новые материалы…, 2003; Позолотина, 2003; Григоркина и др., 2008; Современное состояние…, 2008).

В настоящее время интерес к популяциям млекопитающих, обитающих в зоне ВУРСа, обусловлен рядом причин. Во-первых, было показано, что за период, прошедший после аварии, животные приобрели ряд свойств, позволяющих им успешно обитать в условиях загрязнения (Ильенко, Крапивко, 1989а, 1993). Механизмы этих приспособлений в полной мере не раскрыты. Во-вторых, нелинейный характер зависимости «доза–эффект» не позволяет считать зафиксированным все многообразие биологических эффектов, возможных на данной территории (Кузин, 1991а,б; Бурлакова, 1994; Нестабильность генома…, 1996). В-третьих, генетические последствия хронического облучения популяций млекопитающих, обитающих на территории ВУРСа, были ограничены в основном анализом ненаследуемых хромосомных нарушений, что не дает полного представления о генетическом грузе в этих популяциях.

Цель работы: провести сравнительное исследование экологических и генетических особенностей популяций малой лесной мыши (Apodemus uralensis Pall., 1811), обитающих на радиоактивно загрязненной (ВУРС) и фоновых территориях.
Задачи:

1) Изучить видовой состав и показатели биоразнообразия в населении грызунов, обитающих на участках с различным уровнем радиоактивного загрязнения.

2) Оценить динамику численности популяций малой лесной мыши на импактной и фоновых территориях.

3) Исследовать функциональную структурированность популяций малой лесной мыши сравниваемых территорий на уровне структурно-возрастных категорий.

4) Изучить аллозимную структуру фоновых популяций малой лесной мыши Среднего и Южного Урала, сравнить ее с аналогичными характеристиками выборок Евразии. Оценить аллозимную изменчивость популяции из зоны ВУРСа.

5) Выявить связь аллозимной изменчивости с динамикой численности, половой, возрастной и пространственной структурами популяций и на этом основании оценить влияние повышенного радиационного фона на изученные генетические особенности популяций малой лесной мыши.

Научная новизна. Впервые изучена аллозимная изменчивость популяций A. uralensis Среднего Урала и северной части Южного Урала. Исследовано 11 ферментных систем, выявлено 3 полиморфных локуса. Впервые для малой лесной мыши прослежена связь аллозимной структуры с экологическими характеристиками популяций. Впервые проведена оценка генетического груза в популяции млекопитающих из зоны ВУРСа по изменчивости аллозимов.

Теоретическое и практическое значение. Результаты работы могут быть использованы при проведении эколого-генетического мониторинга населения грызунов на территориях Свердловской и Челябинской областей. Материал диссертации используется в цикле лекций «Радиоэкология с основами радиобиологии» на биологическом факультете УрГУ им. А.М. Горького.

Основные положения, выносимые на защиту:

1. Современные уровни загрязнения головной части ВУРСа не приводят к изменению показателей биоразнообразия мышевидных грызунов. Популяции малой лесной мыши в зоне загрязнения достигают высокого обилия, динамика численности популяций на импактных и контрольных участках в течение большинства исследованных лет протекала синхронно, только в один год эта закономерность была нарушена.
2. Параметры аллозимного разнообразия популяций малой лесной мыши, обитающей в зоне ВУРСа, не выходят за пределы изменчивости региональных показателей. Признаков увеличения генетического груза по изменчивости 11 ферментных систем (18 локусов) в импактных выборках не выявлено. Особенностей аллозимной структуры популяции A. uralensis из зоны ВУРСа, которые бы принципиально выделяли их из ряда других популяций Урала, не обнаружено.
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Глава 1. Сообщества и популяции млекопитающих в условиях радиоактивного загрязнения

1.1 Особенности сообществ и популяций млекопитающих,

обитающих в зонах радиоактивного загрязнения (экологические аспекты)

Изучение экологии природных популяций млекопитающих, обитающих на территории ВУРСа, было начато в 1962 г., т.е. через пять лет после аварии. До 90-х годов ХХ в. публикации результатов многих исследований в открытой печати были ограничены режимом секретности (Экологические последствия…, 1993).

В первые годы исследований основное внимание зоологов было уделено выяснению закономерностей аккумуляции животными радионуклидов, миграции радионуклидов по пищевым цепям и оценке поглощенных доз ионизирующих излучений в разных компонентах зооценоза. К настоящему времени эти вопросы проанализированы в значительном числе работ на примере 137Cs и 90Sr (Ильенко, Романов, 1967; Ильенко, 1968; Соколов, Ильенко, 1969; Ильенко, Покаржевский, 1972; Ильенко, 1974, Ильенко, Крапивко, 1989а; Тарасов, 2000; Стариченко, Любашевский, 1998; Стариченко, 2004 а,б). Показано, что кинетика скелетного депонирования 90Sr у отдельного животного зависит от индивидуальных, видовых и экологических особенностей (типа питания, интенсивности обмена веществ, размера животного, его возраста, продолжительности проживания в биоценозе, подвижности, степени участия в размножении), и внешних факторов (уровня загрязнения биогеоценоза, распределения радионуклидов в почве и в продуктах питания, сезонных изменений).

Распределение концентраций 90Sr у животных, отловленных на одном участке в зоне ВУРСа, не подчиняется закону нормального распределения. Как правило, оно имеет четко выраженный положительный коэффициент асимметрии (Ильенко, Крапивко, 1989а; Стариченко, Любашевский, 1998; Тарасов, 2000).

Данные по накоплению животными радионуклидов стали основой для расчета полученных ими дозовых нагрузок. Показано (Тихомиров, Романов, 1993), что основная часть дозовых нагрузок на территории ВУРСа сформировалась в относительно короткий начальный период существования следа за счет среднеживущих радионуклидов (95Zr, 106Ru, 144Ce) и их дочерних продуктов. По истечении первого года значения общей плотности загрязнения снизились до 30% от исходного уровня, что привело к соответствующему снижению доз на компоненты биоценозов. Таким образом, в облучении природных биологических объектов на территории ВУРСа можно выделить два периода: 1) «острый», охватывающий осенние и зимние месяцы 1957–1958 гг. (ему соответствует основная часть дозовых нагрузок на организмы); 2) период «хронического» (многолетнего) облучения, в течение которого поглощенные биотой мощности доз имели существенно меньшие значения (Ильенко, Романов, 1967; Тихомиров, Романов, 1993).

Средняя годовая поглощенная доза β-излучения на костный мозг малых лесных мышей в ряду лет снижалась согласно экспоненте. На участке с уровнем загрязнения 90Sr чуть больше 3.7·107 Бк/м2 в 1962 г. она равнялась 3 Гр, в 1968 г. – 1 Гр, в 1975 и в 1981 гг. около 0.57 и 0.23 Гр соответственно (Ильенко, Крапивко, 1989а, 1993). По данным Н.М. Любашевского с соавт. в конце 90-х годов прошлого века поглощенные дозы у мышевидных грызунов из головной части ВУРСа составляли 20–50 сГр, а суммарная поглощенная доза в ряду поколений мышевидных грызунов с этого участка – 6–27 Гр (Жизнеспособность популяций…, 2000). Дозы на скелет мышей, обитающих на этом участке в период 1980–1999 гг., определенные методом термолюминесцентной дозиметрии и расчетным путем, достигали 0.4–0.5 Гр/год. При этом вклад внутренних источников β-излучения составил 0.25–0.30 Гр (Тарасов, 2000).

Изотоп 90Sr, инкорпорированный мелкими млекопитающими, обитающими на участке «Бердениш», в 2000–2001 гг. увеличивал поглощенную дозу малых лесных мышей на 0.07–0.30 Гр за жизнь, а дозу красных полевок на 0.18–0.70 Гр (Васильев, 2005). В работе Э.А. Гилевой с соавт. (Наследуемая…, 1996) индивидуальная поглощенная доза M. arvalis с участка «Бердениш», накопленная ими за 100 дней, принята за 0.14 Гр. Предполагалось, что лишь около 3% этой дозы было получено за счет внешних источников ионизирующей радиации. Средняя мощность дозы облучения за счет инкорпорированного 90Sr у слепушонок, отловленных в головной части следа в 90-х годах прошлого века, составила 0.985 мГр/сут (Большаков и др., 2003).

Наибольший вклад в полученные дозы у грызунов, обитающих в зоне ВУРСа, вносят инкорпорированные радионуклиды, накопление которых у зверьков одного вида, отловленных на одном участке, могут различаться более чем в 10 раз (Ильенко, 1968; Тарасов, 2000). С учетом резкого снижения уровней загрязнения в поперечном сечении следа (Современное состояние…, 2008) и вышеприведенных данных можно утверждать, что дозовые нагрузки у особей, составляющих население грызунов ВУРСа, варьируют в широком диапазоне, составляющем порядки величин. Большой диапазон колебаний суммарной дозы облучения грызунов был отмечен и на участках, загрязненных природными радионуклидами (Тестов, Моисеев, 1973).

Уже в первых исследованиях биологических эффектов в популяциях млекопитающих, обитающих на территории ВУРСа, было показано, что эффекты, обусловленные воздействием радиоактивного загрязнения, могут быть модифицированы факторами нерадиационной природы (Соколов, Ильенко, 1969). На наш взгляд, оправдано выделение трех групп факторов, воздействующих на популяции животных ВУРСа:

1. «Первичные», связанные с непосредственным действием ионизирующего излучения на отдельные организмы.

2. «Вторичные», проявляющиеся в виде различного рода перестроек биоценоза в целом, обусловленных нарушением биоценотических связей между составляющими его компонентами (Куликов, Молчанова, 1975; Позолотина, 2003). Как частный случай оправдано особое выделение факторов, связанных с существенным снижением антропогенного пресса на радиоактивно загрязненных участках (Криволуцкий, 1996).

3. Прочие факторы, воздействие которых не связано с загрязнением (например, погодные условия).

Следует отметить, что при воздействии хронического облучения в малых и сверхмалых дозах выделение вклада первичных факторов в наблюдаемые биологические эффекты во многих случаях является неоднозначным (Зайнуллин, 1998; Генетические последствия…, 2006; Elevated frequency…, 2007; Smith, 2008; Anecdotes…, 2008).

Эффекты на уровне сообществ. В условиях радиоактивного загрязнения может происходить изменение видового состава сообщества, а также численности составляющих сообщество популяций (Одум, 1975; Криволуцкий, 1994; Пельгунов, 2002, 2005; Woodwell, 1962).

Наиболее полные данные о млекопитающих, обитающих на территории ВУРСа, приведены в работах (Экологические последствия…, 1993; Тарасов, 2000). Было показано, что фауна головной части ВУРСа является характерной для лесостепного Зауралья, а распределение животных по территории следа определяется обычными биотопическими закономерностями, кормовыми и защитными свойствами угодий, биологическими особенностями видов. Особенностей стациального размещения животных, связанных с радиационным фактором, отмечено не было.

Из-за задержки начала фаунистических исследований на территории ВУРСа на 5 лет, полного представления о формировании фауны заповеданной части следа в настоящее время составить невозможно. Восполнить данный пробел для популяций промысловых видов, отчасти, удалось за счет исследований, проведенных до 1957 г., рассказов местных жителей, отчетов охотинспекции и промысловой кооперации (Популяции млекопитающих…, 1993; Данилкин, 1993). В результате такого анализа, авторы отметили, что после аварии на территории ВУРСа произошло увеличение численности косуль, лосей, лисиц, барсуков и других крупных млекопитающих. Кроме того, на территории следа были обнаружены рыси и кабаны, которые ранее здесь не встречались. Увеличение обилия популяций авторы связывают с сокращением хозяйственной деятельности человека и интенсивности охоты, а также восстановлением нарушенных биоценозов. Через несколько лет после аварии, динамика численности крупных млекопитающих, определялась факторами, не связанными с уровнями загрязнения. Так, снижение численности косуль, значительно расплодившихся на заповеданной территории в первые годы после взрыва, происходило за счет конкуренции с лосями, охоты волчье-собачьих гибридов, а также распашкой примыкающих к головной части следа участков (Популяции млекопитающих…, 1993; Данилкин, 1993). Сходные тенденции, а именно увеличение численности крупных млекопитающих, отмечены на заповеданных территориях в районе Чернобыльской АЭС (Гайченко и др., 1994; Small mammals…, 1996). 

Изучение фауны мышевидных грызунов на территории головной части ВУРСа до момента аварии не проводили (Популяции млекопитающих…, 1993). Предполагается (Тихомиров, Романов, 1993), что дозовые нагрузки, существовавшие на участках вблизи эпицентра аварии вскоре после взрыва, могли привести к гибели грызунов, однако факты свидетельствуют, что из-за быстрого снижения доз загрязненные территории в скором времени были заселены вновь. Подобная закономерность была отмечена при исследованиях грызунов в районе Чернобыльской АЭС. На наиболее загрязненных участках (например, «Яново») полученные грызунами дозы были соизмеримы либо превышали LD50/30, однако животные на них присутствовали. Авторы предполагают, что популяции зверьков не были постоянными, а состояли из мигрантов с более чистых территорий (Пельгунов, 2005).

Первые исследования численности мелких млекопитающих в зоне ВУРСа показали, что обилие четырех видов грызунов не зависело от плотности загрязнения. Красные и серые полевки, а также полевые мыши были более многочисленны на опушке леса, лесные мыши – в зарослях бурьянов. Распределение видов грызунов определялось спецификой их питания и кормностью угодий (Соколов, Ильенко, 1969). По результатам отловов 1970–1972 гг., авторами сделано заключение о негативном влиянии фактора радиоактивного загрязнения на численность малых лесных мышей (Исаев, 1975). Отловы А.И. Ильенко с соавт. (Изучение влияния…, 1980) в 1974–76 гг. указывают на то, что в этот период численность малых лесных мышей на импактном и контрольном участках была сходной и изменялась синхронно.

В работе О.В. Тарасова (2000) показано, что относительная численность малых лесных мышей, отловленных за годы его исследований (1980–1999 гг.), на участке в головной части ВУРСа была чуть выше, чем в контроле. Н.М. Любашевский с соавторами (Новые материалы…, 2002) отмечали, что численность мелких млекопитающих, обитающих в головной части ВУРСа, на протяжении трех десятилетий наблюдений поддерживается на уровне прилежащих контрольных территорий, однако, конкретных значений параметров они не приводят. В работе Ю.В. Крашанининой и М.В. Чибиряка (2007) показано синхронное изменение численности мелких млекопитающих на импактном и контрольном участке, однако в зоне ВУРСа обилие зверьков было ниже, что авторы связывают как с биотопическими различиями, так и с влиянием радиационного фактора.

Обобщение значительного числа исследований численности мышевидных грызунов, обитающих на радиоактивно загрязненных участках, расположенных в различных районах, позволили Б.В. Тестову (1993) заключить, что обилие зверьков в условиях локального радиоактивного загрязнения при дозах облучения от 0.12 до 8664 сЗв/год не зависит от уровня загрязнения и определяется общепопуляционными закономерностями. В ряде работ (Маслов, 1974; Башлыкова, Ермакова, 2006; Кудяшева и др., 2007) указывается на то, что в условиях радиоактивного загрязнения в популяциях могут отмечаться как резкие колебания численности, так и длительные периоды низкой численности. Однако сами авторы отмечают, что данный феномен может быть связан не только с действием ионизирующего излучения, но и с токсическими свойствами некоторых радионуклидов (урана).

Эффекты на уровне популяций. Через 19 лет после Кыштымской аварии В.Е. Соколов и А.И. Ильенко (1976, цит. по Ильенко, Крапивко, 1989а), обобщили результаты исследований популяций мелких млекопитающих в зоне ВУРСа. Авторы выделили два периода воздействия радиоактивного загрязнения на популяции животных. В течение первого популяции проходят процесс адаптации к условиям сильного радиоактивного загрязнения. Изменяется их возрастная, половая и пространственная структуры. Увеличивается пре- и постнатальная смертность, а также изменчивость признаков. Снижается продолжительность жизни особей и темпы воспроизводства. Сокращается период размножения популяции. Обостряются взаимоотношения хозяин – эндо- и эктопаразиты, а также хищник – жертва. Наблюдаются изменения в поведении животных. Самое сильное воздействие радиоактивного загрязнения выявляется на животных старшего возраста в конце жизни. Такие особи уже не участвуют в процессах воспроизводства и погибают, обычно, естественной смертью. При их изъятии, даже путем воздействия радиации, численность популяции заметно не сокращается, поскольку число таких животных невелико. Было установлено, что, несмотря на нарушения, популяции грызунов могут успешно существовать на территориях, загрязненных 90Sr до уровней 37–126 МБк/м2 (т.е. на всей территории ВУРСа). Следовательно, во время первого периода происходит радиоадаптация популяций, которые выходят на более высокий уровень радиорезистентности.

Во время второго периода эффекты воздействия радиоактивного фактора среды менее заметны. Точная продолжительность первого периода авторами не указана, отмечено, что он длится «ряд лет», в течение которых сменяется несколько поколений зверьков. В последующих работах авторов (Ильенко, Крапивко, 1989б; 1998) показано, что признаки радиоадаптации у рыжих полевок, отловленных в зоне ЧАЭС, появились уже в 1987 г., т.е. в четвертом поколении зверьков, попавших в зону загрязнения.
Возможность адаптации животных к ионизирующему излучению явилась одной из центральных проблем исследований в зоне ВУРСа. Из работ Ю.О. Раушенбаха и О.А. Монастырского (1966; цит. по Соколов, Ильенко, 1969) было известно, что популяции узкочерепной полевки, обитающие в условиях естественного повышенного радиационного фона, обладают более высокой радиорезистентностью по сравнению с популяциями из местообитаний с нормальным фоном. Территория ВУРСа явилась одним из первых полигонов в мире, на которых подобная адаптация могла быть обнаружена для млекопитающих, обитающих в зоне техногенного радиоактивного загрязнения.

Через 12-14 лет после Кыштымской аварии Н.П. Дубинин с соавт. (О генетических процессах…, 1972) проанализировали выживаемость красных полевок и лесных мышей с импактного участка после однократной инъекции 90Sr (8-10 мккюри/г веса тела). Было показано, что выживаемость опытной группы в течение 30 дней была ниже, чем в контроле, однако по причине малых размеров выборки эти различия нельзя считать значимыми. При этом для клеток костного мозга у зверьков с этих же участков были обнаружены обратные закономерности. Из этих данных авторы заключают, что корреляция между общей радиочувствительностью и радиочувствительностью хромосомного аппарата клеток костного мозга не наблюдается.
Другая группа исследователей (Ильенко и др., 1974), проводившая сравнение импактных и контрольных популяций грызунов в этот же период, показала, что красные полевки, отловленные в зоне ВУРСа, более устойчивы к γ-излучению, чем контрольные зверьки (исследованы участки с меньшим уровнем загрязнения нежели анализировали предшествующие авторы, и для оценки радиоустойчивости использовали γ-лучи 60Со). Однако для лесных мышей со сравниваемых участков различий по устойчивости к дополнительному γ-облучению отмечено не было. В дальнейших исследованиях этого коллектива (1977–1981 гг.) показано постепенное увеличение радиорезистентности природных популяций малых лесных мышей (Ильенко, Крапивко, 1986; Крапивко, Ильенко, 1988).
Увеличение радиорезистентности малых лесных мышей, а также сохранение ряда экологических и физиологических особенностей популяции  из зоны ВУРСа при разведении в виварии (интенсификация размножения, более высокая устойчивость к физическим нагрузкам) позволили А.И. Ильенко и Т.П. Крапивко (1989а, 1993) считать наличие и устойчивость изменений генотипа популяции доказанными. Авторы рассматривают два механизма происходящих в этой популяции изменений. С одной стороны, под действием повышенного радиационного фона идет накопление генетического груза, с другой стороны, широкий спектр мутаций приводит к возрастанию степени изменчивости, разнокачественности признаков популяции, повышению интенсивности естественного отбора на фоне непрерывно действующих биотических и абиотических факторов среды обитания (Крапивко, Ильенко, 1988).

Данные последних лет указывают на возможность радиоадаптации обыкновенной слепушонки, обитающей в головной части ВУРСа (Григоркина, Пашнина, 2007). В пользу данной гипотезы свидетельствует тот факт, что у этих зверьков доля клеток, несущих хромосомных аберрации, не превышает контрольных значений (Большаков и др., 2003). Кроме того, у этого вида отсутствуют выраженные изменения в иммунной и кроветворной системах (Пашнина, 2003). Тогда как у мышевидных грызунов, ведущих наземный образ жизни, отмечено увеличение доли клеток с хромосомными аберрациями (Наследуемая…, 1996), и многочисленные сдвиги в иммунной и кроветворной системах (Пашнина, 2003).

Сравнение биологических эффектов в популяциях разных видов грызунов, отловленных на импактном участке в сходные календарные сроки, показало, что они могут существенно различаться. Так, вскоре после аварии гибель темных полевок на загрязненной территории происходила более интенсивно в течение всего года, а красных полевок, только в зимний период. Количество эмбрионов у самок в популяциях красных полевок снижалось с увеличением концентрации 90Sr в скелете, у лесных мышей этот показатель существенно не менялся, а у темных полевок – возрастал (Соколов, Ильенко, 1969). Потенциальная и фактическая плодовитость у полевых мышей, отловленных в зоне ВУРСа в 1970–1972 гг., была увеличена, а у малых лесных мышей и красных полевок была сопоставима с контрольными значениями (Исаев, Покаржевский, 1978). Причинами различной реакции популяций могут являться особенности экологической специализации видов, различная скорость адаптации к условиям загрязнения, различная исходная радиоустойчивость видов, уровень загрязнения участка и др. (Соколов, Ильенко, 1969; Исаев, 1975; Ильенко, Крапивко, 1989а). Выявленные межвидовые различия затрудняют экстраполяцию результатов исследований с одного вида на другие. Поэтому в нашем обзоре мы остановимся в основном на рассмотрении биологических эффектов у Apodemus uralensis.

Анализ продолжительности жизни перезимовавших зверьков показал, что особи с контрольного участка в среднем живут дольше. Однако смертность малых лесных мышей на загрязненном участке в зимние периоды 1974/75 и 1975/76 гг. оказалась на 6–9 % ниже, чем в контроле. У перезимовавших животных из импактной популяции, помещенных на доживание в виварий, к концу жизни отмечали сильную заклещеванность, помутнения роговицы, опухание и нагноение век, выпадение шерсти, нарушение координации движений и прочие признаки отдаленных последствий лучевой болезни (Ильенко, Крапивко, 1989а). У контрольной группы зверьков эти признаки отмечены не были.

Исследование процессов репродукции в популяциях малых лесных мышей показало, что размножение самок в зоне ВУРСа и на прилежащих к нему контрольных участках может начаться в сходные сроки, что было отмечено в 1976, 2001–2004 гг. (Изучение влияния…, 1980; Репродуктивная стратегия…, 2006). В отдельные годы размножение зверьков на загрязненной территории начиналось на 10-15 дней раньше чем в контроле (Тарасов, 2000) (год отловов не указан). Результаты весенних отловов 1978 г. и опыты по разведению зверьков в виварии позволили авторам сделать вывод об интенсификации размножения мышей в популяции ВУРСа (Изучение влияния…, 1980; Ильенко, Крапивко, 1989а). Количественных изменений сперматогенных клеток у малых лесных мышей, отловленных через несколько десятилетий после Кыштымской аварии на периферии следа, не отмечено, в то же время у красных полевок с этих участков обнаружены выраженные деструктивные изменения в генеративном и эндокринном отделах семенника (Мамина, 2005).

Количество эмбрионов у самок малых лесных мышей, по одним данным, остается постоянным при широком диапазоне концентраций 90Sr–90Y в скелете матери (Соколов, Ильенко, 1969; Изучение влияния…, 1980), по другим, снижается по мере увеличения концентраций радионуклидов (Исаев, 1975). За сезон размножения 1970–1972 гг. самки малых лесных мышей, отловленные на импактных и контрольных участках, приносили один – два, в редких случаях три помета. Наиболее часто встречались животные, имеющие 6–8 эмбрионов (Исаев, 1975), различий в размере и числе выводков у самок в популяциях загрязненного и контрольного биоценозов не обнаружено (Изучение влияния…, 1980). По данным О.В. Тарасова (2000) количество эмбрионов на 1 самку на участке «Бердениш» составляло в среднем 6.4 шт., в контроле – 5.6 шт., различия между показателями значимы (р<0.01).

Фактическая и потенциальная плодовитость у мышей, отловленных в 1970–72 гг. незначительно изменялась по годам и не зависела от уровня загрязнения участка отловов (Исаев, 1975), в выборках, отловленных в 2001–2004 гг., статистически значимых различий по этим показателям также не установлено (Репродуктивная стратегия…, 2006).

Величина эмбриональных потерь у зверьков из зоны ВУРСа, отловленных в 1970–1972 гг., была увеличена и составлила 8.0–13.9 % против 2.5–5.4 % на контрольных участках (Исаев, 1975). Общие эмбриональные потери на одну самку в выборках 1970–1976 гг. на загрязненном участке составляли 30, а в контроле 60 детенышей на 100 самок (Изучение влияния…, 1980). По данным О.В. Тарасова (2000) (год отловов не указан) эмбриональная смертность у самок с импактного участка составляла 2.3 %, а в контроле – 2.9% (р<0.01). Снижение эмбриональной смертности у мышей из зоны ВУРСа было отмечено и в выборках 2001–2004 гг. (Репродуктивная стратегия…, 2006; Григоркина, 2007), однако уровень значимости различий в работах не указан.

Анализ функционально-возрастной структуры популяций показал, что по обобщенным данным за 1962, 1968–1976 гг. население мышей к концу мая примерно на 30% представлено молодыми неполовозрелыми зверьками (Изучение влияния…, 1980). Доля самок сеголеток, вступивших в размножение в июне (предположительно 1970–1972 гг.), на импактных участках составляла 25–41%, в контролях – 6–47%. По мнению авторов исследования, основным фактором, регулирующим рост и развитие особей, обитающих в зоне ВУРСа, является уровень их численности (Исаев, Покаржевский, 1978). Окончание размножения зверьков может происходить в июле (1977 г.), либо в августе (1970 и 1974 гг.). В августе 1977 г. основную часть популяций с загрязненного и контрольного участков составляли неполовозрелые особи (Изучение влияния…, 1980). Стоит отметить, что при исследованиях полевок-экономок, обитающих на территории загрязненной радием, ураном и торием, авторы отмечали торможение полового созревания самцов на 3–4 недели (Маслова и др., 1974). Резких различий в половой структуре у малых лесных мышей из зоны ВУРСа и с прилежащего участка не установлено (Ильенко, Крапивко, 1993).

У малых лесных мышей с импактного участка «Бердениш» обнаружены многочисленные сдвиги в показателях иммунной и кроветворной систем, отмечены лейкопения и анемия, наблюдается инверсия соотношения лимфоциты – нейтрофилы, что обычно диагностируется как угнетение защитных сил у животных. Изменения в составе периферической крови выявлены у 50-60% животных с загрязненного участка (Тарасов, 2000; Пашнина, 2003; Григоркина, Пашнина, 2007). Изучение морфофизиологических показателей крови и общей клеточности кроветворных органов у мышей, отловленных в 1992–1993 гг. на периферии следа (зона оз. Тыгиш), позволило авторам обнаружить отклонения ряда показателей при сравнении с группой контрольных зверьков (Тарахтий, Кардонина, 1995). Наличие изменений в иммунной и кроветворной системах отмечены и у животных, отловленных на других радиоактивно загрязненных территориях (Материй, 1993).

У мышей из зоны ВУРСа установлены более высокие в сравнении с контролем уровни углеводного, липидного и белкового обмена, обусловленные функциональными отклонениями в тканях и органах (Расина, Орехова, 2007). Тот факт, что отловленные в зоне с повышенным радиационным фоном особи потребляют меньше кислорода, также указывает на метаболические сдвиги в организме мелких млекопитающих (Ильенко, Крапивко, 1993). По-видимому, изменение активности ферментов антиоксидантной защиты, изменение активности перекисного окисления липидов, а также активизация энергетического обмена характерны для многих видов млекопитающих, обитающих в зонах радиоактивного загрязнения (Кудяшева, 1983; Кудяшева и др., 1993; Биохимические механизмы…, 1997; Влияние…, 1998; Расина, Орехова, 2003; Биологические эффекты…, 2004; Показатели…, 2005; Воздействие…, 2006).

Изменений в массе тела у одновозрастных зверьков, отловленных на загрязненном (ВУРС) и контрольном участках в 1975–1976 гг., не отмечено (Изучение влияния…, 1980). Однако по данным О.В. Тарасова (год отлова не указан), размеры мышей и масса их тела на загрязненной территории весной были значимо выше, чем в контроле, значения индексов селезенки, печени, почек у самок из зоны ВУРСа также были выше (Тарасов, 2000).

Феногенетический анализ популяций малой лесной мыши выявил более высокое фенетическое разнообразие и повышенный средний уровень встречаемости аберраций черепа у зверьков, обитающих на импактных участках (Феногенетический…, 2003). Подобные феномены отмечены и для других видов, обитающих в зонах радиоактивного загрязнения (Васильев и др., 1996; Последствия Чернобыльской…, 1996; Васильев, 2005).

1.2 Особенности популяций животных, обитающих в зонах с повышенным уровнем радиоактивного загрязнения (генетические аспекты)

Анализ литературных данных показал, что у млекопитающих, обитающих на радиоактивно загрязненных участках, может наблюдаться широкий спектр генетических эффектов. Ниже представлена наша классификация обнаруженных феноменов.

1. Возрастание доли клеток, имеющих генетические повреждения при увеличении поглощенной дозы. Проявление данной закономерности чаще отмечено в работах, в которых проводили сравнении выборок с двух участков (одного импактного и одного контрольного). Так, было показано (Эколого-генетический мониторинг…, 2006) возрастание в 3–5 раз числа клеток со структурными аберрациями хромосом у полевок-экономок, отловленных в сентябре 1986 г. в зоне ЧАЭС, экспозиционная мощность γ–излучения на опытной территории составляла 4–6 мР/ч, в контроле – 0.2–0.3 мР/ч. Сходная закономерность отмечена и для особей этого вида, обитающих на участке с повышенным содержанием 226Ra (Бородкин и др., 1988). При исследовании в градиенте радиоактивного загрязнения незначительное возрастание частоты реципрокных транслокаций обнаружено у домовых мышей, отловленных в районе ЧАЭС в 1986–1987 гг. (Реципрокные транслокации…, 1990; Генетические последствия…, 2006). М. Кристальди с соавт. (Environmental impact..., 1991) отметили положительную корреляцию между концентрациями 137Cs (в костях рыжих полевок и в почве) и количеством эритроцитов с полихроматофильными микроядрами у животных, отловленных на территории Швеции после аварии на ЧАЭС.

Первые генетические исследования популяций грызунов, обитающих в зоне ВУРСа, показали (О генетических процессах…, 1972), что в клетках костного мозга Clethriomomys rutilus, обитающих на импактном участке, увеличена частота разрывов хромосом и высок процент анеуплоидных кариотипов. Кроме того, была обнаружена положительная корреляция между величиной генетического груза в клетках костного мозга и интенсивностью облучения за счет 90Sr+90Y. У малых лесных мышей, отловленных в зоне ВУРСа, выявлено увеличение частоты встречаемости микроядер в политохроматофильных эритроцитах костного мозга (5.3% на импактном участке, 1.8% в контроле) (Пашнина, 2003).

2. Проявление генетического эффекта лишь в части импактных выборок (наличие порога). Повышение процента аномальных головок спермиев у домовых мышей, отловленных в зоне ЧАЭС в 1986–1991 гг. отмечено лишь на наиболее загрязненном участке (Померанцева и др., 1997). Анализ доминантных летальных мутаций в потомстве от экспонированных в зоне ЧАЭС самцов домовых мышей показал, что начиная с дозы 1 Гр наблюдалось повышение как до-, так и постимплантационной гибели эмбрионов (Генетические последствия…, 2006). Значимое (в 3–5 раз) повышение уровня хромосомных нарушений отмечали (Полявина, 2003) у домовых мышей, обитающих в частном секторе поселка Двуреченск, в котором интенсивность γ–излучения составляла 70–100 мкР/час, а средняя эквивалентная равновесная объемная активность радона (ЭРОА) – 766 Бк/м2. На прилежащем к нему участке с уровнем γ–излучения 10–25 мкР/час, а ЭРОА – 453 Бк/м2, значимого повышения доли клеток, несущих хромосомные нарушения, отмечено не было.

Проявление генетического эффекта может быть отсрочено во времени. Так, при экспонировании домовых мышей линий BALB/c в 1999 г. на участке рыжего леса, расположенного в окрестностях ЧАЭС, авторы отметили увеличение количества клеток с микроядрами через 30 дней после начала эксперимента. Тогда как в первые 20 дней исследования значения параметра не отличались от уровня, установленного до начала опыта (Subchronic exposure…, 2001).
3. Максимальная выраженность генетического эффекта на участках со средним (среди исследованных) уровнем загрязнения, либо у животных, получивших средние (среди исследованных) дозы. Данные феномены отмечены при анализе мутаций хроматидного типа у рыжих полевок из зоны ЧАЭС (Гончарова, Рябоконь, 1998 а, б), при изучении аномальных головок спермиев у мышевидных грызунов из зоны ЧАЭС, а также по микроядерному тесту у полевок-экономок, экспонированных в зоне ЧАЭС (Эколого-генетический мониторинг…, 2006; Башлыкова, Ермакова, 2006). Кроме того, при экспонировании домовых мышей линий C57BL/6 в 1999 г. на участке «рыжего» леса в окрестностях ЧАЭС отметили увеличение количества клеток с микроядрами через 10 дней после начала эксперимента, однако затем значение данного параметра вернулось к исходному уровню (Subchronic exposure…, 2001). У рыжих полевок, отловленных на двух участках, расположенных вблизи поселка Озерный, с повышенным содержанием 226Ra (в 3–6 раз больше, чем в контроле) и 232Th, отмечали (Полявина, 2003) достоверное превышение (в 2–3 раза) частоты клеток, имеющих хромосомные нарушения. Однако максимального проявления (1.89 против 1.50 %) этот эффект достигал на участке, где концентрация тория была не самой высокой.

4. Изменение во времени доли клеток, несущих генетические нарушения, в выборках животных с одного загрязненного участка. Данный феномен отмечен при анализе мутаций хроматидного типа у рыжих полевок из зоны ЧАЭС (Гончарова, Рябоконь, 1998 а,б). Кроме того, сходная закономерность проявлялась при анализе аномальных головок спермиев и количества микроядер у мышевидных грызунов из зоны ЧАЭС в период 1986–91(90) гг., после чего количество нарушений стало снижаться. (Эколого-генетический мониторинг…, 2006; Башлыкова, Ермакова, 2006). Авторы отметили запаздывание снижение уровня микроядер по сравнению с уменьшением частоты аномальных головок спермиев на один год.

5. Отсутствие генетического эффекта у зверьков, обитающих в зоне загрязнения, либо экспонированных на этой территории. Осенью 1986 г. у полевок-экономок, отловленных в зоне ЧАЭС и на сопредельном участке, доля клеток, имеющих хромосомные и хроматидные аберрации, не различалась, однако уровень структурных аберраций хромосом у зверьков с импактной территории был увеличен (Эколого-генетический мониторинг…, 2006). В период 1992–1996 гг. у мышевидных грызунов, отловленных в Брянской области на участках с уровнем мощности дозы на поверхности почвы от 0.20 до 2.20 мкГр/ч, зависимости частоты генетических нарушений (увеличение эмбриональной смертности, аномальных головок спермиев, реципрокных транслокаций, клеток с микроядрами в нормохромных эритроцитах) от уровня загрязнения участков не наблюдали (Генетические последствия…, 2006).

У домовой мыши и восточноевропейской полевки из района Тоцкого полигона частота геномных мутаций (анеуплоидии и полиплоидии) значимо не превышала контрольных значений (Отдаленные…, 2000). В 1996 г. были опубликованы результаты анализа секвенирования цитохрома b у полевок, отловленных в районе ЧАЭС, согласно которым, интенсификация мутационного процесса у грызунов с импактного участка достигала стократных величин (High levels…, 1996). Однако позднее авторы опровергли собственные результаты. Было отмечено, что значимые различия между зверьками со сравниваемых участков не обнаружены, однако тенденция к интенсификации мутационного процесса в зоне загрязнения все же сохранилась (High levels…, 1997).

Исследование разнообразия гена р53 (проанализировано 788 пар нуклеотидов) у 30 полевок рода Microtus, отловленных в зоне ЧАЭС и на прилежащих участках, не показало увеличения интенсификации мутационного процесса у этих зверьков (DeWoody, 1999). На небольших выборках показано, что у мелких млекопитающих с импактного участка наблюдается некоторое увеличение гетероплазмии и нуклеотидных замен в цитохроме b мтДНК, однако оно не было значимым (On the utility…, 1999; Assessing…, 2002). Количество клеток периферической крови с микроядрами у рыжих полевок, отловленных в «рыжем» лесу вблизи от ЧАЭС и на контрольной территории в 1997–1998 гг., значимо не различалось (Rodgers, Baker, 2000). Дифференциальное окрашивание хромосом обыкновенной и восточноевропейской полевок, отловленных в зоне ЧАЭС в 1994–1995 гг., не показало увеличения частоты перестроек гетерохроматина у зверьков с импактного участка (Utility of chromosomal…, 2002).

Многолетние исследования изменчивости мтДНК рыжих полевок, обитающих на нескольких участках в окрестностях ЧАЭС, привели авторов к заключению, что уровни генетического разнообразия в этих выборках корректней объяснить не интенсификацией мутационного процесса в зоне загрязнения, а экологическими и историческими факторами (Genetic diversity..., 2000; Consequences of..., 2001; Variation…, 2006; Mitochondrial control…, 2007).

У ведущего подземный образ жизни Ellobius talpinus, обитающего в головной части ВУРСа, значимого увеличения частоты клеток с хромосомными аберрациями не отмечено (Большаков и др., 2003). Анализ микросателлитных маркеров малых лесных и полевых мышей, отловленных в районе оз. Бердениш был проведен К.Д. Маковой с соавт. (Microsatellite marker..., 1998; Makova et al., 2000). Несмотря на то, что данные исследования были выполнены специалистами, изучающими последствия аварии на ЧАЭС (в частности, Р. Дж. Бэкером и Р.К. Чессером), выводы из этих работ не затрагивают радиобиологических аспектов, а касаются методических особенностей анализа микросателлитов и эволюции этих локусов в пределах рода Apodemus. На наш взгляд это косвенно свидетельствует об отсутствии выраженного генетического своеобразия анализируемых животных. Для одной из малых лесных мышей, отловленных К.Д. Маковой, было проведено секвенирование гена цитохрома b (номер в GenBank TK44936 (Microsatellite marker..., 1998)). К настоящему времени это животное было включено в ряд исследований по систематике мышей рода Apodemus (Molecular phylogeny ..., 2003; New information ..., 2007), а также внутривидовой систематике A. uralensis (Челомина и др., 2007), как особь, отловленная в окрестностях города Челябинска. Каких-либо генетических особенностей у этой особи в данных работах не отмечено.

6. Снижение доли клеток, несущих генетические нарушения на загрязненном участке. Данный феномен отмечен у полевок-экономок, отловленных осенью 1986 г. в зоне ЧАЭС. Показано, что доля полиплоидных клеток у зверьков с импактного участка была ниже (Эколого-генетический мониторинг…, 2006). Снижение доли клеток с микроядрами отмечено у рыжих полевок, экспонированных в июле 1999 г. в окрестностях ЧАЭС. Так, было показано (Experimental exposure…, 2001), что количество клеток с микроядрами значимо снизилось в течение 10 дней (с 0.19 до 0.10 %) и далее через 20 и 30 дней после начала эксперимента не поднималось выше 0.14 %.

7. Отсутствие генетического эффекта при сравнении выборки с импактного участка с «ближним» контролем, но наличие эффекта при сравнении с другими контрольными выборками. У домовых мышей и восточноевропейских полевок, отловленных на территории Тоцкого полигона и в его окрестностях (последний участок был использован в качестве контроля), обнаружены сходные доли клеток, несущих хромосомные аберрации. Однако данный показатель оказался существенно выше значений, отмеченных у зверьков, добытых в Тюменской области (Отдаленные…, 2000).

Частота встречаемости клеток костного мозга, несущих хромосомные аберрации у Microtus arvalis, обитающих в головной части ВУРСа и на сопредельном с ним участке, была увеличена в 5–10 раз по сравнению со зверьками, отловленными на других территориях Урала (Наследуемая хромосомная…, 1996; Гилева и др., 2000; Большаков и др., 2003).

Обобщая результаты генетических исследований природных популяций млекопитающих, обитающих на радиоактивно загрязненных участках, можно сделать ряд выводов: 1) зависимость «доза – генетический эффект» в области малых доз  нелинейна, выявленные  феномены  разнообразны  и  нестабильны; 

2) экстраполяции эффектов, вызываемых большими дозами на область малых, некорректна, кроме того, некорректно ставить знак равенства между эффектами, вызванными острым и хроническим облучением.

Выявление сложности наблюдаемых в природе процессов побуждало авторов к анализу факторов, способных модифицировать эффект облучения. В качестве таких факторов могут выступать:

– вирусные инфекции, увеличивающие частоту возникновения мутаций (Вирусные инфекции…, 2001);

– пол особи. В ряде исследований (Полявина, 2003; Гилева и др., 2006) показаны разнонаправленные различия по частоте клеток, несущих хромосомные нарушения у самцов и самок, которые, однако, не всегда бывают статистически значимыми;

– возраст и функциональный статус особи. При изучении грызунов, обитающих в окрестностях ЧАЭС, было установлено, что наиболее радиочувствительными по частоте микроядер в клетках костного мозга являются перезимовавшие особи, среднее положение занимают неполовозрелые животные, наиболее устойчивы – половозрелые сеголетки (Эколого-генетический мониторинг…, 2006);

 – год отлова. Показаны шестикратные межгодовые различия по частотам встречаемости клеток с хромосомными аберрациями (Гилева и др., 2006);

– вид животного. Различные генетические эффекты у зверьков разных видов могут быть связаны с их различной радиочувствительностью, с видовым своеобразием организации и функционирования генома, со спецификой популяционно-демографических процессов, популяционной цикликой, особенностями использования зверьками пространства (Тарасов, 2000; Большаков и др., 2003). Кроме того, близость участка загрязнения к границе ареала вида может усиливать нестабильность генетической структуры популяций (Башлыкова, Ермакова, 2006);

– физико-химические свойства радионуклидов, создающих загрязнение. Увеличение доли клеток с хромосомными аберрациями у рыжих полевок, обитающих на территориях загрязненных в результате взрыва на ЧАЭС, отмеченное в период 1986–1991 гг., можно объяснить увеличением вплоть до 1995 г. количества подвижных форм 90Sr и 241Am в почвах и, следовательно, ростом их концентраций в звеньях трофических цепей (Гончарова, Рябоконь, 1998 б).

Кроме того, можно предполагать, что в условиях хронического облучения происходит повышение чувствительности генома соматических клеток каждого последующего поколения животных к низкоинтенсивному облучению, либо повышение чувствительности популяций, подвергающихся хроническому радиоактивному облучению (Эколого-генетический мониторинг…, 2006; Башлыкова, Ермакова, 2006), что также приводит к модификации генетических эффектов.

Помимо вышеперечисленных, особого внимания требует анализ четырех факторов, совместное действие которых определяет генетическую структуру популяций. В качестве таких факторов выделяют случайный генетический дрейф (популяционные волны), миграцию генов (изоляцию), мутации генов и естественный отбор (Тимофеев-Ресовский и др., 1969; Хедрик, 2003; Динамика…, 2004). Выявление вклада каждого из этих факторов возможно лишь при учете исторических и экологических особенностей каждой вовлеченной в исследования популяции.

Генетическим дрейфом называются любые стохастические изменения частот аллелей, вызванные ограниченной численностью любой реально существующей популяции. Характер и интенсивность дрейфа генов определяются в основном числом фактических предшественников, передавших гены следующему поколению. Численность этой группы зависит от соотношения полов в репродуктивный период, периодических колебаний численности и индивидуальной изменчивости плодовитости (Динамика…, 2004). Процесс генетического дрейфа часто ведет к уменьшению генетического разнообразия. В природных популяциях грызунов, обитающих в зонах радиоактивного загрязнения, можно ожидать усиления действия данного фактора по ряду причин. Во-первых, высокие дозовые нагрузки, существующие в начальный послеаварийный период, могут привести к значительной (или полной) гибели населения грызунов, в результате чего должен проявиться «эффект бутылочного горлышка», либо эффект основателя. Во-вторых, многолетнее поддержание численности на низком уровне, отмеченное на импактных участках (Башлыкова, Ермакова, 2006), также может способствовать проявлению эффекта основателя.

Миграции генов. Проблема миграции при исследовании популяций млекопитающих, обитающих на радиоактивно загрязненных территориях, стоит довольно остро, так как во многих случаях эти территории имеют незначительную площадь. Поэтому при проведении анализа необходимо учитывать вероятность миграции зверьков с участков с иным уровнем загрязнения.

Вопрос об интенсивности миграции грызунов в головной части ВУРСа является спорным. Данные по наблюдению за мечеными грызунами на постоянных площадках, расположенных в зоне ВУРСа, показали, что миграция зверьков с участка на участок практически отсутствует. Отмечены только единичные перемещения животных с одной площадки на другую. При определении количества мигрантов радиоизотопным методом мечения было показано, что количество зверьков с несвойственным для данной площадки мечения содержанием радионуклида составляет 3–9 % (Изучение влияния…, 1980; Жизнеспособность популяций…, 2000). С другой стороны, на основании данных о небольшой ширине ВУРСа и высокой миграционной активности ряда видов мелких млекопитающих вне зоны загрязнения можно предположить, что число мигрантов будет много выше (Григоркина, Оленев, 2004; Григоркина и др., 2008).

Исследование других регионов показало, что ежегодная миграция полевок-экономок на территории, загрязненные радием и ураном, составляет около 30% всей популяции (Маслова и др., 1974). Ряд авторов (Kimura, 1968; цит. по Назаров, 2005) указывает на то, что частоты аллелей многих локусов определяются скорее процессами генетического дрейфа и миграции, нежели естественным отбором, что связано с нейтральностью аллелей по отношению друг к другу. Дж. Арсом с соавт. (Bank voles..., 1998) была обнаружена высокая вариабельность гаплотипов мтДНК рыжих полевок, обитающих на расстоянии нескольких километров друг от друга на участках, не имеющих заметных изоляционных барьеров. В других работах (Population structure..., 2004; Hanski, Gaggiotti, 2004; Genetic structure..., 2006; Ratkiewicz, Borkowska, 2006; Widespread..., 2006) была показана существенная генетическая дифференциация между выборками грызунов, обитающих на сходных участках, между которыми имеется весьма незначительный изоляционный барьер.

Мутации генов. При проведении генетического мониторинга влиянием мутационного процесса обычно пренебрегают, так как его вероятность достаточно мала. Однако в условиях загрязнения среды радионуклидами, проблема мониторинга мутационного груза становится важнейшей (Динамика…, 2004).

Накопление генетического груза в популяциях грызунов ВУРСа может происходить за счет возникновения новых мутаций, обусловленных как повышенным радиационным фоном, так и наследуемой нестабильностью генома, а также за счет наследования мутаций (Гераськин, Сарапульцев, 1995; Гилева и др., 2000; Дуброва, 2006; Влияние хронического…, 2007; Nuclear weapons..., 2002; Elevated..., 2002). Несмотря на то, что мощности доз в природных условиях меньше тех, которые вызывают удвоение частоты мутационного процесса при остром облучении (Stage specificity…, 1998; Hereditary effects..., 2001; Dubrova, 2005), в ряде экологических исследований сделан вывод о накоплении в популяциях грызунов ВУРСа генетического груза (Крапивко, Ильенко, 1988; Жизнеспособность популяций…, 2000; Пашнина, 2003). Однако в других работах признаков такой кумуляции не обнаружено (О генетических процессах…, 1972).

Естественный отбор. Действие отбора может вести к увеличению частоты встречаемости каких-либо аллелей, либо генотипов в популяциях, обитающих в зоне радиоактивного загрязнения. Свидетельства отбора особей в популяциях A. uralensis на территории ВУРСа были приведены выше.

Таким образом, литературный обзор показал, что в зонах радиоактивного загрязнения, в частности, в зоне ВУРСа, выполнены обширные исследования, характеризующие биологические эффекты в сообществах и популяциях млекопитающих, как на ранних этапах воздействия, так и в отдаленные периоды. Наряду с экологическими особенностями в популяциях грызунов выявлены генетические изменения, причем большая часть последних базируется на анализе нестабильных хромосомных нарушений. Оценка генетических последствий хронического действия радиации в популяциях грызунов ВУРСа методами популяционной генетики с использованием аллозимного разнообразия не проводилась. В настоящей работе впервые приведены результаты таких исследований с привлечением наследуемых маркеров. Многими авторами показано, что биологические эффекты в популяциях ВУРСа, обусловленные действием радиационного фактора, могут быть существенно модифицированы факторами нерадиационной природы. Поэтому комплекс проведенных нами исследований включал оценку ряда важнейших экологических характеристик, что способствовало выявлению вклада радиационного фактора в фиксируемые в популяциях феномены.

Глава 2. Материал и методы
2.1 Радиоэкологическая характеристика территории Среднего и Южного Урала

Территория Урала загрязнена техногенными радионуклидами в результате глобальных радиоактивных выпадений из атмосферы, обусловленных испытаниями ядерного оружия в Северном полушарии. По данным UNSCEAR (Ionizing radiation..., 1982) в широтном поясе между 50° и 60° с.ш. интегральная плотность загрязнения 90Sr с учетом радиоактивного распада составляла 1.5 кБк/м2, количество 137Cs в 1.6 раза больше, т.е. 2.4 кБк/м2. С учетом вклада Чернобыльских выпадений в качестве фонового уровня загрязнения региона приняты значения 1.5 кБк/м2 для 90Sr и 2.5 кБк/м2 для 137Cs (Изучение вклада…, 1998). Помимо глобальных выпадений, значительное количество радионуклидов поступило в окружающую среду в результате деятельности предприятий ядерного топливного цикла: Производственное Объединение «Маяк», Белоярская АЭС, а также ядерного взрыва на Тоцком полигоне и ряда подземных ядерных взрывов, проведенных в Пермской области в мирных целях (Изучение вклада…, 1998; Булатов, 1996).
Радиоэкологическая ситуация на участках наших исследований определяется деятельностью ПО «Маяк». Наибольший вклад в загрязнение опытной территории внесла Кыштымская авария 1957 г., помимо нее определенное влияние на уровни загрязнения оказали ветровой перенос радиоактивного ила и песка с берегов оз. Карачай в 1967 г., а также выбросы радионуклидов из организованных источников ПО «Маяк» (Заключение комиссии…, 1991).

Кыштымская авария. 29 сентября 1957 г. на территории комплекса «С» радиохимического завода произошел тепловой взрыв емкости содержащей 70–80 тонн (7.4·1017 Бк) высокоактивных отходов. В результате этого инцидента примерно 10 % радионуклидов было поднято в воздух на высоту около 1 км и разнесено ветром в северо-восточном направлении по территории Челябинской, Свердловской и Тюменской областей, сформировав Восточно-Уральский радиоактивный след (ВУРС). Рассеянные при взрыве радионуклиды были преимущественно короткоживущими: 144Ce и 144Pr давали 66 % активности, 95Zr и 95Nb – 24.9 %, на долю долгоживущего 90Sr, находящегося в равновесии с дочерним продуктом 90Y, приходилось лишь 2.7 % суммарной активности (Радиационная авария…, 1989; Итоги…, 1990; Заключение комиссии…, 1991; Последствия техногенного…, 2002). В границах плотности загрязнения по 90Sr 37 кБк/м2 максимальная длина следа достигала 300 км при ширине 30–50 км, а в границах 740 кБк/м2 – 105 км при ширине 8–9 км (Радиационная авария…, 1989), по другим источникам ширина следа составляла 4.5–6 км (Последствия техногенного…, 2002). Территория с начальной плотностью загрязнения по 90Sr равной 740 кБк/м2 и более была признана опасной для проживания населения и принята в качестве официальной границы ВУРСа. Таким образом, общая площадь Уральского региона и Сибири, подвергшаяся радиоактивному загрязнению, составила 15–23 тыс. км2 (Радиационная авария…, 1989; Заключение комиссии…, 1991; Последствия техногенного…, 2002). К 1991 г. загрязнение территории ВУРСа на 99.3 % было обусловлено 90Sr.

ВУРС имеет достаточно закономерное распределение радионуклидов, а именно, выраженную ось, вдоль которой плотность загрязнения убывает (от 1.48·108 Бк/м2 по 90Sr в головной части до 3.7·104 Бк/м2 на наибольшем удалении), подчиняясь экспоненциальной зависимости. В поперечных направлениях следа концентрация радионуклидов падает довольно резко (Радиационная авария…, 1989; Современное состояние…, 2008).

Ветровой разнос радиоактивного ила и песка с берегов озера Карачай произошел в 1967 г. Данное озеро с 1951 г. использовалось ПО «Маяк» для хранения жидких отходов со средним уровнем активности. Комплекс метеорологических условий зимы–весны 1966–1967 гг. (недостаточное количество атмосферных осадков в течение зимы, ранняя и сухая весна, наличие сильных порывистых ветров) привел к рассеянию порядка 2.2·1013 Бк радионуклидов, содержащихся в донных отложениях озера, на расстояние до 75 км. Изотопный состав смеси радиоактивных веществ включал в себя 90Sr и 90Y – 34 %, 137Cs – 48%, 144Ce и 144Pr – 18 %. Загрязненная территория в основном совпала с таковой, пострадавшей в результате аварии 1957 г. Участки наших отловов, расположенные в Каслинском районе Челябинской области, в результате этого инцидента получили дополнительное количество радионуклидов (Заключение комиссии…, 1991; Последствия техногенного…, 2002).

Организованные выбросы радионуклидов в атмосферу ПО «Маяк» производил через трубы высотой 150 м (25 шт.), предназначенные для рассеивания радионуклидов на значительные площади, а также нескольких сотен низких источников выбросов, загрязнение от которых распространялось лишь на незначительные участки к ним прилегающие. Проведенные оценки величины выбросов высоких труб показывают, что активность проходивших через них бета-излучающих нуклидов снижалась от 3.7·1012 Бк/сутки во второй половине 1955 г., до 3.7·109–3.7·1010 Бк/сутки к середине 60-х гг. и далее на 1–2 порядка величин к середине 70-х. Кроме того, через данный источник производили выбросы 131I, вклад которого в накопленную эффективную эквивалентную дозу населения составлял не менее 75 % (Последствия техногенного…, 2002). В настоящее время у нас нет данных, позволяющих судить о степени влияния загрязнения от выбросов через высокие трубы на исследуемые участки. Однако стоит отметить, что пик организованных выбросов совпал со временем Кыштымской аварии, т.е. основной вклад в загрязнение территории наших исследований обусловлен радионуклидами, поступившими в конце 50-х годов прошлого столетия.

Особый интерес представляет загрязнение участков плутонием. Источником этого нуклида являются аварии 1957 и 1967 гг., штатные выбросы ПО «Маяк» из высоких труб, а также ветровой подъем плутония с загрязненных участков ВУРСа и промплощадок (Последствия техногенного…, 2002). Уровни почвенного загрязнения плутонием головной части ВУРСа по одним источникам составляют 2–40 кБк/м2 (Последствия техногенного…, 2002), по другим, могут достигать 102 кБк/м2 (Современное состояние…, 2008).

2.2 Описание района исследований

Отловы мелких млекопитающих проводили на территории Среднего и Южного Урала (рис. 2.1).
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Рисунок 2.1 – Карта отловов A. uralensis на территории

Среднего и Южного Урала

Характеристика участков, расположенных в головной части ВУРСа. Животных отлавливали в Каслинском районе Челябинской области. Согласно схеме ботанико-географического районирования, разработанной Б.К. Колесниковым (1961) и дополненной П.В. Куликовым (2005), Каслинский район лежит на границе лесной и лесостепной зоны Зауралья и Западно-Сибирской равнины. Лесная зона представлена подзоной сосново-березовых лесов восточного склона Урала, Вишневогорско-Ильменским районом сосново-березовых лесов. Лесостепная – подзоной северной лесостепи, районом северной лесостепи Зауральского пенеплена. Территория района представляет слабодренированную, слегка волнистую равнину с преобладанием озерно-котловинной формы рельефа. Речная сеть слабо развита, реки с невыработанными долинами, слабым уклоном русла и медленным течением. Отмечена сложность и пестрота почвенного покрова. Растительность территории типично лесостепная и характерна для Зауральской лесостепи. Она представлена березовыми лесами, перемежающимися с остепненными травянистыми сообществами, среди которых в понижениях рельефа развиты осиновые колки (Смирнов, 1993).

Участок «Бердениш» (географические координаты – 55°46´ с.ш., 60°52´ в.д., координаты всех участков определены в программе Google Earth v.4.0.2737, 2007) расположен в 13 км от эпицентра Кыштымской аварии на территории деревни, выселенной после 1957 г. (рис. 2.2, точка 1). Почвенный покров представлен нативными и антропогенно-нарушенными старопахотными серыми и темно-серыми лесными почвами. Тип растительного сообщества – вторичный суходольный разнотравно-злаковый луг с многоярусным травянистым покровом (от 20 до 1.5 м) и 100 % проективным покрытием. Доминируют пырей собачий (Elyrigia canina) и кострец безостый (Bromosis inermis). Крапива двудомная (Urtica dioica) и конопля сорная (Cannabis ruderalis) образуют обширные заросли. С юга луг ограничен оз. Бердениш, с севера – березовым лесом. Линия ловушек длиной до 800 м проходит по зарослям бурьянов островного типа и по разнотравно-злаковому лугу. В настоящее время, плотность загрязнения почвы на участке составляет по 90Sr – 6740–16690 кБк/м2, 137Cs – 210–700 кБк/м2, 239,240Pu – 33.2–62.2 кБк/м2 (Современные уровни…, 2005). Более подробная характеристика участков дана в монографии В.Н. Позолотиной с соавт. (Современное состояние…, 2008).

Нами проведены измерения уровней β- и γ-фона на уровне почвы в районе участков отлова грызунов. Для измерения использовали дозиметры ДБГ-06-Т и ДРГ-01-Т1. Результаты приведены в таблице 2.1.
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1 – Бердениш; 2 – Метлино; 3 – Урускуль; 4 – линия отловов «Первый километр»; 5 – место измерения уровней β- и γ-фона наз. «Второй километр»; 6 – линия отловов «Лес за дорогой»; 9 – линия отловов «Березовый лес»; 10 – участок «Кордон». 7 – участок «Лежневка»; 8 – участок «Объединенный контроль» по: Крашанинина, Чибиряк, 2007.
Рисунок 2.2 – Карта-схема участков в районе головной части ВУРСа

Рядом с линией ловушек, расположенной на участке «Бердениш», в некоторые туры отловов мы устанавливали другие ловчие линии (рис. 2.2). Выборки, отловленные на каждой такой линии, в данной работе анализировали по отдельности, в отличие от опубликованного анализа (Видовое…, 2007), в котором выборки с участка «Бердениш» и ловчих линий «Березовый лес» и «Первый километр» были объединены.

Таблица 2.1 – Уровни β- и γ-фона на уровне почвы на участках, расположенных в районе головной части ВУРСа

	Участки и линии ловушек
	β-фон, частиц·мин-1·см-2
	γ-фона, мкР/ч

	
	N
	Х±SE
	Min. – Maх.
	N
	Х±SE
	Min. – Maх.

	Бердениш
	17
	346±56
	98 – 921
	17
	50±3.4
	27 – 76

	Березовый лес
	7
	438±50
	297 – 627
	7
	60±5.2
	36 – 78

	Первый километр*
	19
	18±0.8
	13 – 25
	18
	18±0.9
	12 – 25

	Второй километр
	10
	16±0.9
	13 – 22
	10
	17±0.6
	14 – 19

	Лес за дорогой
	9
	15±0.8
	12 – 20
	9
	15±0.8
	13 – 19

	Метлино
	10
	12±0.9
	9 – 17
	10
	12±0.5
	9 – 16


Примечание – N – количество точек в которых проводили измерения (точки удалены друг от друга на расстояние не менее 10 м, в каждой по 2-5 аналитических повторности); Х – среднее значение, SE – стандартная ошибка среднего. * – на этом участке в одной точке отмечены значения 479 частиц·мин-1·см-2 и 40 мкР/ч, из расчетов эта точка исключена; по-видимому, столь высокий уровень является случайным заносом радиоактивной почвы в ходе рекультивационных работ.

Линия отловов «Первый километр» расположена на том же лугу, что и «Бердениш», но восточнее на 1 км (рис. 2.2, точка 4). Уровень β- и γ-фона между ней и участком «Бердениш» различается в 19.7 и 3.3 раза соответственно (табл. 2.1). Результаты измерений радиационного фона на этом же лугу, в 2 км восточнее линии «Бердениш», показали, что существенных различий этих точек с линией «Первый километр» не отмечено (для γ-фона t=1.40, df=26, p=0.17; для β-фона t=1.26, df=27, p=0.22). Это доказывает, что след прошел узкой полосой, и уровни загрязнения на его территории резко снижаются по направлению от центральной оси к периферии. Луговой биоценоз, на котором расположен участок «Бердениш» и линия ловушек «Первый километр», тянется более чем на 3 км. Учитывая значительное снижение уровней β- и γ-фона в его восточной части, можно предполагать, что дозы облучения обитающей на нем популяции грызунов варьируют в широком диапазоне.

Линия отловов «Березовый лес» расположена в 200-300 м от линии «Бердениш» по направлению к эпицентру взрыва (рис. 2.2, точка 9). Она проходит по границе описанного выше луга и разреженного березняка паркового типа возрастом около 60 лет, заходя в березняк на расстояние около 50 м. Плотность загрязнения почвы 90Sr составляет 8157–10606 кБк/м2, 137Cs – 309–412 кБк/м2, 239,240Pu – 25 кБк/м2 (Современные уровни..., 2005; Современное состояние…, 2008).

Линия отловов «Лес за дорогой» находится в таком же березняке, что и линия «Березовый лес», но удалена от него на 2 км и расположена восточнее (рис. 2.2, точка 6). Участки разделены асфальтированной дорогой, соединяющей город Озерск и поселок Метлино.

Участок «Урускуль» расположен на оси следа в 20 км от эпицентра аварии (55°49´ с.ш., 60°55´ в.д.; рис. 2.2, точка 3). Почвенный покров сходен с таковым участка «Бердениш». Ловушки расставляли в 100–500 м от оз. Урускуль в старом осиннике с большим количеством поваленных деревьев, у наезженной дороги, в островных зарослях крапивы и малины, а также на границе разнотравно-злакового луга и разреженного березняка паркового типа. Современная плотность загрязнения почвы 90Sr составляет 7500 кБк/м2, 137Cs – 221 кБк/м2, 239,240Pu – 21 кБк/м2  (Современное состояние…, 2008).

Участок «Кордон» представлен вторичным послелесным разнотравно-злаковым лугом, общее проективное покрытие которого достигает 100 % (рис. 2.2, точка 10). Доминирует кострец безостый (Bromopsis inermis), содоминанты – осот розовый (Cirsium setosum), горошек мышиный (Vicia cracca) и звездчатка злаковая (Stellaria graminea). Современная плотность загрязнения почвы 90Sr составляет 4100 кБк/м2, 137Cs – 108 кБк/м2 (Современное состояние…, 2008).

Участок «Метлино» расположен в 10 км от центральной оси следа, в 2 км к северо-востоку от одноименного поселка (55°48´ с.ш., 60°00´ в.д., рис. 2.2, точка 2). Линия отловов проходит в лесополосе, отделяющей дорогу между селами Метлино и Большой Куяш от с/х полей. На участке заметны следы старой свалки. Растительный покров представлен разреженным березняком паркового типа возрастом 30–60 лет, общее проективное покрытие не более 50%. Травянистый покров разрежен, в нем преобладают злаки, купена, подмаренник, иван-чай. Крапива двудомная, малина и шиповник образуют обширные заросли, внутри или по границе которых выставляли бóльшую часть ловчих средств. Содержание в почве 90Sr составляет 43.7 кБк/м2, 137Cs – 20.3 кБк/м2 (Современное состояние…, 2008). Таким образом, уровень почвенного загрязнения участка на порядок величин превышает фоновые значения, характерные для Уральского региона (1.6 кБк/м2 для 90Sr и 2.56 кБк/м2 для 137Cs (Изучение вклада…, 1998)), однако более чем на порядок ниже концентраций радионуклидов, признанных предельным для безопасного проживания населения в зоне следа (Радиационная авария…, 1989).

На основании литературных данных (Крашанинина, Чибиряк, 2007) в наш анализ для сравнения были включены выборки, отловленные на двух участках: 1) участок «Лежневка» (рис. 2.2, точка 7) расположен в разреженном березняке паркового типа с включениями сосны и небольшими куртинками ивы и подростом березы. Уровень радиоактивного загрязнения 3.7·104 кБк/м2; 2) участок «Объединенный контроль» (рис. 2.2, точка 8) расположен в сосново-березовом массиве с зарослями сорно-бурьянной растительности на берегу оз. Кожакуль. Данные об уровне загрязнения участка не приводятся, можно предполагать, что они сопоставимы с таковыми для участка «Метлино».

Характеристика участков, удаленных от зоны ВУРСа. При проведении аллозимного анализа в качестве контрольных выборок использованы зверьки, отловленные на участках Среднего и Южного Урала с фоновым уровнем радиоактивного загрязнения (рис. 2.1).

Участок «Ботанический сад» УрО РАН расположен в южной части г. Екатеринбурга (56°47' с.ш., 60°36' в.д.). Площадь сада составляет 0.5 км2, с трех сторон он ограничен асфальтированными дорогами с интенсивным автомобильным движением. Ловушки расставляли в зарослях крапивы двудомной растущей под ивами, в открытой для доступа посетителей части сада. Отловы вели в бесснежный период 2005–2007 гг. без выраженной периодичности. Грызуны с этого участка уже использовались сотрудниками ИЭРиЖ УрО РАН в качестве контрольных при анализе влияния различного рода загрязнений (Гилева, 1997; Нохрин, 1999). Можно согласиться с замечаниями о том, что территория в черте крупного промышленного города не может считаться «чистой» без проведения специальных исследований. Однако значительных источников радиоактивного загрязнения рядом с ботаническим садом нет, поэтому мы посчитали допустимым использовать животных с этого участка для решения ряда задач исследования.

Участок «Оленьи Ручьи» расположен на юго-западе Свердловской области в нижнем течении р. Серги. Район лежит в пределах подзоны смешанных широколиственно-хвойных лесов (Садыкова, Максимова, 2007). Отловы зверьков проводили в июле-августе 2005–2007 гг. на территории одноименного природного парка в четырех ключевых локалитетах:

В окрестностях скалы «Дыроватый камень» (56°30' с.ш., 59°15' в.д.) проанализировано два локалитета. Первый («Оленьи ручьи, лагерь»), находится на левом берегу реки. Линии ловушек выставляли в прибрежных зарослях кустарников (ива, черемуха, иногда крапива), на разнотравном пойменном лугу, на границе между прибрежными травяно-кустарниковыми зарослями и разнотравным пойменным лугом. Обилие зверьков рассчитывали по результатам отловов на последней линии. Второй локалитет («Оленьи ручьи, Дыроватый камень») расположен на правом берегу реки напротив первого. Ловушки устанавливали в сходных биотопах.

В районе памятника природы «Большой провал» (56°29' с.ш., 59°18' в.д.) ловушки устанавливали на небольшом суходольном лугу, а также в травяно-кустарниковых зарослях, растущих в пойме небольшого ручья. Расстояние между ручьем и лугом около 300 м. Данный локалитет удален от скалы «Дыроватый камень» на расстояние около 2 км.

В локалитете «Бажуково» (56°31' с.ш., 59°13' в.д.) зверьков отлавливали в зарослях рудеральной растительности и кустарников, растущих у железнодорожной насыпи. Участок удален от скалы «Дыроватый камень» на расстояние около 3 км, а от «Большого провала» на 5 км, кроме того, он отделен от них одноколейной железной дорогой. Уровень γ-фона в местах отлова составляет 11.1±0.3 мкР/ч (указано среднее значение и его стандартная ошибка).

Участок «Двуреченск» (56°36' с.ш. 61°01' в.д.) расположен в Сысертском районе Свердловской области. Согласно лесорастительному районированию, междуречье Исети и Сысерти относится к сосново-березовому предлесостепному лесорастительному округу Зауральской холмисто-предгорной и равнинной провинции Западно-Сибирской лесорастительной области (Флора и растительность…, 2003).

Зверьков отлавливали в 2006 и 2007 гг. на молодой залежи, а также границе заброшенного агроценоза и сосняка ягодникового (под кустами шиповника). Кроме того, линии ловушек расставляли в самом сосняке и в березовых колках, расположенных на залежи.

Участок «Припышминские боры» находится на территории одноименного национального парка в заповедной части «Тугулымской дачи» (57°20' с.ш. 64°33' в.д.). Данный район расположен в подзоне предлесостепных сосново-березовых лесов лесной зоны Западной Сибири (Особо охраняемые…, http//oopt.info). Зверьков отлавливали 27–28 августа 2005 г. на границе хвойного леса и небольшого агроценоза, организованного сотрудниками парка для зимней подкормки копытных.

Участок «р. Уй» лежит на границе лесостепной и степной зон (Куликов, 2005). Единственный тур отловов проведен 5–12 сентября 2006 г. недалеко от села Белоключевка (54°01' с.ш., 60°59' в.д). Обследован ряд биотопов: заросли кустарников у реки, заливной луг, припойменный склон, залежи, березовые колки, окрестности с/х угодий. Наибольшее количество малых лесных мышей отловлено на линиях, удаленных на расстояние не более 0.5 км друг от друга, расположенных в пойме и на припойменном склоне. При анализе аллозимной структуры популяции использовали только этих зверьков (Модоров и др., 2007).

2.3 Систематическое положение объекта исследования
В последние годы в русскоязычной литературе принято разделять род Apodemus на два: лесные (Sylvaemus) и полевые (Apodemus) мыши (Павлинов и др., 1995; Загороднюк, Федорченко, 1993; Богданов, 2001; Картавцева, 2002; Дзеверин, Лашкова, 2006; Челомина, Сузуки, 2006 и др.), однако в современных англоязычных работах название Sylvaemus используется лишь в качестве подродового (Allozyme variation..., 2001; Phylogeny..., 2002; Filippucci et al., 2002; Michaux et al, 2005; New information ..., 2007; Renaud, Michaux, 2007). В данном исследовании мы будем использовать родовое название Apodemus.

Пересмотры систематики рода создают значительные трудности при анализе литературных источников последних лет, так как в зависимости от года публикации и воззрений авторов популяции интересующего нас вида могут быть обозначены разными названиями. В исследуемом нами регионе это A. sylvaticus L., 1758, A. microps Kratochvíl et Rosicky, 1952, A. uralensis Pall., 1811. Кроме того, имеется целый ряд синонимов A. uralensis, таких как mosquensis, ciscaucasicus, baessleri, balchanensis, balchaschensis, major Severtsov, microtis, pallidus, pallipes, tokmak, tscherga (Павлинов, Россолимо, 1998). Некоторые авторы выделяют из состава A. uralensis самостоятельные таксоны в ранге видов на основании кариологических данных (Хромосомные диагнозы…, 1996), однако такие предложения не нашли широкого признания. На сегодняшний день для вида описано не менее 13 подвидовых форм (Павлинов и др., 1995; Челомина, 2005).

А.С. Богданов (2004) выделил три хромосомные формы (ХФ) малой лесной мыши. Восточноевропейская ХФ населяет Центрально-Черноземный и Нечерноземный регионы России, Крымский полуостров, Среднее Поволжье, Южный Урал. Южноевропейская ХФ обитает на Кавказе, в Закавказье, на Карпатах и Балканском полуострове. Азиатская ХФ обитает в Восточном Казахстане, Восточном Туркменистане и Узбекистане. Последние молекулярно-генетические исследования указывают на самостоятельную видовую принадлежность Азиатской ХФ вида (Атопкин, 2007; Челомина и др., 2007). Однако признавать видовую принадлежность лишь на основании данных об изменчивости одного локуса, мы считаем преждевременным.
Анализ биохимической изменчивости показал, что лесные мыши, отловленные на территории Урала, являются именно A. uralensis (Павленко, 1997). По результатам секвенирования гена цитохрома b лесная мышь, отловленная в окрестностях оз. Бердениш, была отнесена к Apodemus microps (syn A. uralensis) (Microsatellite marker ..., 1998; Makova et al, 2000; Molecular phylogeny ..., 2003; New information ..., 2007). Внутривидовая диагностика показала, что этот зверек принадлежит к европейской расе вида (Челомина и др., 2007). Кроме того, на основании комплекса признаков (проанализированы ареалы, изменчивости качественных и количественных экстерьерных признаков и др.) конспецифичность популяций южно-уральских лесных мышей c A. uralensis обоснована в работе Н.Е. Колчевой (2002).

По результатам исследований генетической изменчивости и направлений внутривидовой изменчивости нескольких морфологических признаков мышей рода Apodemus, можно предполагать, что малая лесная мышь произошла в плейстоцене (1–3 млн. лет назад) (Богданов, 2004; Челомина, 2005; Челомина, Сузуки, 2006; Атопкин, 2007; Phylogeny of…, 2002; Molecular phylogeny…, 2003). В качестве места происхождения указываются Балканы, Центральная и/или Малая Азия. Сейчас вид распространен от Восточной Европы и Турции на западе до Алтая и Северо-Восточного Китая на востоке, на юге до Иранского нагорья (граница точно не установлена). К северу ареал проходит по Юго-Восточной Эстонии, северным частям Вологодской области, Среднему Уралу и Зауралью, среднему Прииртышью (Громов, Ербаева, 1995; Пантелеев, 1998; Челомина, 2005).

Наиболее вероятным периодом заселения малой лесной мышью Урала можно считать эпоху голоценового оптимума (4.5–7 тыс. лет назад), что связано с распространением в регионе широколиственных древесных видов, с которыми наиболее тесно связаны лесные мыши. Костные остатки вида в отложениях плейстоцена на Урале не обнаружены (Смирнов, 1994; Некоторые материалы…, 1997; Богданов, 2004).

2.4 Экологическая характеристика малой лесной мыши

Малая лесная мышь является характерным обитателем широколиственных и смешанных лесов, а также хвойных лесов с незначительной примесью широколиственных пород. Населяет вырубки, кустарниковые заросли, гари, заросли бурьяна. Кроме того, встречается в лесополосах, целинной высокотравной степи, на межах, в каменистых пустошах, на залежах (особенно молодых). Отмечены сезонные кормовые миграции в жилые и хозяйственные постройки человека, в которых, однако, может жить круглогодично (Большаков, 1977; Виноградов, Громов, 1984; Громов, Ербаева, 1995; Лукьянова, Лукьянов, 2004; Многолетняя динамика…, 2005; Особенности распространения…, 2005; Мелкие млекопитающие…, 2006). Вид обнаруживает склонность к синантропии. На садово-дачных участках и в парках городов Урала может быть доминирующим видом в населении грызунов, либо содоминантом (Большаков и др., 2006; Нуртдинова, Пястолова, 2004; Мелкие млекопитающие…, 2006). Сады являются стациями переживания малой лесной мыши. В окружающих сады биотопах (лесопарках, березовых колках, лесополосах) зимой вид не отмечен (Нуртдинова, Пястолова, 2006). Высокая активность и способность к миграциям позволяют мыши в короткий срок занимать большие территории.

A. uralensis селится главным образом в естественных убежищах: в дуплах, часто расположенных на значительной высоте, в естественных прикорневых пустотах. Нередко роет и норы, большей частью под корнями деревьев. Основная пища – семена, особенно древесных пород, на втором месте стоят ягоды и животные корма (в основном насекомые), на последнем – зеленые части растений. В различные сезоны года это соотношение может изменяться. Делает запасы в норах, дуплах, пустотах между корнями (Большаков, 1977; Громов, Ербаева, 1995).

Период активности приходится преимущественно на сумеречные и ночные часы. Величина суточных участков малых лесных мышей невелика (0.07–0.24 га в летнее время), однако летом зверьки могут регулярно их менять. Длина суточного пробега может достигать 1.6 км (Суточная активность…, 1976). Ежемесячная смена населения на участках площадью 3–4 га может составлять 70–100 %, а доля оседлых зверьков 10–40 % (Демидов, 1991), по другим данным мыши ведут оседлый образ жизни (Громов, 2008).

В типичных лесных сообществах южной тайги малая лесная мышь немногочисленна и приурочена к открытым местообитаниям (Лукьянова, Лукьянов, 2004; Третьяков, 2005). В лесостепных районах может скапливаться на небольшой площади лесных колков, пойменных зарослей. Здесь их численность достигает 50 ос/100 л-с, тогда как на окружающей территории животные либо отсутствуют, либо встречаются в небольшом количестве (Исаев, 1975; Колчева, 1992). В степи вид встречается практически всюду, его доля в населении грызунов высока (Особенности распространения…, 2005). В нарушенных местообитаниях доля мышей в населении мелких млекопитающих повышается (Лукьянова и др., 1994).

Для A. urlaenis характерны значительные колебания численности, как в течение года, так и между годами. По данным Д. В. Нуртдиновой и О.А. Пястоловой (2006) с осени до весны численность зверьков, зимующих в коллективных садах, уменьшается в 9–12 раз. Межгодовые колебания численности могут достигать 25-ти кратных различий (Колчева, 1992).

Репродуктивные характеристики различных популяций малых лесных мышей Урала различаются, что связано с качеством условий среды. В неоптимальных условиях (Ильменская популяция) численность и возрастная структура популяции во многом определяется долей выживших зверьков первой когорты (Колчева, 1992). Эта доля связана с неблагоприятными погодными условиями в начале репродукции зимовавших особей. Третья-пятая когорты в год своего рождения из размножения, как правило, исключаются, репродуктивная активность сеголеток низкая (вклад в воспроизводство популяции самок-сеголеток составляет 8–34 %). Число эмбрионов колеблется от 2 до 9, в среднем 4.0-5.1. 

В субоптимальных местообитаниях (пойма р. Ик, коллективные сады, расположенные на севере Челябинской обл.) перезимовавшие зверьки приносят 2–3 выводка, сеголетки – 1–2 (Колчева, 1992, 2004; Нуртдинова, Пястолова, 2006). Число эмбрионов колеблется от 2 до 10, в среднем 5.9–7.1 особи. Массовые поимки сеголеток отмечаются с середины мая. В июле 67–73% размножающихся самок приходилось на сеголеток. В зависимости от фазы динамики численности вклад сеголеток в наращивание численности (определен по числу родившихся детенышей) составляет от 37% (пик численности) до 72% (депрессия). В размножении участвуют все самки первой и второй когорт и большая часть самцов первой когорты. Во всех популяциях в течение года всегда было представлено два перекрывающихся поколения сеголеток: первое (потомство перезимовавших) и второе (потомство первого поколения: «дети» сеголеток – «внуки» перезимовавших).
При конкуренции со стороны других видов грызунов (например, полевок рода Clethrionomys) малые лесные мыши могут вытесняться ими (Демидов, 1991), либо у животных может блокироваться размножение, в результате чего их популяции не достигают высокого обилия (Колчева, Оленев, 1991; Нуртдинова, Пястолова, 2006; Мухачева, 2007).

2.5 Методы отлова и камеральной обработки грызунов
Отловы мелких млекопитающих проводили в бесснежные периоды  2002–2007 гг. методом безвозвратного изъятия из популяции с помощью давилок и живоловушек. В качестве приманки использовали самодельные шарики из муки, пропитанные нерафинированным подсолнечным маслом. Всего отработано 13582 ловчих средств, отловлено 2611 грызунов, из которых 1048 экз. были A. uralensis.

При установке ловчих средств следовали логике метода ловушко-линий (Система мониторинговых…, 2005) с некоторыми модификациями. Расстояние между ловушками составляло 5–10 м, при установке выбирали места наиболее вероятных поимок зверьков (защищенные растительностью сверху, у нор, на тропах грызунов). Количество ловчих средств на одной линии 20–120 шт. Изредка, при низкой численности зверьков линии ловушек по 5–7 шт. расставляли в небольших зарослях придорожной рудеральной растительности (например, на участке «Урускуль» в 2007 г.).

Основные данные по экологии и биоразнообразию грызунов получены на выборках, добытых на участках «Бердениш» и «Метлино». Отловы на этих участках вели в 2002–2007 гг. в начале, середине и по завершении сезона размножения грызунов (весной, летом и осенью). Исключения составили 2002–2003 гг., в которые не проводили весенних отловов, кроме того, весной 2004 г., зверьков не ловили на участке «Бердениш». В качестве ловчих средств для осенних отловов всегда использовали живоловушки, добытых зверьков доставляли в виварий ИЭРиЖ УрО РАН для экспериментов. При отловах весной и летом 2002–2004 гг. использовали давилки, а в последующие годы – сочетали два типа ловчих средств. Продолжительность отловов обычно составляла 2–3 суток. На остальных участках, расположенных в головной части ВУРСа, зверьков ловили реже, без выраженной периодичности.

Задачей отловов зверьков на участках с фоновым уровнем радиоактивного загрязнения являлся сбор образцов A. uralensis для проведения аллозимного анализа. Поэтому в качестве ловчих средств использовали только живоловушки, которые выставляли в линии от 20 до 60 шт. Выбор сезона отловов также был произвольным. При сопоставлении данных по численности животных с одного участка за разные годы мы сравнивали между собой выборки, отловленные в сходные календарные сроки (в один месяц) на ловчей линии, установленной в одном и том же месте.

Отловленных грызунов подвергали первичной морфофизиологической обработке. Вес животного определяли с помощью весов KERN СМ 200, стандартные промеры длины тела, хвоста и ступни делали линейкой с ценой деления 0.1 мм. Проводили внешний осмотр зверька для определения вида, пола, визуально оценивали степень развития генеративных органов у самцов и наличие подсосных пятен у самок. Видовую принадлежность полевок рода Microtus определяли при анализе черепного материала (Млекопитающие…, 2000). Печень, почку, селезенку, семенник и сердце, с удаленным из него сгустком крови, взвешивали на весах KERN СМ 60, надпочечник и тимус – на торсионных весах «Techniprot» с разрежающей способностью 2 мг. У небеременных самок рассматривали матку, зажимая ее в расправленном состоянии между двумя предметными стеклами. Выделяли следующие типы маток: нитевидную, утолщенную, заполненную спермой, а также матку со следами размножения (по наличию темных пятен беременности).

Черепа животных с присвоенными индивидуальными номерами консервировали в пищевой соли и хранили в морозильнике бытового холодильника. Затем варили в течение 5 минут и отчищали от мягких тканей, высушивали и упаковывали для хранения.

В 2006 г. у части отловленных самцов анализировали мазки содержимого эпидидимиса (Мамина, 2005) для того, чтобы определить вес семенника половозрелого животного. Для этого после проведения вскрытия животного каплю содержимого эпидидимиса помещали на обезжиренное предметное стекло, добавляли каплю физраствора и делали мазок. Стекло сушили, фиксировали в спирте 30 мин и рассматривали под микроскопом при увеличении 8х40. Анализ 46 особей показал, что препараты, сделанные у зверьков с весом семенника 180 мг и более выглядят сходно и содержат значительное число сперматозоидов. Таких самцов считали участвующими в размножении.

При работе с грызунами использован функционально-онтогенетический подход, суть которого состоит в выделении внутрипопуляционных группировок на основе учета функционального состояния особей, связанного со спецификой роста, развития и репродуктивного статуса (Чередование поколений…, 1964; Оленев, 2002, 2004). Одно из главных преимуществ такого подхода – возможность работы с однородными внутрипопуляционными группировками, которые объединены определенной функциональной ролью в воспроизводстве популяции.

Для лучшего понимания функционально-онтогенетического подхода у грызунов необходимо рассмотреть два типа онтогенеза (Оленев, 2002). Первый путь онтогенетического развития характерен для сеголеток, размножающихся в год своего рождения, и соответствует третьей физиологической функциональной группировке (3 ФФГ). Зверьки быстро растут, созревают и размножаются, гибнут обычно еще до зимы текущего года. Характерен высокий уровень метаболизма. Функция группировки – наращивание численности популяции в год своего рождения.

Второй путь онтогенетического развития имеет две фазы. Первая фаза объединяет сеголеток, неразмножающихся в год своего рождения, (вторая физиологическая функциональная группировка – 2 ФФГ) и заканчивается весенним скачком роста и созревания в следующем году. После короткого периода роста (около месяца) зверьки прекращают расти и развиваться, оставаясь в "законсервированном" состоянии, сопровождающемся снижением интенсивности процессов обмена, до весны следующего года. Функция этого состояния – переживание популяцией неблагоприятных условий (зимы). Вторая фаза обычно начинается весной следующего после рождения года и объединяет зимовавших животных (первая физиологическая функциональная группировка – 1 ФФГ). В этот период для особей характерен быстрый рост и созревание. Функция группировки – начать цикл обновления популяции.
Функциональный подход успешно использовался при проведении ряда популяционных исследований. Было показано, что у грызунов, демонстрирующих разные пути онтогенетического развития, четко различаются скорость изменения возрастных маркеров, уровень метаболизма, скорость старения и продолжительность жизни (Оленев, 2004). Между группировками установлены различия по радиорезистентности (Оленев, Григоркина, 1998), интенсивности накопления тяжелых металлов и степени их токсического действия (Безель, Оленев, 1989).

Функциональный статус животного определяли по комплексу признаков: вес, индекс тимуса, состояние генеративной системы, а также степени стертости верхних моляров. Методика определения возраста по степени стертости моляров представлена в диссертационной работе Н.Е. Колчевой (1992). В нашей работе используется разработанная ею шкала, характеризующая состояние коренных зубов. При анализе животных разбивали на 5 групп: три физиологические функциональные группировки, кроме того, ювенильные и созревающие особи.

Ювенильными (juv.) считали зверьков, вес тела которых не превышал 12.5 г. К 2 ФФГ относили животных весом более 14 г. Самцов с семенником менее 50 мг и вторым верхним моляром, имеющим бугорчатую поверхность. По нашим наблюдениям большинство неполовозрелых зверьков имеют семенник 10–30 мг. Самцов с весом семенника 50–170 мг встречается достаточно мало, причем анализ содержимого их эпидидимисов показывает отсутствие сперматозоидов или очень малое их количество (у особей с семенниками более 150 мг). Мы предполагаем, что данный диапазон веса семенника характерен для созревающих особей, которые развиваются по первому пути онтогенеза, но еще не принимают участия в размножении. На участке «р. Уй» в сентябре 2006 г. нами было отловлено 8 самцов с темными семенниками весом 10–40 мг и 7–8 классом стертости моляров, они были классифицированы как перезимовавшие животные. Самок относили к 2 ФФГ, если их матка была нитевидной. Если матка была утолщена, то таких зверьков относили к группировке созревающих.

Основным маркером, использованным при разделении половозрелых животных на перезимовавших (1 ФФГ) и сеголеток (3 ФФГ) была стертость жевательной поверхности верхних моляров. Перезимовавшие зверьки в конце весны характеризуются значительной степенью стертости зубов. Бугорки M2 у большинства сильно потерты, жевательная поверхность неровная (5а класс). Встречаются особи М2 которых еще сохраняют бугорчатое строение, однако вершины бугров тупые (4а класс). Сеголетки в весенних отловах отсутствовали. В июне остаются единичные перезимовавшие животные у которых М2 еще сохраняет бугорчатое строе (четкий 4а класс). В то время как максимально стертые М2 у сеголеток всегда имеют бугры, М3 сеголеток часто может быть заметно стерт (3 класс). В июле и августе основная часть зверьков 1 ФФГ имеет нивелированные бугорки М2 или более стертые моляры, общее поле стертости М2 у них образует замкнутое широкое кольцо (6а класс). Основная часть животных 3 ФФГ имеют бугорчатые зубы (3 класс), и лишь у немногих вершины бугров потертые (4а класс). Встречаются единичные особи, общее дентиновое поле стертости М2 которых представлено широким полукольцом, образованном мезо- и метаконами (5 класс). Их классификация на перезимовавших и сеголеток производилась по комплексу других возрастных маркеров (тимус, количество темных пятен беременности), а также исходя из данных о сроках начала размножения грызунов в этом году, чаще их относили к 1 ФФГ. Осенью, лишь у немногих зверьков 3 ФФГ общее дентиновое поле М2 выглядит в виде широкого полукольца (5 класс), тогда как зубы большинства животных все еще сохраняют бугорчатое строение. Перезимовавшие особи чаще имеют практически совсем стертый М2 и лишь у немногих на М2 остаются островки эмали.

При анализе функциональной структурированности выборок с участков «Бердениш» и «Метлино» были использованы животные, отловленные в летние месяцы. Это связано с тем, что в весенних выборках малых лесных мышей, обитающих в районе головной части ВУРСа, сеголетки отсутствовали. Данные осенних отловов A. uralensis исключены из анализа по двум причинам. Во-первых, размножение популяции прекращается в августе (беременные самки в осенних выборках не отмечены), таким образом, к осени «функциональное назначение» размножавшихся животных уже исполнено. Во-вторых, отловленных осенью зверьков доставляли живыми в виварий ИЭРиЖ УрО РАН для проведения лабораторных экспериментов, после которых определение функционального статуса животного не могло быть выполнено с необходимой точностью.

Методология расчета используемых показателей
Численность малых лесных мышей на участках «Бердениш» и «Метлино» рассчитывали за первые сутки отлова на 100 л-с. Ловушки на этих участках расставляли одновременно, поэтому сравнение данных по численности мы считаем правомерными. При расчете численности на других участках иногда использовали данные по первым суткам отлова, иногда по первым четырем, однако на одном участке расчет проводили по одной схеме. Между «контрольными» территориям сравнение численности не проводили из-за того, что туры отловов были проведены в различное время.

Индексы видового разнообразия (μ), доли редких видов (h) Животовского (1980) и их ошибки (Sμ и Sh) рассчитывали по формулам:

μ = (
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)2,    h = 1 – ( μ / m ),    Sμ = ( μ · (m – μ) / N )1/2,

Sh = ( h · (1 – h) / N )1/2, где

N – размер выборки, рi – доля вида в выборке, m – число видов в выборке.

Индекс доминирования определяли общепринятым способом как отношение количества особей данного вида к общему числу особей всех видов, отловленных на участке (в %). Анализ моделей видового обилия проводили согласно рекомендациям Э. Мэгарран (1992).

2.6 Метод аллозимного анализа

Животных, ткани которых использовали для аллозимного анализа, отлавливали живоловушками и забивали непосредственно перед вскрытием. В течение 10 минут после смерти зверька его печень, почки и часть бедренной мышцы помещали в упаковку из алюминиевой фольги и замораживали в жидком азоте. В дальнейшем, органы хранили в кельвинаторе при –800С.

Анализ ферментных систем проводили на экстракте почки. Для получения экстракта брали навеску около 100 мг и растирали его пластмассовым пестиком в пробирке Эппендорфа (объем 1.5 мл) помещенной в снег с 200 мкл экстрагирующего буфера (50 мМ трис-HCl, 470 мМ сахароза, 13 мМ меркаптоэтанол, следовые количества НАДФ, в 50 мл полученного раствора приливали 0.5 мл тритона Х-100). Затем добавляли еще 400–600 мкл экстрагирующего буфера и 30 мин выдерживали пробирку в холодильнике при +4°С. После чего пробы замораживали при -20 0С или -80 0С и хранили при этой температуре не более 30 дней. В день первого анализа помещенные на лед пробы размораживали при комнатной температуре (около 20 мин) и добавляли по 200 мкл четыреххлористого углерода (CCl4). Центрифугировали пробы каждый раз перед началом электрофореза (5 мин при 13000 оборотов/мин, температура в центрифуге составляла +4 0С). На одну дорожку в геле (ширина 5 мм, толщина 1.5 мм) наносили по 12 мкл экстракта.

Электрофорез 11 ферментных систем EST (E.C.3.1.1.1), 6-PGDH (E.C.1.1.1.44), α-GPDH (E.C.1.1.1.8), AAT (E.C.2.6.1.1), G-6PDH (E.C.1.1.1.49), LDH (E.C.1.1.1.27), SOD (E.C.1.15.1.1), DIA (E.C.1.6.99.1), ME (E.C.1.1.1.40), MDH (E.C.1.1.1.37), PGM (E.C. 2.5.7.1) проводили в 6.4% ПААГ и трис-ЭДТА-боратной системе (Peackok et al, 1965). Гистохимическое окрашивание гелей осуществляли по стандартным методикам (Harris, Hopkinson, 1976). Аллели и локусы обозначали цифрами, начиная с самого «быстрого» и далее последовательно к самому «медленному».

Большинство ферментных систем: AAT (кодируется 2 локусами), G-6PDH (1 локус), LDH (2 локуса), SOD (2 локуса), DIA (2 локуса), ME (2 локуса), MDH (2 локуса), PGM (2 локуса) не проявили изменчивости при анализе особей, отловленных в 2005 г. В выборках, отловленных в головной части ВУРСа проанализировано 63 животных, на территории национального парка «Припышминские боры» – 28, природного парка «Оленьи ручьи» – 14, ботанического сада УрО РАН – 16, Двуреченска – 11. Ферментная система PGM (кодируется 2 локусами) также оказалась мономорфной. Проанализировано 73 особи, из них обитающих в районе головной части ВУРСа – 16 зверьков, в Ботаническом саду УрО РАН – 2, Двуреченске – 21, Природном парке «Оленьи ручьи» – 34. В дальнейшем (в популяции р. Уй) эти ферментные системы не анализировали, но при расчетах приведенных ниже параметров учитывали их как неизменчивые. Кроме того, проводили анализ ферментных систем XDH (E.C. 1.2.3.2) и PGI (E.C. 5.3.1.9), Idh-1 (1.1.1.42), однако качество получаемых гелей не позволило их трактовать.

В локусе 6-Pgdh выделили два аллеля (рис. 2.3.А). В ряде наших публикаций (Модоров, 2007; Видовое…, 2007) мы использовали другую интерпретацию фингерпринтов. В частности, нижняя полоса дорожки №3 (см. рис 2.3.А) трактовалась нами как гетерозигота между «медленным» аллелем и аллелем с промежуточной между выделенными скоростью подвижности. Основанием к этому служила воспроизводимость полученного результата на повторно выделенном экстракте. Однако в анализируемой литературе, приведенной в приложении 3, редкие аллели с такой скоростью подвижности отсутствуют. Можно предполагать, что полученный нами результат является 
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А – 6-Рgdh: 1, 5, 6 – гомозиготные генотипы по «быстрому» аллелю; 2, 8, 10 – гомозиготные генотипы по «медленному» аллелю; 3, 4, 7, 9, 11 – гетерозиготные генотипы. Б – α-Gpdh: 1, 6 – гомозиготные генотипы по «быстрому» аллелю; 2-4, 7-9, 11 – гомозиготные генотипы по «медленному» аллелю; 5, 10 – гетерозиготные генотипы. В – Est-color, в анализ вовлечен наиболее «медленный» (верхний) локус: 6 – гомозиготный генотип по «быстрому» аллелю; 2, 4, 5, 7-10 – гомозиготные генотипы по «медленному» аллелю; 1, 3, 11 – гетерозиготные генотипы.
Рис. 2. 3 – Изменчивость аллозимных локусов A. uralensis на Урале

некой модификацией, не связанной с генетическим полиморфизмом локуса. В данной работе мы будем придерживаться «осторожной» интерпретации полученных фингерпринтов и выделять в локусе 6-Pgdh два хорошо различимых аллеля.

В локусе α-Gpdh выделяли два аллеля (рис. 2.3.Б).

Ферментная система EST-color представлена значительным числом локусов (рис. 2.3.В). В данной работе использованы результаты анализа лишь одного, самого «медленного» локуса. Выделено 3 аллеля, один из которых встречается лишь в одной популяций с частотой менее 5%.

В настоящее время можно утверждать, что не вся биохимическая изменчивость является результатом генетического разнообразия. В пионерных работах по популяционной генетике мышевидных грызунов авторы использовали изменчивые локусы Lap и Tf (Tamarin, Krebs, 1969; Gaines et al., 1971; LeDuc, Krebs, 1975). В дальнейшем было показано, что наблюдаемая в них изменчивость может зависеть от средовых факторов (Гуляева, Оленев, 1979; McGovern, Tracy, 1981). С.В. Курышев (1984) в качестве рекомендации при выборе маркеров для исследований рекомендует не использовать транспортные белки, широкоспецифичные ферменты, а также ферменты с относительно небольшой функциональной группой (например, сывороточные белки). Кроме того, им показана модификационная изменчивость некоторых локусов эстераз. Проанализировав вышеприведенные работы, мы не стали использовать в наших исследованиях белки крови, а также трактовать изменчивость большинства локусов Est-color.

Возможной причиной биохимического полиморфизма может быть альтернативный сплайсинг, который наблюдается при экспрессии от 5 до 10% генов эукариот (Инге-Вечтомов, 2004). Мы не имеем возможности проверить связь выявляемой нами изменчивости с альтернативным сплайсингом. Предполагаем, что анализируемая нами изменчивость имеет генетическую основу.

При сравнении собственных результатов с описанными в литературе мы столкнулись с необходимостью унифицировать данные, полученные разными исследователями. Это оказалось возможным лишь при принятии трех допущений:

1. Символьные обозначения одного и того же аллеля в различных работах одного коллектива авторов не различаются.

2. При исследовании географически близких регионов, различные коллективы исследователей обнаруживают одни и те же аллели.

3. Использовано минимальное из всех возможных число аллелей (правило «бритвы Оккама») т.е. предполагается, что альтернативные аллели в географически удаленных популяциях не будут закреплены.

При сравнении данных, полученных различными авторами, мы выделили 15 локусов, которые были проанализированы как нами, так и в других работах. Все параметры, по которым проводили сравнение, рассчитывали только для этих локусов самостоятельно. Из анализа литературных данных мы исключили локусы эстеразы, что связано со сложностью в нумерации локусов в различных источниках, кроме того, исключили локусы Dia-1, Dia-2, так как данные об изменчивости этой ферментной системы имеются лишь в одной публикации (Лавренченко, Лихнова, 1995). Вычисляли следующие стандартные показатели (Хедрик, 2003; Динамика…, 2004):

1. Процент полиморфных локусов при 95 % критерии значимости (P95). Локус считали полиморфным, если частота распространенного аллеля не превышала 0.95. Долю полиморфных локусов (Р) вычисляли как соотношение количества полиморфных локусов (LP) к общему числу изученных локусов (L):

Р=LP/L,

2. Частоты встречаемости аллелей (р) в каждой ферментной системе:
pj = nj / 2N, где

pj – частота встречаемости аллеля j; nj – количество аллелей данного типа в выборке; N – объем выборки.

3. Эффективное (Ne) и среднее (Na) число аллелей на локус:

Ne=Σ(1/Σрi2)/L, Na=n/L,

где рi – частота встречаемости аллеля i, n – число обнаруженных аллелей во всех локусах, L – число проанализированных локусов.

4. Частоты генотипов и их соответствие ожидаемым частотам, рассчитанным по уравнению Харди-Вайнберга.

Частоты ожидаемых генотипов по каждому локусу рассчитывали по формулам:

Eii = pi2N, Eij = 2pipjN, Ejj = pj2N
Соответствие ожидаемых и наблюдаемых генотипов определяли с использованием критерия χ2.

5. Ожидаемую (He) и наблюдаемую (Ho) гетерозиготность:

Ho = ∑ Hoi/L ,   где   Hoi = nh/N,

Hoi – наблюдаемая гетерозиготность по i локусу; nh – количество гетерозигот по i локусу, N – размер выборки.

He = (2N/(2N-1)) ·∑ Hei/L , где          Hei = 1 – 
[image: image7.wmf]å
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pi2,

где He – ожидаемая гетерозиготность; Hei – ожидаемая гетерозиготность по i локусу; n – количество аллелей в i локусе.

6. Индекс фиксации (F):

F=(He-H0)/He

Формулы расчета стандартных ошибок анализируемых параметров в программе GenAlex 6 не указаны.

7. Анализировали генетическую подразделенность выборок, используя коэффициент FST. Рассчитанное значение параметра сравнивали с нулем, при уровне значимости р<0.05 генетическую дифференциацию между выборками считали установленной. Значимость различий (р) устанавливали при проведении 999 перестановок:

FST=VAP/(VWI+VAI+VAP),

где VAP – изменчивость (variance) между популяциями, VWP – внутрипопуляционная изменчивость, VAI – изменчивость между особями.
Кластеризацию выборок произвели по методу Nei (1978) в программе TFPGA v 1.3, произвели 10000 перестановок.

В данной работе выборкой из одной субпопуляции мы считали зверьков, отловленных в одном биотопе (в случае незначительной площади последних объединяли выборки из соседних биотопов). Расстояние между наиболее удаленными ловушками в пределах участка не превышало 1 км, существенных изоляционных барьеров на участке не отмечено. Выбор данного расстояния связан с тем, что протяженность линии ловушек на участках «Бердениш» и «Метлино» составляет около 1 км. Предполагаем, что внутри одной субпопуляции осуществляется панмиксия.

Различными субпопуляциями одной популяции считали выборки, отловленные на расстоянии 2–11 км друг от друга, либо разделенные рекой шириной около 20 м (участки «Оленьи ручьи, лагерь» и «Оленьи ручьи, Дыроватый камень» расположены в пойменных зарослях кустарников на разных берегах р. Серги). Популяциями считали выборки, уделенные друг от друга на расстояние от 34 км («Ботсад» – Двуреченск) до 411 км («р. Уй» – «Припышминские боры»). Выбор данных площадей и расстояний базируется на основании анализа литературных данных, однако формализованных расчетов ни в одной из работ не приводится.

При расчетах параметров аллозимной изменчивости использовали программы GenAlex 6.1 (Peakall, Smouse, 2006) и TFPGA 3.1. Кладограмму сходства видовых составов строили в программе Past 1.81. Статистическая обработка данных проведена в программах STATISTICA 6.0. Применяли U-критерий Манна-Уитни, t-критерий Стъюдента, коэффициенты корреляции Спирмена и Пирсона, анализировали таблицы сопряженности. При анализе таблиц сопряженности 2х2 использовали точный двусторонний критерий Фишера, при анализе больших по размеру таблиц использовали критерий χ2.

Доверительный интервал частот аллелей (CI95%) рассчитан по методу Вальда с помощью калькулятора, доступного на сайте http://www.measuringusability.com/wald.htm#wilson.

Глава 3. Экологическая характеристика мелких млекопитающих, обитающих в головной части ВУРСа

3.1 Фауна и видовое разнообразие мышевидных грызунов

Фауна мышевидных грызунов головной части ВУРСа. Анализ ареалов мышевидных грызунов, обитающих на территории России, показал, что в районе головной части ВУРСа может быть встречено 15 видов животных (Громов, Ербаева, 1995; Пантелеев, 1998; Наземные звери…, 2002; Нуртдинова, 2005). Из них нами зафиксировано девять: малая лесная мышь (Apodemus uralensis Pall., 1811), полевая мышь (A. agrarius Pall., 1771), полёвка-экономка (Microtus oeconomus Pall., 1776), красная полёвка (Clethrionomys rutilus Pall., 1779), водяная полёвка (Arvicola terrestris L., 1758), темная или пашенная полевка (M. agrestis L., 1761), узкочерепная полевка (M. gregalis Pall., 1779), обыкновенная полевка (M. arvalis s.l. Pall., 1778), лесная мышовка (Sicista bettulina Pall., 1779) (Модоров, 2004; Мелкие млекопитающие…, 2007).

Кроме вышеперечисленных видов, на территории головной части ВУРСа другими исследователями отмечены домовая мышь (Mus musculus L., 1758), степная мышовка (Sicista subtilis Pallas, 1773), серая крыса (Rattus norvegicus Berkenhout, 1769), мышь-малютка (Micromys minutus Pallas, 1771) и восточноевропейская полевка (Microtus rossiaemeridionalis Ognev, 1924) (Популяции млекопитающих…, 1993; Тарасов, 2000; Крашанинина, Чибиряк, 2007). Рыжая полевка (Clethrionomys glareolus Schreber, 1780), ареал которой включает район нашего исследования, в головной части ВУРСа не встречена (Популяции млекопитающих…, 1993; Тарасов, 2000; Крашанинина, Чибиряк, 2007).

Отсутствие рыжей полевки на импактных участках, по-видимому, не связано с фактором загрязнения, так как в выборках грызунов, отловленных на Севере Челябинской области вне зоны ВУРСа (Нуртдинова, 2005; Крашанинина, Чибиряк, 2007), так же как и на нашем контрольном участке «Метлино» этот вид не отмечен. С другой стороны, на территории, загрязненной в результате аварии на Чернобыльской АЭС, популяции рыжих полевок способны достигать высокой численности (Small mammals..., 1996; Биохимические механизмы, 1997; Адамович, Меркушина, 1997; Гончарова, Рябоконь, 1998 а,б).
Индексы доминирования грызунов, обитающих в головной части ВУРСа и на сопредельных участках, представлены в таблицах 3.1 и 3.2. Доля Apodemus uralensis в отловах разных лет на участках «Бердениш» и «Урускуль» варьирует в пределах 25–53 %, в июне 2007 г. выборка с «Урускуля» представлена только этим видом. На участке «Метлино» доля вида в отловах составляет 35–61 %. Согласно литературным данным (Крашанинина, Чибиряк, 2007), на участке «Лежневка» этот показатель для малой лесной мыши составлял 7–38%, а в выборке «Объединенный контроль – 28–44 %.

Индекс доминирования Apodemus agrarius в выборках грызунов с участка «Бердениш» значительно меняется по годам (от 11 до 51 %). Высокое обилие вида в этом биотопе, по-видимому, связано с его приуроченностью к бурьянам и другим «заброшенным» землям (Громов, Ербаева, 1995; Млекопитающие…, 2000). В выборках, отловленных весной и в начале лета, A. agrarius часто отсутствуют. Так, вид не был встречен в июне и августе 2003 г., июне 2004 г., мае 2005 и 2006 гг., апреле и июне 2007 г. Однако к осени зверьки могут составлять значительную часть выборки. Сходная закономерность отмечена для участка «Урускуль» – полевые мыши отсутствовали в июле 2004, июне 2006 и 2007 гг., тогда как в конце августа – сентябре 2005–2006 гг. их доля в отловах составляла 31–41%. Ранее в исследованиях фауны Восточно-Уральского государственного заповедника (ВУГЗа) вид был отмечен как субдоминант (Популяции млекопитающих…, 1993).

На участке «Метлино» в весенние туры отловов 2004–2007 гг. доля A. agrarius составляла от 0 до 8 %. Однако уже к концу июня она могла достигать 50–70 % (отмечено в 2006 и 2007 гг.). На участке «Объединенный контроль» отмечены значительные (в 38 раз) межгодовые изменения численности этих мышей, индекс доминирования вида составлял 2–21 % (Крашанинина, Чибиряк, 2007).

Таблица 3.1 – Видовой состав, индексы доминирования (%) и показатели видового разнообразия грызунов, отловленных на участках «Бердениш» и «Метлино» в 2002–2007 гг.

	Вид
	2002
	2003
	2004
	2005
	2006
	2007
	среднее за

2002–2007 (± SE)

	
	Бердениш

	Apodemus uralensis
	49.9
	37.7
	53.4
	42.7
	41.1
	53.3
	–

	Apodemus agrarius
	10.9
	13.0
	17.5
	51.1
	21.8
	26.7
	–

	Microtus oeconomus
	31.3
	42.8
	26.2
	1.0
	16.5
	0
	–

	Clethrionomys rutilus
	0
	3.9
	0
	1.3
	6.5
	0
	–

	Arvicola terrestris
	6.3
	1.3
	0
	0
	10.0
	16.7
	–

	Microtus arvalis s.l.
	0
	0
	0
	1.3
	0.6
	3.3
	–

	Microtus agrestis
	0
	0
	0
	0.3
	0
	0
	–

	Microtus gregalis
	0
	0
	0
	2.0
	2.9
	0
	–

	Sicista betulina
	1.6
	1.3
	2.9
	0.3
	0.6
	0
	–

	Всего особей
	64
	77
	103
	320
	170
	30
	–

	Число видов
	5
	6
	4
	8
	8
	4
	–

	µ
	3.89 ± 0.26
	4.22 ± 0.31
	3.35 ± 0.15
	3.82 ± 0.23
	5.81 ± 0.27
	3.38 ± 0.26
	4.08 ± 0.37

	h
	0.22 ± 0.05
	0.30 ± 0.05
	0.16 ± 0.04
	0.52 ± 0.03
	0.27 ± 0.03
	0.16 ± 0.07
	0.27 ± 0.06

	
	Метлино

	Apodemus uralensis
	57.6
	34.7
	38.4
	61.4
	22.8
	41.7
	–

	Apodemus agrarius
	16.4
	28.1
	6.2
	19.7
	60.6
	45.4
	–

	Microtus oeconomus
	0
	3.7
	7.7
	0
	1.3
	0
	–

	Clethrionomys rutilus
	26.0
	25.2
	15.4
	14.8
	9.4
	12.9
	–

	Microtus arvalis s.l.
	0
	5.6
	27.7
	3.3
	3.4
	0
	–

	Microtus agrestis
	0
	0.9
	4.6
	0
	2.1
	0
	–

	Microtus gregalis
	0
	0
	0
	0.8
	0.4
	0
	–

	Sicista betulina
	0
	0.9
	0
	0
	0
	0
	–

	Micromys minutus
	0
	0.9
	0
	0
	0
	0
	–

	Всего особей
	73
	107
	65
	122
	233
	163
	–

	Число видов
	3
	8
	6
	5
	7
	3
	–

	µ
	2.80 ± 0.09
	5.48 ± 0.36
	5.19 ± 0.25
	3.55 ± 0.21
	4.30 ± 0.22
	2.82 ± 0.06
	4.02 ± 0.47

	h
	0.07 ± 0.03
	0.32 ± 0.04
	0.13 ± 0.04
	0.29 ± 0.04
	0.39 ± 0.03
	0.06 ± 0.02
	0.21 ± 0.06

	Анализ таблиц сопряженности 
	χ2=46.3

df=5

p<0.01
	χ2=58.6

df =8

p<0.01
	χ2=64.0

df =6

p<0.01
	χ2=61.4

df =7

p<0.01
	χ2=110

df =8

p<0.01
	χ2=39.3

df =4

p<0.01
	–


Примечание – μ – индекс разнообразия Животовского, h – доля редких видов.
Таблица 3.2 – Видовой состав и индексы доминирования грызунов, отловленных в зоне ВУРСа в 2003–2007 гг.

	Вид
	Участок

	
	Второй

километр
	Березовый

лес
	Урускуль
	Кордон

	
	2004
	2003
	2005
	2004
	2005
	2006
	2007
	2005

	Apodemus uralensis
	0
	75.0
	23.1
	50.0
	42.0
	25.0
	100
	13.4

	Apodemus agrarius
	0
	0
	76.9
	0
	39.5
	20.0
	0
	43.3

	Microtus oeconomus
	0
	0
	0
	33.3
	0
	3.3
	0
	0

	Clethrionomys rutilus
	90.9
	0
	0
	16.7
	13.2
	43.4
	0
	0

	Microtus arvalis s.l.
	9.1
	25.0
	0
	0
	0
	3.3
	0
	0

	Microtus agrestis
	0
	0
	0
	0
	5.3
	3.3
	0
	0

	Microtus gregalis
	0
	0
	0
	0
	0
	1.7
	0
	43.3

	Всего особей
	11
	4
	13
	12
	39
	60
	3
	30

	Число видов
	2
	2
	2
	3
	4
	7
	1
	3


Совокупность собственных и литературных данных позволяет предполагать, что участки исследования являются для полевой мыши стациями расселения, тогда как зимуют зверьки в иных местах, например, в хозяйственных и жилых постройках (Виноградов, Громов, 1984; Громов, Ербаева, 1995).

Влажные открытые стации лугового типа по берегам рек и озер являются оптимальными местообитаниями для Microtus oeconomus (Громов, Ербаева, 1995). В исследованиях фауны ВУГЗа данный вид отмечен как субдоминант (Популяции млекопитающих…, 1993). Долевое участие полевки-экономки в выборках с участка «Бердениш» в 2002–2004 и 2006 гг. составляло 17–43 %. Снижение индекса доминирования до 1 % отмечено в год пика численности зверьков рода Apodemus (2005 г.) и может быть связано с тем, что большинство ловушек было занято мышами уже в первые часы после установки линии. Во время депрессии численности грызунов (2007 г.), полевка-экономка на участке «Бердениш» не отмечена. В выборках зверьков с участка «Метлино» M. oeconomus присутствовала в 2003, 2004, 2006 гг., индекс доминирования вида составлял 1–8 %. Столь низкое значение индекса может быть связано с биотопическими особенностями участка, который расположен не на лугу, а в разреженном березняке.

По данным Ю.В. Крашанининой и М.В. Чибиряка (2007), на участке «Лежневка» полевка-экономка присутствует в незначительном количестве, составляя 0.5–7.7%. Доля вида в выборке «Объединенный контроль» – 5.1–23.6%.

Clethrionomys rutilus на участке «Бердениш» встречаются не каждый год. Они отмечены в выборках, отловленных в конце лета и осенью. Наиболее подходящими биотопами для красной полевки являются леса, однако открытые биотопы также указываются в качестве пригодных для нее стаций (Млекопитающие…, 2000). В литературе отмечено, что в годы высокой численности вид выселяется на пашни, луга, либо болотистые травянистые пространства (Громов, Ербаева, 1995). Из 18 добытых на участке «Бердениш» зверьков (за 2002–2007 гг.) 17 относятся к сеголеткам, не размножающимся в год своего рождения, и лишь один зверек участвовал в размножении (перезимовавшая самка). По-видимому, отловленные нами особи являются мигрантами из других, более подходящих для вида биотопов.

На ловчих линиях, проходящих по березнякам, красные полевки были более многочисленны и встречались как в начале, так и в конце сезона размножения. На участке «Метлино» их доля в отловах 2002–2007 гг. составляла 9–26 %, а на «Урускуле» в 2004–2006 гг. – 14–43 %.

Arvicola terrestris на участке «Бердениш» встречались в летние и осенние месяцы, но не каждый год. Наибольший индекс доминирования вида (17 %) отмечен во время депрессии численности грызунов в 2007 г. Значительная доля зверьков была отловлена вблизи каменистой возвышенности. Подобные участки используются водяными полевками в качестве зимних стаций (Млекопитающие…, 2000). В выборках встречались как неполовозрелые, так и участвующие в размножении зверьки. На других участках, расположенных зоне исследования, водяная полевка не отмечена.

Единичные особи Sicista betulina были отловлены на участке «Бердениш» в 2002–2006 гг., а в 2007 г. лесные мышовки не встречены. Отметим, что используемый нами метод отлова не может дать истинное представление об обилии этого вида. Так, численность S. betulina, обитающих в пойменных биотопах р. Серги, по данным отловов конусами, проведенных в 2005–2006 гг. Н.О. Садыковой и Е.Г. Максимовой (2007), составляла 7–12 особей на 100 конусо-суток. Тогда как в наших отловах живоловушками (отработано более 600 ловчих средств), линии которых проходили в 200–300 м от линии конусов и были расположены в сходных биотопах, этот вид отсутствовал (Модоров и др., 2008).

Microtus arvalis s.l. отмечены на участке «Бердениш» в конце августа и в осенние месяцы 2005–2007 гг. На других участках, расположенных в головной части ВУРСа, обыкновенная полевка редка, но в отдельные годы может достигать высокой численности. Так, на участке «Лежневка» в 2005 г. ее доля в отловах составила 26 % (Крашанинина, Чибиряк, 2007). В контрольной выборке вид встречается не каждый год, однако в отдельные годы его индекс доминирования достигает 28 % (табл. 3.1).

В наших исследованиях мы не разделяли виды-двойники M. arvalis s. str и M. rossiaemeridionalis. Однако на основе литературных данных последних лет можно считать, что восточноевропейская полевка на участках наших исследований отсутствует (Гилева и др., 1996; Наследуемая…, 1996; Гилева и др., 2000; Гилева, Нохрин, 2001). Отметим, что вид M. rossiaemeridionalis отмечен в списке видов, обитающих в головной части ВУРСа, однако метод диагностики вида в публикации не указан (Популяции млекопитающих…, 1993).

Microtus agrestis были встречены на участках «Бердениш» и «Метлино» в конце августа-сентябре 2005 и 2006 гг. На участке «Лежневка» в 2003 и 2005 гг. темная полевка являлась доминирующим видом, составляя 52–74 % в отловах (Крашанинина, Чибиряк, 2007). На участках «Метлино» и «Объединенный контроль» этот вид обычен, но встречается в отловах не во все годы, индекс его доминирования может достигать 20 %. 

Единичные особи Microtus gregalis отловлены на участках «Бердениш» и «Метлино» в 2005–2006 гг. В сентябре 2005 г. на участке «Кордон» индекс доминирования вида составил 43 % при относительной численности 29 ос/100 л-с.

По данным Ю.В. Крашанининой и М.В, Чибиряка (2007) единственная особь Mus musculus была отловлена на участке «Лежневка» в 2005 г. Ранее сообщалось о том, что этот вид, как и серая крыса, встречается на территориях бывших деревень, расположенных на границах заповедника (Популяции млекопитающих…, 1993).

Кластеризация выборок. Для установления степени сходства выборок грызунов, отловленных на севере Челябинской области, включая радиоактивно-загрязненные и фоновые участки, мы провели их кластеризацию (рис. 3.1, 3.2, Прил. 1, Прил. 2), используя собственные и литературные данные (Крашанинина, Чибиряк, 2007; Нуртдинова, 2005). В анализ включены выборки более 12 особей, суммарный размер выборки составил 4516 особей.
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Производили 1000 перемещений, указаны значения бутстрепа более 49. При построении дендрограммы использованы собственные и литературные данные (Крашанинина, Чибиряк, 2007; Нуртдинова, 2005).
Рисунок 3.1 – UPGMA дендрограмма населения грызунов (Past 1.81), построенная для выборок, отловленных на севере Челябинской области в различные годы

На основании кладограммы (рис. 3.1) можно заключить, что наибольшее своеобразие проявляют выборки из садов, что можно связать с присутствием на их территории большого количества особей синантропных видов. Кроме того, можно выделить кладу, включающую выборки «Лежневка, 2003» и «Лежневка, 2005». Обособление этого кластера связано с присутствием в выборках значительного числа (100–195) особей M. agrestis. Если искусственно снизить их количество до 10–20, то данные выборки попадают в «основной» кластер, т.е. теряют свое своеобразие. Наибольший кластер образуют выборки с участков «Бердениш», «Урускуль», «Метлино», «Объединенный контроль», а также «Лежневка, 2004».
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Обозначения как на рис. 3.1.
Рисунок 3.2 – UPGMA дендрограмма населения грызунов (Past 1.81), построенная для выборок, отловленных на севере Челябинской области

При объединении отловов с одного участка за все годы (рис. 3.2) наибольшее своеобразие проявила выборка «Лежневка» (за счет большого количества особей M. agrestis и малого числа A. uralensis), тогда как другие импактные участки («Бердениш» и «Урускуль») попали в одну кладу с фоновыми выборками.

Отметим, что изменение параметров кластеризации (различный выбор способов расчетов генетических дистанций (similarity measure)), может изменить полученную кладограмму. Так, при анализе выборок, объединенных за все годы исследований, в ряде случаев наблюдается обособление «Старых садов», тогда как «Лежневка» попадает в группу с популяциями, используемыми в качестве контроля. На наш взгляд неустойчивость кластеров при изменении параметров кластеризации (при наличии 8 групп и выборки более 4500 особей) свидетельствует об отсутствии четко выраженного своеобразия населения какой-либо территории.

Особенности населения грызунов с участка «Лежневка», возможно, связаны с его биотопическими особенностями. Так, отсутствием бурьяна и кустарников можно объяснить малое обилие мышей рода Apodemus, а наличием подроста березы и куртинами ив – большое число темных полевок, предпочитающих увлажненные местообитания (Наземные звери…, 2002; Крашанинина, Чибиряк, 2007).
Параметры биоразнообразия населения грызунов. Для характеристики биоразнообразия сообществ было предложено значительное число показателей (Одум, 1975; Животовский, 1980; Песенко, 1982; Мэгарран, 1992). Согласно классификации, описанной Мэгарран (1992), все эти показатели можно разделить на три категории:

а) индексы видового богатства (например, индекс Маргалефа (DMg));

б) модели видового обилия;

в) индексы, основанные на относительном обилии видов (например, индекс разнообразия Животовского (μ)).

При сравнении изучаемых сообществ мы использовали анализ таблиц сопряженности, составленных на основании данных о количестве особей различных видов на участках исследования. Кроме того, использовали индексы Животовского (μ, h) и 4 модели видового обилия, описанные в работах Ю.А. Песенко (1982) и Э. Мэгарран (1992).

Таблицы сопряженность позволяют выявлять связь между неметрическими переменными с не очень большим количеством категорий. Сравнение выборок грызунов с участков «Бердениш» и «Метлино», отловленных в 2002–2007 гг. показало, что они значимо (p<0.01) различаются между собой во все 6 лет исследования (табл. 3.1). Более того, отмечены существенные различия между выборками «Бердениш» и «Первый километр», при том, что участки расположены рядом, а отловы проводили в одни календарные сроки (табл. 3.3). Видовой состав сравниваемых групп сходен, поэтому причина наблюдаемых различий кроется в индексах доминирования видов.

Таблица 3.3 – Сопоставление видового состава и индексов доминирования в сообществах грызунов, обитающих на участках «Бердениш» и «1 километр»

	Вид
	1 километр
	Бердениш
	Анализ таблиц сопряженности*

	
	2002

август и

октябрь
	2003

сент.
	2005

сент.
	2002

август и

октябрь
	2003

сент.
	2005

сент.
	

	Apodemus uralensis
	18.2
	40.0
	25.2
	51.9
	31.0
	57.9
	2002 год
χ2=23.3

df=3

p<<0.01

	Apodemus agrarius
	59.1
	30.0
	70.3
	9.6
	23.8
	32.5
	

	Microtus oeconomus
	9.1
	20.0
	1.8
	30.8
	33.3
	1.2
	

	Clethrionomys rutilus
	0
	0
	0.9
	0
	7.1
	3.6
	

	Arvicola terrestris
	13.6
	0
	0
	7.7
	2.4
	0
	2003 год
χ2=2.96

df=5

p=0.71

	Microtus arvalis s.l.
	0
	0
	0.9
	0
	0
	0
	

	Microtus agrestis
	0
	10.0
	0.9
	0
	2.4
	1.2
	

	Microtus gregalis
	0
	0
	0
	0
	0
	3.6
	

	Всего особей
	22
	10
	111
	52
	42
	83
	2005 год

χ2=32.0

df=3

p<<0.01

	Число видов
	4
	4
	6
	4
	6
	6
	

	Отработано ловушек
	374
	55
	65
	440
	360
	150
	


Примечание – * Сравнение проводили между выборками, отловленными на двух сравниваемых участках в одни календарные сроки.

Отметив столь высокие различия в населении мелких млекопитающих между импактным и контрольным участками, мы провели анализ собственных и литературных данных (табл. 3.4) с целью определения сходства выборок с одного участка за разные годы. В результате анализа установлено, что значимые различия (р<0.05) между выборками отловленными на одном участке в различные годы наблюдаются примерно в 80 % проведенных сравнений.

Несмотря на высокую «чувствительность» применяемого метода, в некоторых случаях с его помощью удается установить сходство населений грызунов, обитающих в схожих биотопах в один год. Так, по данным собственных отловов мы можем говорить о сходстве выборок, отловленных в 2007 г. в пойменных биотопах (участки «Оленьи ручьи, лагерь» и «Оленьи ручьи, Большой провал»), удаленных друг от друга на расстояние около 3 км (χ2=9.85, df=5, р=0.08).

Таблица 3.4 – Результаты анализа таблиц сопряженности, построенных на основе данных по обилию видов в населении грызунов в смежные годы
	Участок
	
	Сравниваемые годы

	
	
	1998-1999
	1999-2000
	2000-2001
	2001-2002
	2002-2003
	2003-2004
	2004-2005
	2005-2006
	2006-2007

	Бердениш
	χ2
	–
	–
	–
	–
	7.53
	12.44
	98.51
	103.7
	12.04

	
	df
	–
	–
	–
	–
	5
	5
	7
	8
	7

	
	p
	–
	–
	–
	–
	0.18
	0.03
	<0.01
	<0.01
	0.10

	Метлино
	χ2
	–
	–
	–
	–
	16.59
	30.70
	41.31
	68.46
	28.27

	
	df
	–
	–
	–
	–
	7
	7
	5
	6
	6

	
	p
	–
	–
	–
	–
	0.02
	<0.01
	<0.01
	<0.01
	<0.01

	Оленьи ручьи (собственные данные)
	χ2
	–
	–
	–
	–
	–
	–
	–
	7.40
	17.08

	
	df
	–
	–
	–
	–
	–
	–
	–
	1
	5

	
	p
	–
	–
	–
	–
	–
	–
	–
	0.01
	<0.01

	Висимский зап.

Уч. «контроль».

(Лукьянова, Лукьянов, 2004)
	χ2
	34.5
	3.11
	37.2
	2.89
	–
	–
	–
	–
	–

	
	df
	3
	3
	3
	3
	–
	–
	–
	–
	–

	
	p
	<0.01
	0.37
	<0.01
	0.41
	–
	–
	–
	–
	–

	Оленьи ручьи, пойма р. Серги (Садыкова, Максимова, 2007)
	χ2
	–
	–
	–
	–
	–
	–
	39.4
	16.9
	–

	
	df
	–
	–
	–
	–
	–
	–
	5
	6
	–

	
	p
	–
	–
	–
	–
	–
	–
	<0.01
	0.01
	–

	Лежневка (Крашанинина, Чибиряк, 2007)
	χ2
	–
	–
	–
	–
	–
	48.29
	25.98
	–
	–

	
	df
	–
	–
	–
	–
	–
	5
	7
	–
	–

	
	p
	–
	–
	–
	–
	–
	<0.01
	<0.01
	–
	–

	Объединенный контроль (Крашанинина, Чибиряк, 2007)
	χ2
	–
	–
	–
	–
	–
	37.02
	28.84
	–
	–

	
	df
	–
	–
	–
	–
	–
	6
	7
	–
	–

	
	p
	–
	–
	–
	–
	–
	<0.01
	<0.01
	–
	–

	
	
	Сравниваемые годы

	
	
	1987-1988
	1988-1989
	1989-1990
	1990-1991
	1991-1992
	1992-1993
	1995-1996
	1996-1997
	1997-1998

	Висимский заповедник. 

(Лукьянова, Лукьянов, 2004)
	χ2
	1.05
	3.74
	62.6
	9.53
	25.13
	0.30
	–
	–
	–

	
	df
	4
	5
	5
	4
	5
	5
	–
	–
	–

	
	p
	0.90
	0.59
	<0.01
	0.049
	<0.01
	0.999
	–
	–
	–

	Нижегородское Заволжье (Экологическая …, 1999)
	χ2
	–
	–
	–
	–
	–
	–
	16.72
	5.09
	19.01

	
	df
	–
	–
	–
	–
	–
	–
	8
	4
	4

	
	p
	–
	–
	–
	–
	–
	–
	0.03
	0.28
	<0.01

	Пойма р. Большой Ик (Колчева, 2004). Осенние отловы.
	χ2
	23.44
	25.11
	8.66
	11.09
	52.88
	112.7
	–
	–
	–

	
	df
	4
	4
	3
	2
	2
	2
	–
	–
	–

	
	p
	<0.01
	<0.01
	0.03
	<0.01
	<0.01
	<0.01
	–
	–
	–


Таким образом, население грызунов, обитающих на определенном участке, не остается постоянным, а динамично изменяется в череде лет. Факторы, ответственные за такую изменчивость, по-видимому, разнообразны и нами специально не анализировались. Поэтому при рассмотрении индексов рангового распределения видов, а также индексов, основанных на относительном обилии видов (μ, h), мы сравнивали данные с разных участков, полученные в одни и те же годы. Выборку за один год рассматривали в качестве повторности.

Значения индексов разнообразия μ и доли редких видов h для выборок, отловленных на участках «Бердениш» и «Метлино», приведены в табл. 3.1. За 6 лет отловов значения параметра μ варьировали для населения со сравниваемых площадок в 1.7–2 раза, h – в 2.0–6.5 раза. По-видимому, на изменчивость анализируемых параметров (μ и h) влияет комплекс абиотических и биотических факторов среды на участках, однако мы не располагаем данными для оценки этого вклада. Из-за высокой вариабельности значений индекса h нецелесообразно рассматривать его в нашем анализе.

Значимых различий по индексу разнообразия Животовского между участками «Бердениш» и «Метлино» при анализе объединенных за год выборок не обнаружено (U=17.0, р=0.87; табл. 3.1) (Стратегия адаптации…, 2008). Значения параметра за период 2002–2007 гг. изменяются на участках несинхронно (Spearman R=0.14, p=0.78).

Результаты более подробного анализа с привлечением литературных данных представлены на рисунке 3.3. Показано, что при сравнении четырех участков, расположенных в головной части ВУРСа («Лежневка», «Объединенный контроль», «Бердениш» и «Метлино») за 2003–2005 гг., значения индекса μ в сообществе с импактной территории «Бердениш» значимо ниже, чем в выборке «Объединенный контроль» (рис. 3.3.Б).

Остальные сравнения демонстрируют сходство групп между собой (р=0.22–0.68). Связать установленное различие с фактором радиоактивного загрязнения сложно, так как на наиболее загрязненной площадке «Лежневка»
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Квадратом отмечены средние значения, прямоугольником – ошибка среднего, усами – максимум и минимум.

А. Значения индексов в 2002–2007 гг. 1 – «Бердениш» 2 – «Метлино».

Б. Значения индексов в 2003–2005 гг. 3 – «Лежневка»,  5 – «Объединенный контроль» (Крашанинина, Чибиряк, 2007), 4 – «Бердениш», 6 – «Метлино».

В. Значения индексов в объединенной выборке за 2002–2004 гг. 7 – окрестности садов, 8 – молодые сады, 9 – старые сады (Нуртдинова, 2005), 10 – «Бердениш», 11 – «Метлино».

Г. Значения индексов, рассчитанные для сообщества, обитающего в окрестностях ЧАЭС (Small mammals..., 1996). Использованы выборки более 30 особей (каждая точка включает по два участка). Часть зверьков была определена авторами только до рода. При расчетах они разделены по видам, пропорционально доле определенных животных. 12 – участки, расположенные в 10 км от реактора, 13 – участки, расположенные в 10-30 км от реактора, 14 – территория, удаленная от реактора более чем на 30 км.

Рисунок 3.3 – Значения индекса Животовского (μ) в сообществах мышевидных грызунов 

значения индекса сходно с таковыми, рассчитанными для фоновых участков (рис. 3.3.Б), по-видимому, его причины следует искать в биотопических различиях между участками.

В 2002–2004 гг. Д.В. Нуртдиновой (2005) проведены отловы мелких млекопитающих в садах и их окрестностях, расположенных на расстоянии около 80 км юго-восточнее головной части ВУРСа. Индексы разнообразия, рассчитанные по данным отловов, объединенных за три года исследований, представлены на рисунке 3.3.В. К сожалению, подобное объединение не позволяет провести статистическую обработку материала, однако можно отметить сходство показателя с участков «Бердениш» и «Старые сады». Тогда как в выборках «Окрестности садов», «Молодые сады» и «Метлино» значения данного параметра выше. Объединенные за период 2003–2005 гг. выборки с «Лежневки» имеют промежуточный между выделенными группами индекс (μ=4.81), тогда как в «Объединенном контроле» за эти годы значение индекса составило 5.89 (Крашанинина, Чибиряк, 2007).

Анализируя разнообразие сообществ мышевидных грызунов, обитающих в окрестностях ЧАЭС (Small mammals..., 1996), авторы исследования делают вывод о том, что численность и разнообразие млекопитающих в пределах 10 и 30-км зоне ЧАЭС сопоставимы с таковыми для территорий, расположенных за пределами зоны отчуждения. Расчет индекса Животовского по данным этой работы показал, что наибольшее разнообразие (μ=5.06) зафиксировано для сообщества, обитающего на наиболее загрязненном участке (рис. 3.3. Г).

Распределение обилия (либо индексов доминирования) видов является самым полным математическим описанием всей собранной по сообществу информации. Обычно, разнообразие анализируют с учетом четырех основных моделей: логарифмически-нормального распределения, геометрического ряда, логарифмического ряда и «модели разломанного стержня» Макартура (Песенко, 1982; Мэгаран, 1992). Обобщенные нами данные представлены на рис. 3.4 и в таблице 3.5.

Анализ полученных результатов показал, что данный математический аппарат некорректно использовать при исследованиях сообществ с небольшим числом видов. Так, выбор шкалы для анализа (log2 или log3) может существенно (более чем в 5 раз) изменить значение параметра доверительной вероятности (1-р) и, тем самым, повлиять на вывод о соответствии распределения выборки той или иной модели.

В разные годы сообщество с одного участка наиболее точно описывают различные модели. Исключение составляет участок «Лежневка» (Крашанинина, Чибиряк, 2007), выборки с которого в 2003–2005 гг. хорошо описывает логарифмическая модель. Наиболее полно выборки грызунов с одного участка, объединенные за все годы исследований, описывают две модели: логарифмическая и логнормальная. Такая ситуация часто встречается в
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Участок «Бердениш»  (А) и «Метлино» (Б) в 2002–2007 гг.; «Лежневка» (В), «Объединенный контроль» (Г) в 2003–2005 гг. (Крашанинина, Чибиряк, 2007). Объединенные за несколько лет выборки с участков «Бердениш», «Метлино», «Лежневка», «Объединенный контроль» (Крашанинина, Чибиряк, 2007), «Окрестности садов», «Молодые сады», «Старые сады» (Нуртдинова, 2005).
Рисунок 3.4 – Ранговое распределение видов грызунов по обилию

Таблица 3.5 – Уровни доверительной вероятности (1-р), характеризующие соответствие кривых рангового распределения видов мышевидных грызунов

	Участок
	Год
	N
	S
	Тип распределения

	
	
	
	
	
	2 класса
	3 класса

	
	
	
	
	геометрическое
	логарифмическое
	логнормальное
	Разломанного стержня
	логарифмическое
	логнормальное
	Разломанного стержня

	Бердениш
	2002
	64
	5
	<0.01
	0.72
	0.47
	0.72
	0.67
	0.46
	0.79

	
	2003
	77
	6
	<0.01
	0.93
	0.71
	0.52
	0.35
	0.07
	0.05

	
	2004
	103
	4
	<0.01
	0.16
	0.20
	0.41
	0.40
	0.09
	0.49

	
	2005
	302
	8
	<0.01
	0.11
	0.08
	<0.01
	0.26
	0.08
	<0.01

	
	2006
	170
	8
	0.29
	0.86
	0.73
	0.58
	0.60
	0.30
	0.59

	
	2007
	30
	4
	0.03
	0.25
	0.14
	0.56
	0.43
	-
	0.85

	Метлино
	2002
	73
	3
	-
	0.52
	0.47
	0.96
	0.15
	-
	0.69


	
	2003
	107
	8
	<0.01
	0.77
	0.38
	0.26
	0.79
	0.38
	0.29

	
	2004
	65
	6
	0.51
	0.33
	0.23
	0.50
	0.31
	-
	0.97

	
	2005
	122
	5
	<0.01
	0.41
	0.30
	0.28
	0.67
	0.43
	0.78

	
	2006
	233
	7
	<0.01
	0.73
	0.67
	0.29
	0.96
	0.79
	0.12

	
	2007
	163
	3
	-
	0.49
	0.08
	0.86
	0.42
	-
	0.89

	Лежневка (Крашанинина, Чибиряк, 2007)
	2003
	264
	6
	<0.01
	0.46
	0.31
	0.01
	1.00
	0.49
	0.04

	
	2004
	13
	5
	0.57
	0.92
	0.37
	0.73
	0.95
	-
	0.30

	
	2005
	194
	8
	<0.01
	0.98
	0.84
	0.05
	0.96
	0.77
	0.07

	Об. контроль (Крашанинина, Чибиряк, 2007)
	2003
	246
	6
	<0.01
	0.05
	-
	0.90
	0.09
	-
	0.75

	
	2004
	98
	6
	<0.01
	0.52
	0.26
	0.35
	0.86
	0.50
	0.61

	
	2005
	156
	7
	0.05
	0.57
	0.38
	0.28
	0.60
	0.25
	0.35

	Лежневка
	2003-05
	471
	8
	<0.01
	0.31
	0.26
	<0.01
	0.36
	0.23
	<0.01

	Бердениш
	2002-07
	746
	9
	<0.01
	0.74
	0.61
	<0.01
	0.44
	0.38
	0.04

	Метлино
	2002-07
	763
	9
	<0.01
	0.58
	0.42
	<0.01
	0.86
	0.67
	<0.01

	Об. контроль
	2003-05
	500
	8
	<0.01
	0.21
	0.10
	0.02
	0.51
	0.30
	0.04

	Старые сады*
	2002-04
	571
	5
	<0.01
	0.31
	0.41
	0.18
	0.41
	0.40
	0.38

	Молод. сады*
	2002-04
	964
	9
	<0.01
	0.35
	0.34
	0.02
	0.83
	0.78
	0.01

	Окрест. садов*
	2002-04
	403
	8
	<0.01
	0.22
	0.34
	0.16
	0.44
	0.52
	0.84


Примечания – * – по данным Д.В. Нуртдиновой (2005). N – размер выборки. S – количество встреченных видов.
практике (см. обзор Песенко, 1982, с. 77). Данный результат может быть связан с присутствием незначительного числа видов в населении грызунов.
Таким образом, проведенный нами анализ показал, что в каждый год на каждом участке существует уникальное население грызунов, формирование которого, по-видимому, определяется многими факторами. Влияние фактора «радиоактивное загрязнение» на видовой состав и структуру населения грызунов нами не установлено.
3.2 Динамика относительной численности A. uralensis
В настоящее время расчеты относительной численности традиционно проводятся не для популяции как таковой, а для отдельной выборки из нее (субпопуляции). Можно ли по одной такой выборке составить суждение обо всей популяции – вопрос спорный, так как показано, что в разные годы, в разных конкретных условиях среды функцию ведущего стабилизатора численности и поддержания оптимальной популяционной структуры выполняют разные микропопуляции, т.е. хорологические структуры популяции (Функциональное…, 1972). Определенный выход из этого положения может дать расчет индексов частного обилия, заселенности территории и агрегированности населения (Мухачева, 2007), а также проведение отловов на нескольких пространственно изолированных участках. Однако такой анализ связан с рядом методических трудностей, увеличивает трудоемкость исследования и требует модификации постановки отловов. Поэтому наиболее привычным (хотя субъективным) способом сравнения данных является визуальный анализ графиков динамики численности. Именно этим способом мы будем пользоваться в дальнейшем.

За шестилетний период наших исследований среднегодовая относительная численность A. uralensis на участке «Бердениш» варьировала в интервале от 3.6 до 28.1 ос/100 л-с, достигая восьмикратных различий (рис. 3.5). На участке «Метлино» амплитуда колебаний была менее выраженной (6.7–18.4 ос/100 л-с). Верхняя граница интервалов может быть занижена вследствие того, что при высокой численности зверьков наблюдается конкуренция за ловушки как у особей одного вида, так и между видами (последнее было особенно заметно в 2005 и 2006 гг., когда совпали пики численности малой лесной и полевой мышей). Отметим, что применяемая нами методика расчета относительной численности (по первым суткам отлова), с одной стороны, не позволяет объективно оценивать обилие зверьков на пике численности (Система…, 2005), с другой, дает возможность унифицировать все полученные данные.
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1, 2 – среднегодовая численность на участках «Метлино» (1) и «Бердениш» (2). 3, 4 – численность во второй половине августа на участках «Объединенный контроль» (3) и «Лежневка» (4) (Крашанинина, Чибиряк, 2007).
Рисунок 3.5 – Численность A. uralensis на 4 участках, расположенных в районе головной части ВУРСа в 2002–2007 гг.

В 2002–2006 гг. среднегодовая численность A. uralensis на двух исследуемых участках изменялась синхронно (r=0.92, N=5, p=0.025) и значимо не различалась (χ2=7.57, df=4, р=0.11). В 2002–2003 гг. она составляла 10–15 ос/100 л-с, в 2004 г., была чуть ниже (6–7 ос/100 л-с), что может быть связано с засушливыми условиями года (рис. 3.5). Сходное снижение обилия вида в 2004 г., по сравнению с двумя предшествующими годами, было отмечено в садах, расположенных рядом с г. Челябинск (Нуртдинова, Пястолова, 2006). В 2005 и 2006 гг. среднегодовая численность вида на наших участках составляла 18–28 ос/100 л-с.

Анализ литературных данных позволяет сделать заключение о синхронности изменения численности малых лесных мышей, обитающих в районе головной части ВУРСа, в 2003–2005 гг. Снижение обилия зверьков в период 2003–2004 гг. и его рост в период 2004–2005 гг. отмечен как на участках наших отловов, так и на участках «Лежневка» и «Объединенный контроль» (Крашанинина, Чибиряк, 2007), рис. 3.5.

В 2007 г. группировка с участка «Бердениш» находились в фазе глубокой депрессии численности (3.6 ос/100 л-с), тогда как в контроле обилие зверьков оставалось соизмеримым с уровнем двух предшествующих лет (17.4 ос/100 л-с). В результате корреляция между среднегодовыми значениями численности малых лесных мышей была нарушена (r2002–2007 гг.=0.58, N=6, p=0.23; χ2=18.51, df=5, р<0.01). Наиболее вероятными причинами таких различий мог стать весенний пожар в головной части ВУРСа, а также сильная засуха, действие которой могло по-разному повлиять на микроклиматические условия луга, расположенного у оз. Бердениш и разреженного березняка, расположенного около пос. Метлино.

Анализ динамики численности мышей в течение бесснежного периода года показал, что максимального обилия популяция может достигать как в летние месяцы (2002, 2004, 2006 гг.), так и осенью (2005 г.) (рис. 3.6). Из рисунка видно, что в отдельные месяцы A. uralensis на исследуемых нами
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Рисунок 3.6 – Относительная численность A. uralensis в различные месяцы 2002–2007 гг. на участках Метлино (1), Бердениш (2) и Урускуль (3).

участках отсутствовали, что может быть связано с дестабилизацией расположенных на них биотопов. Так, в 2004 и 2007 гг. отмечены весенние пожары в головной части ВУРСа, весной 2004 г. на контрольной территории были проведены технические работы. Отсутствие зверьков на участке «Бердениш» весной и в начале лета (2004 и 2005 гг., см. рис. 3.6) может быть связано с тем, что в отдельные годы он является для мышей «стацией расселения»,  т.е.  не  используется  зверьками  в зимний  период.  В работе  Д.В. Нуртдиновой и О.А. Пястоловой (2006) показано, что стацией переживания для A. uralensis северной части Южного Урала являются сады, тогда как в лесопарках, березовых колках и лесополосах зимой зверьки не встречаются. Это наблюдение согласуется с данными С.Н. Варшавского с соавт. (1949), согласно которым микромиграции всех видов мышей осенью имеют определенную направленность в сторону древесно-кустарничковых насаждений, предоставляющих в этот сезон относительно лучшие условия защиты и кормности. Малые лесные мыши с анализируемых нами участков могут зимовать как в садах, так и в зарослях кустарничков, произрастающих в окрестностях линий отлова.

В 2002, 2004 и 2005 гг. динамика численности зверьков на участках «Бердениш» и «Метлино» во всех турах отловов была синхронна (рис. 3.6) (r=0.94, N=11; p<<0.01). В 2003, 2006 и 2007 гг. можно отметить некоторые различия этой динамики. В 2003 г. обилие зверьков на импактной территории в июне было меньше, а в августе и сентябре выше, чем в контроле. В мае 2006 г. численность выборки «Метлино» была в 5 раз меньше чем на участке «Бердениш», однако к концу июня эти различия нивелировались, что может быть связано с процессами миграции. В начале сезона размножения 2007 г. численность мышей на двух участках была соизмерима, в августе и сентябре на участке «Метлино» отмечено увеличение численности зверьков, тогда как на «Берденише» в этот период нами были отловлены лишь единичные особи.

Таким образом, различия, выявленные в 2003, 2006 и 2007 гг. не всегда носят однонаправленный характер, связать их с фактором радиоактивного загрязнения невозможно. По-видимому, в каждой пространственно изолированной группировке особей существуют особенности динамики численности, которые определяются уникальным сочетанием биотических и абиотических условий каждого участка.

Численность A. uralensis на участке «Урускуль» меньше, чем на «Берденише» и «Метлино», что можно связать с неподходящими для зверьков биотопическими условиями. Отловленные животные были встречены в зарослях крапивы и кустарников, произрастающих вдоль дороги, а в окружающих дорогу березняке, осиннике и на разнотравном лугу они отмечены лишь в год пика численности вида (2005 г.). Однако даже в этом случае их обилие более чем в 4 раза уступало численности вида на других изучаемых участках и не превышало 11 ос/100 л-с.

Публикации, в которых анализируют численность популяций A. uralensis в зоне ВУРСа и на сопредельных участках, позволяют проследить за динамикой этих показателей в течение последних 40 лет. В 1970–1972 гг. С.И. Исаев (1975) проанализировал обилие вида на двух импактных и двух контрольных участках. Автором сделано заключение о том, что невысокая численность мышей (менее 18 ос/100 л-с), отмеченная на участках, расположенных в головной части ВУРСа, может быть связана с фактором радиоактивного загрязнения. Критический анализ этих данных позволяет выявить другие факторы, способные повлиять на полученный результат. Так, в качестве контрольного биотопа, на котором в июне 1970 г. отмечена необычайно высокая для данного района численность (50 ос/100 л-с), использована залежь. На импактных участках отловы вели в зарослях сорно-бурьянной растительности. В литературе имеются данные, в которых показано, что численность малых лесных мышей, обитающих на залежи выше, чем в бурьяне (Экологическая характеристика фоновых…, 2005). Кроме того, численность вида 6–15 ос/100 л-с, отмеченную на импактных участках в конце летнего периода, можно считать обычной для стаций переживания вида в Челябинской области (Нуртдинова, Пястолова, 2006). Таким образом, можно предположить, что в процессе работы автор (С.И. Исаев) зафиксировал необычайно высокое обилие мышей в контроле, нежели снижение этого показателя в выборках ВУРСа.
В период 1974–1976 гг. мониторинг численности малых лесных мышей на двух участках (судя по косвенным данным, этими участками были «Бердениш» и «Метлино») проводил А.И. Ильенко с соавт. (Изучение влияния…, 1980). Данные приведены в числе особей на 1 га, поэтому не позволяют проводить прямых сравнений с полученными нами значениями. Однако можно отметить, что изменение обилия на участках происходило синхронно. Среднегодовые колебания численности на контрольном участке достигали 4-кратного размера, на импактном – 3-кратного. Авторы подчеркивают, что для мышей такие колебания численности весьма незначительны и характеризуют высокую плотность населения грызунов.

Данные о численности малой лесной мыши, приведенные в диссертации О.В. Тарасова (2000), свидетельствуют о синхронном изменении численности мышей на участках «Бердениш» и «Метлино» в разные сезоны года, а также о незначительном увеличение обилия вида на импактной территории.

В обсуждении результатов многих работах, посвященных анализу численности грызунов, дается качественная оценка этого показателя (высокая/низкая). Для того чтобы дать такую оценку популяциям из зоны ВУРСа, мы, на основании собственных и литературных данных, проанализировали обилие нескольких популяций, обитающих на территории с фоновым уровнем радиоактивного загрязнения (рис. 3.7).

При сравнении относительной численности выборок из различных популяций следует учитывать, что значения данного параметра зависят от микроклиматических условий, корректное описание которых не всегда приводится в анализируемых нами работах. Так, по результатам собственных исследований мы можем заключить, что обилие A. uralensis на ловчих линиях, установленных в один тур отловов в пойме р. Серги может колебаться в 12 раз. В зарослях крапивы и ив зверьков больше (12.3 ос/100 л-с), а на границе этих 
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1 – пойма р. Серги (граница пойменных зарослей кустарников и разнотравного луга), июль-август; 2 – окрестности г. Двуреченск, граница залежи и соснового леса, август–сентябрь; 3 – пойма р. Уй, сентябрь; 4 – Припышминские боры, граница с/х угодий и леса, август-сентябрь.
Рисунок 3.7 – Относительная численность малой лесной мыши в различных биотопах Урала (собственные данные)

зарослей и разнотравного луга – меньше (1 ос/100 л-с). Сходная закономерность отмечена нами и для поймы р. Уй – в пойменных зарослях кустарника численность мышей составляла 49 ос/100 л-с, а на заливном лугу – 30 ос/100 л-с (Модоров и др., 2007). Максимальная численность A. uralensis, зарегистрированная в наших отловах, отмечена для выборки из природного парка «Припышминские боры». Обилие зверьков на небольшой по протяженности границе леса и агроценоза в начале сентября составило 59 ос/100 л-с (рис. 3.7) По устному сообщению К.И. Бердюгина, изучающего население мелких млекопитающих парка в течение многих лет, обилие вида на этой территории невелико. Подтверждением его наблюдений является тот факт, что в наших отловах в интразональных биотопах (заросли рудеральной придорожной растительности и пойма, расположенные в 2–5 км от агроценоза), к которым тяготеют малые лесные мыши, зверьков не было.

Сравнение относительной численности малых лесных мышей из зоны ВУРСа и других районов (рис. 3.5–3.8) показывает, что обилие зверьков на импактной территории выше значений отмеченных для зоны Средней тайги (Третьяков, 2005; Кшнясев, Давыдова, 2007; Колчева, 2007) и соответствует показателям, установленным для популяций, обитающих в субоптимальных условиях существования (Колчева, 2007).
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1, 2 – летние месяцы 1970–73 гг. (Исаев, 1975), 1 – контрольный участок в районе головной части ВУРСа, исключеннй из с/х использования, 2 – «Бердениш». 3 – пойма р. Серги (Средний Урал) 2004–2006 гг. (Садыкова, Максимова, 2007). 4 – Ильменский гос. заповедник; 5 – пойма р. Большой Ик (Колчева, 2007). 6 – Висимский гос. прир. биосферный заповедник 1995-2006 гг. (Кшнясев, Давыдова, 2007). 7 – север Новгородской обл. (южная тайга) 1996–2003 гг. (Третьяков, 2005).
Рисунок 3.8 – Относительная численность малой лесной мыши в различных биотопах Урала и Центральной России (литературные данные)

Многолетние исследования Н.Е. Колчевой (1992, 2007) позволили ей выявить признаки, характерные для популяции A. uralensis, обитающей в неоптимальных условиях (Ильменская популяция). Годичные колебания численности в 1979–1986 гг. происходили не ритмично, амплитуда изменений абсолютной численности достигала десятикратных различий (2.1-21.5 ос/100 л-с). Были характерны значительные, но небольшой частоты и неправильного ритма, флуктуации численности с глубокими длительными депрессиями, редкими и кратковременными подъемами, что типично для зон низкой численности. Обилие зверьков во многом определялось метеорологическими условиями: высокой численности популяция достигала при благоприятных условиях осени, которые позволяли сохранить высокое обилие уходящей на зимовку популяции, и весны, позволявших сохранить первую когорту сеголеток (Колчева, 1992). Подобная характеристика удачно подходит для описания протекания популяционного цикла южно-таежных популяций вида (рис. 3.8) (Третьяков, 2005; Кшнясев, Давыдова, 2007; Колчева, 2007; Мухачева, 2007), а также грызунов, обитающих на радиоактивно загрязненных участках, расположенных в окрестностях ЧАЭС и на территории республики Коми (Башлыкова, Ермакова, 2006; Кудяшева и др., 2007).

В субоптимальных условиях (пойма р. Ик, 1987–1993 гг.) связи численности A. uralensis с режимом погоды в осенне-зимне-весенний период не отмечено. Амплитуда колебаний обилия зверьков достигала восьмикратных различий (3-24.5 ос/100 л-с). Отмечена незавершенность полных циклов динамики численности, что связано с продолжительным и высоким разливом не зарегулированного русла реки (Колчева, 1992).

К числу причин, играющих важную роль в динамике популяций вида в субоптимальных условиях, наряду с внешними факторами следует отнести также адаптивную изменчивость интенсивности размножения в зависимости от плотности и структуры населения как одного из проявлений регуляторных популяционных механизмов направленного действия (Нуртдинова, Пястолова, 2006). Причем под плотностью населения в данном случае нужно понимать не только обилие A. uralensis, но и обилие других видов, если их экологические ниши перекрываются (Колчева, Оленев, 1991).

Таким образом, анализ литературных данных показал, что отсутствует описание популяционного цикла популяции малой лесной мыши, обитающей на территории Южного Урала в субоптимальных условиях среды и не подверженной влиянию какого-либо своеобразного фактора (например, паводка). По-видимому, характерной чертой такой популяции можно считать завершенность полных циклов динамики численности.

Проведенный анализ показал, что выделить какие-либо особенности в абсолютной численности и протекании популяционного цикла у A. uralensis, обитающих в зоне ВУРСа, невозможно. Синхронность протекания популяционного цикла у зверьков, отловленных в зоне ВУРСа и на прилежащих к нему участках в течение большинства лет исследований, указывает на существование единого механизма, лежащего в основе зарегистрированной динамики. Абсолютные значения численности соответствуют показателям, установленным для территорий, расположенных на севере Челябинской области. Незначительные различия между этими значениями логичнее связать с биотопическими различиями между участками, нежели с фактором радиоактивного загрязнения.

3.3 Функционально-возрастная структурированность

популяций A. uralensis
Анализ литературных данных (Колчева, 1992; Оленев, 2002, 2004) показал высокую изменчивость функционально-возрастной структуры у грызунов, отловленных в разных популяциях, либо в одной популяции в разные годы, поэтому в нашем исследовании мы сравнивали между собой выборки, добытые на разных участках в одни календарные сроки. Используя анализ таблиц сопряженности, провели девять сравнений выборок с участков «Бердяниш» и «Метлино», отловленных в летние месяцы 2002–2007 гг. (рис. 3.9). Значимые различия (р<0.05) обнаружены в четырех из девяти сравнениях.

1. В июле 2002 г., июне 2006 и июне 2007 гг. на импактном участке доля перезимовавших зверьков была выше, чем в контроле (р<0.03), при этом доля особей, участвующих в размножении в этих выборках, была сходная (р=0.32–1.00). Аналогичные тенденции отмечены в июне 2003 г. и августе 2005 г. Однако в турах отловов, проведенных в 2004 г., мы обнаружили обратную закономерность – доля перезимовавших зверьков была выше на контрольном участке. Можно предполагать, что на функционально-возрастную структуру популяции с импактного участка в 2004 г. оказал влияние пожар, охвативший всю территорию головной части следа в мае.
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1 – перезимовавшие зверьки; 2 – участвующие в размножении сеголетки; 3 – сеголетки, не участвующие в размножении в год рождения; 4 – ювенильные зверьки. Цифры над столбиками соответствуют размеру выборок.
Рисунок 3.9 – Функциональная структурированность популяций A. uralensis, обитающих на участках «Бердениш» (слева в паре) и «Метлино» (справа)

2. В июле 2005 г. более высокая доля созревших в год рождения сеголеток отмечена на контрольной территории (р<<0.01). Данные различия можно связать численностью популяций, которая на участке «Бердениш» в этот период составляла 23 ос/100 л-с, а в «Метлино» – 12 ос/100 л-с. Данный феномен согласуется с общей закономерностью, согласно которой доля размножающихся сеголеток отрицательно коррелирует с численностью популяции (Исаев, Покаржевский, 1978; Оленев, 2002).

Литературные данные, посвященные анализу трех функционально-возрастных группировок малых лесных мышей, обитающих на территории ВУРСа нам не известны. Однако в том или ином виде исследования возрастной структуры популяции и интенсивности ее размножения опубликованы. Так, А.И. Ильенко с соавт. (Изучение влияния…, 1980) приводят данные о соотношении перезимовавших зверьков и сеголеток на импактной и контрольной территориях в 1976 г. Результаты исследования свидетельствуют о сходных долях животных двух возрастных групп на сравниваемых участках. С.И. Исаев и А.Д. Покаржевский (1978) при анализе интенсивности роста и полового созревания малых лесных мышей, обитающих в головной части ВУРСа, пришли к выводу о том, что основным фактором, характеризующим рост и развитие животных (т.е. их тип онтогенеза), является уровень численности зверьков.

Влияние фактора численности популяции малых лесных мышей на ее функциональную структуру мы проанализировали на собственных данных. Для этого сравнивали между собой выборки, отловленные на одном участке в течение одного месяца различных лет. Использовали выборки от 10 и более особей. Результаты анализа представлены в таблице 3.6.

Таблица 3.6 – Соотношение зверьков различных функционально-возрастных группировок в выборках с одного участка разных лет

	Участок
	Дата
	Год
	N
	ФФГ (%)
	ос/100

л-с
	χ2
	df
	р

	
	Месяц
	Числа
	
	
	1
	3
	2
	
	
	
	

	Метлино
	Июнь
	10
	2003
	13
	38.5
	53.8
	7.7
	13.0
	3.46
	4
	0.48

	
	
	28-29
	2006
	35
	40.0
	37.1
	22.9
	26.7
	
	
	

	
	
	27-29
	2007
	18
	22.2
	55.6
	22.2
	9.1
	
	
	

	Метлино
	Август
	19-20
	2005
	33
	0
	18.2
	81.8
	27.0
	1.57
	1
	0.21

	
	
	29-30
	2007
	18
	0
	5.6
	94.4
	16.0
	
	
	

	Бердениш
	Июль
	15-16
	2004
	24
	20.8
	62.6
	16.6
	10.0
	19.88
	2
	<<0.01

	
	
	15-16
	2005
	35
	11.4
	14.4
	74.2
	23.0
	
	
	

	Бердениш
	Август
	13
	2003
	11
	0
	0
	100.0
	17.0
	29.19
	4
	<<0.01

	
	
	12-13
	2004
	12
	8.3
	58.4
	33.3
	13.0
	
	
	

	
	
	19
	2005
	48
	4.2
	4.2
	91.6
	38.0
	
	
	

	Оленьи ручьи, лагерь
	Июль
	28-30
	2005
	14
	21.4
	35.7
	42.9
	8.6
	20.28
	4
	<<0.01

	
	
	17-30
	2006
	43
	9.3
	7.0
	83.7
	16.0
	
	
	

	
	
	13-30
	2007
	20
	25.0
	45.0
	30.0
	1.0
	
	
	


Примечания – Проанализированы выборки от 10 особей и более, собранные в течение 20 дней. Ювенилы и не размножающиеся сеголетки объединены. N – размер выборки, ос/100 л-с – относительная численность популяции.

Показано сходство функционально-возрастной структуры выборок с участка «Метлино», отловленных в июле 2003, 2006, 2007 гг. (χ2=3.46; df=4; р=0.48) и в августе 2005, 2007 гг. (χ2=1.57; df=1; р=0.21). Выборки, отловленные на участке «Бердениш» в июле 2004, 2005 гг., значимо различались по функционально-возрастной структуре (χ2=19.88; df=2; р<0.01). Эти различия можно объяснить тем, что при меньшей численности зверьков большая доля сеголеток вступала в размножение в год своего рождения. Кроме того, отмечены значимые различия между выборками, собранными на этой территории в августе 2003–2005 гг. (χ2=29.19; df=4; р<0.01). Данные различия можно связать с тем, что в год весеннего пожара на территории головной части ВУРСа преобладали размножающиеся сеголетки. Отметим, что в июне этого года на импактном участке зверьки отмечены не были, а к июлю территория была заселена. Можно предполагать, что низкая плотность населения, существующая в период с июня по июль, привела к массовому созреванию сеголеток.

В выборках с территории природного парка «Оленьи ручьи» доля перезимовавших зверьков была сходной во все годы исследования (χ2=3.00; df=2; р=0.22), а количество созревших сеголеток увеличивалось в те годы, когда численность популяции была невысокой (р<0.01).

Определенный интерес представляло сравнение выборок, отловленных в сходные календарные сроки на разных берегах р. Серги в припойменных зарослях кустарников. Анализ таблиц сопряженности показал, что между этими выборками существуют значимые различия по функционально-возрастной структуре (табл. 3.7). Доля зимовавших зверьков больше на участке «Оленьи ручьи, Дыроватый камень» (р=0.01), тогда как доли сеголеток, развивающихся по различным путям онтогенеза, на участках не различаются (р=0.34). Численность зверьков на обоих берегах р. Серги была достаточно высокой (в зарослях крапивы малые лесные попадались в более чем 70% ловушек).

Таблица 3.7 – Соотношение зверьков различных функционально-возрастных группировок в выборках с двух участков, разделенных рекой

	Год
	Дата
	Участок
	N
	ФФГ (%)
	ос/100

л-с
	χ2
	df
	р

	
	
	
	
	1
	3
	2
	
	
	
	

	2006
	18-30 июля
	Оленьи ручьи, лагерь
	43
	9.3
	7.0
	83.0
	16.0
	8.53
	2
	0.01

	
	27-28 июля
	Оленьи ручьи, Дыроватый камень
	25
	36.0
	12.0
	52.0
	37.1
	
	
	


Примечания – Ювенилы и не размножающиеся сеголетки объединены.

N – размер выборки, ос/100 л-с – относительная численность популяции.

Учитывая то, что абиотические условия и обилие выборок можно считать сходными, приходится признать, что функционально-возрастная структура популяции может изменяться в широком диапазоне под действием неучтенных факторов.

Таким образом, функционально-возрастная структура популяции малой лесной мыши зависит от относительной численности популяции, но даже при сходной численности соотношение группировок способно изменяться. Эта закономерность установлена как для фоновых популяций, так и для выборок ВУРСа, что свидетельствует об ее универсальности и показывает, что популяции, обитающие в зоне радиоактивного загрязнения, не являются исключением.

Глава 4. Аллозимная структура популяций Apodemus uralensis, обитающих в головной части ВУРСа
Традиционно в ходе генетических исследований популяций, обитающих в зоне радиоактивного загрязнения, внимание исследователей (Шевченко, Померанцева, 1985; Рубанович, Кальченко, 1994) привлекают два аспекта: оценка мутационного груза популяции за счет повышения доли редких аллелей; возможные качественные и количественные изменения генетической структуры популяции.

В нашей работе для оценки мутационного груза были проанализированы параметры аллозимного разнообразия выборок, отловленных в зоне ВУРСа и на участках с фоновым уровнем загрязнения. Для определения изменчивости генетической структуры популяций провели оценку пространственно-временной динамики ряда генетических параметров (частот аллелей и генотипов), а также выявили их взаимосвязь с половой, функционально-возрастной и пространственной структурой популяций, уделяя особое внимание фактору радиоактивного загрязнения.

4.1 Аллозимное разнообразие популяций A. uralensis, обитающих на территории ВУРСа, в сравнении с другими популяциями Урала и Евразии
Биохимическая изменчивость A. uralensis была проанализирована в большом числе работ в связи с решением вопросов, поставленных специалистами по систематике (Межжерин, 1990; Межжерин, Михайленко, 1991; Лавренченко, Лихнова, 1995; Генетическая дифференциация..., 1998; Allozyme variation..., 2001; Filippucci et al., 2002 и др.). Несмотря на то, что в проведенные исследования были вовлечены зверьки с обширных территорий Евразии, выборки малых лесных мышей Урала проанализированы только в одном из них (Павленко, 1997), что не позволяют составить представление об изменчивости аллозимной структуры популяций данного региона.

Мы считаем, что без использования уральских популяций A. uralensis в качестве контрольных в данном исследовании невозможно оценить влияние радиационного фактора на аллозимную структуру популяции ВУРСа. Поэтому помимо выборок, отловленных в зоне радиоактивного загрязнения и на сопредельном участке, мы исследовали аллозимную структуру нескольких популяций малой лесной мыши, обитающих на территориях Урала с фоновым уровнем радиоактивного загрязнения.

При проведении исследования проведен анализ 11 ферментных систем, кодируемых 18 локусами. Три локуса (6-Pgdh, α-Gpdh, Est) проявили изменчивость, в остальных обнаружено по одному аллелю, т.е. они были мономорфны.

Ферментная система 6-фосфоглюконатдегидрогеназа (6-Pgdh) участвует в пентозофосфатном (гексозомонофосфатном) пути и катализирует реакцию превращения 6-фосфо-D-глюконата в D-рибулозо-5-фосфат с выделением CO2 (Enzyme database, www.brenda-enzymes.info; Кольман, Рем, 2000). Система кодируется единственным локусом, который во всех исследуемых популяциях Урала представлен двумя аллелями. Частота аллеля № 2 колеблется от 0.169 до 0.714 (с учетом 95% доверительного интервала равного 0.112–0.833) (табл. 4.1), в среднем для региона она составляет 0.484 (CI95% = 0.454–0.514).

Литературные данные, обобщенные в Приложении 3 и в нашей работе (Модоров, Антонова, 2006), показывают, что локус 6-Pgdh у A. uralensis могут кодировать 4 аллеля. Однако в большинстве выборок отмечены лишь два из них (№№ 2 и 3), имеющие среднюю скорость движения в геле. Частота встречаемости оставшихся аллелей (№№ 1 и 4) не превышает 4 %. Аллель № 3 присутствует во всех выборках, а в некоторых (Алтай, окрестности Азовского моря, выборки из Средней Азии и Казахстана) является либо единственным, либо его доля превышает 95 %. Частота встречаемости аллеля № 2 может достигать 0.66 (восточноевропейская хромосомная форма).

Таблица 4.1 – Частоты аллелей трех локусов в выборках A. uralensis, отловленных на территории Среднего и Южного Урала в 2005–2007 гг.

	Локус
	Аллель*
	Бердениш
	Метлино
	Урускуль
	Ботсад
	Прип. боры
	Оленьи ручьи
	р. Уй
	Двуреченск
	В среднем по региону**

	6-Pgdh
	2
	0.507
	0.547
	0.453
	0.476
	0.714
	0.623
	0.385
	0.169
	0.484

	
	3
	0.493
	0.453
	0.547
	0.524
	0.286
	0.377
	0.615
	0.831
	0.516

	α-Gpdh
	1
	1.000
	1.000
	1.000
	0.802
	1.000
	0.773
	0.719
	1.000
	0.912

	
	2
	0
	0
	0
	0.198
	0
	0.227
	0.281
	0
	0.088

	Est
	1
	0.346
	0.709
	0.750
	0.556
	0.304
	0.101
	0.240
	0.610
	0.452

	
	2
	0.654
	0.291
	0.250
	0.444
	0.696
	0.893
	0.760
	0.390
	0.547

	
	3
	0
	0
	0
	0
	0
	0.006
	0
	0
	0.001

	N, особей
	68
	86
	32
	63
	28
	154
	48
	59
	538


Примечания – * – аллели пронумерованы согласно снижению скорости их подвижности в геле от самого быстрого к самому медленному, ** – взвешенные средние.
Рассматривая селективное преимущество различных аллелей локуса 6-Pgdh можно отметить, что доля аллеля № 2 увеличивается по направлению к северу. Так, в Югославии и Чехии она больше, чем в Турции, а у восточноевропейской хромосомной формы выше, чем на Кавказе, в Средней Азии и в Казахстане (Прил. 3). В наших выборках эта закономерность прослеживается в ряду популяций «Припышминские боры» – «Оленьи ручьи» – «Метлино» – «р. Уй», однако популяции «Двуреченск» и «Ботанический сад» в этот ряд не укладываются (табл. 4.1).

На основании проанализированных данных можно предполагать, что соотношение распространенных аллелей локуса 6-Pgdh подвержено действию отбора, однако подтверждение этого тезиса требует проведения дальнейших исследований.

Ферментная система α-глицерофосфатдегидрогеназа (α-Gpdh) участвует в процессе биосинтеза сложных липидов, катализируя реакцию превращения дигидроксиацетон-3-фосфата в sn-З-глицерофосфат. Эта реакция связывает процессы гликолиза и создания резервов энергии в организме животных (Enzyme database, www.brenda-enzymes.info; Кольман, Рем, 2000). У A. uralensis данная ферментная система представлена единственным локусом. В части исследованных выборок Урала (Ботсад, Оленьи ручьи, р. Уй) он кодируется двумя аллелями, в других (Бердениш, Метлино, Урускуль, Припышминские боры, Двуреченск) – лишь одним аллелем № 1 (табл. 4.1). Частота первого аллеля в популяциях Ботсад, Оленьи ручьи, р. Уй сходная 0.719–0.802 (CI95% = 0.629–0.871), в среднем по региону она составляет 0.912 (CI95% = 0.893–0.923).

Согласно литературным данным (Прил. 3), в популяциях, обитающих на территории Чехии, Турции и Югославии, в локусе α-Gpdh обнаружено 3 аллеля, частота первого составляет 0.93 (CI95% = 0.90–0.97). В выборках из окрестностей Азовского моря его доля равняется 0.75 (CI95% = 0.65–0.85). Отметим, что во всех регионах, выборки из которых превышают 20 особей, частота аллеля № 1 не опускалась ниже 0.70. Исключением из этой закономерности может стать популяция из Алтая, для которой указаны противоречивые данные (Межжерин, Зыков, 1991; Межжерин, Михайленко, 1991). Можно предполагать, что такое соотношение частот аллелей поддерживается за счет давления естественного отбора, так как в ином случае процесс дрейфа генов привел бы к появлению выборок с преобладанием аллеля № 2.

Причина фиксации лишь одного аллеля локуса α-Gpdh (№ 1) в ряде популяций Урала не может быть установлена однозначно. Полиморфизм локуса в выборках «р. Уй» и «Оленьи ручьи» можно связать с тем, что популяции на этих участках обитают в субоптимальных условиях (как следствие имеют высокую эффективную численность), а давление отбора не столь велико, чтобы привести к элиминации аллеля № 2, который, предположительно, в ряде других популяций не выдерживает действия отбора. Однако эти рассуждения не подходят для описания популяции «Ботсад», которая населяет незначительную территорию (т.е. имеет небольшую эффективную численность) и находится в зоне значительного антропогенного воздействия (центр промышленного города). Можно предполагать, что в ней полиморфизм локуса поддерживается за счет притока особей, случайно сбегающих из вивария, расположенного на территории Ботсада, (для экспериментов отловленные в природе зверьки периодически доставляются в виварии). Кроме того, давление отбора может быть снижено вследствие богатой кормовой базы, существующей за счет ресурсов Ботанического сада, граничащей с ним оптовой базы и окружающего сад частного сектора.

Ферментная система эстераза (Est) катализирует расщепление сложноэфирных связей, в том числе и в органических соединениях. У малой лесной мыши эта система кодируется значительным числом локусов, из которых мы интерпретировали лишь один (более подробно см. рис. 2.3 и методику в главе 2). В большинстве популяций локус кодируется двумя аллелями и лишь в выборках из природного парка «Оленьи ручьи» отмечен третий аллель, частота встречаемости которого ниже 1 %. Доля аллеля № 1 варьирует в различных популяциях от 0.101 до 0.750 (CI95% = 0.067–0.856) (табл. 4.1). В среднем по региону она составляет 0.452 (CI95% = 0.422–0.482). Трендов в изменении частот аллелей в популяциях Урала мы не обнаружили. Анализ частот аллелей локуса Est в выборках, описанных в литературе, не проводили из-за сложности с унификацией данных.

Анализ ферментных систем, не проявляющих изменчивость в популяциях Урала. Большинство аллозимных локусов у зверьков, обитающих на территории Евразии, не проявляют изменчивости. Из материалов, приведенных в Приложении 3, видно, что во всех проанализированных выборках локусы Sod-2 и Mdh-2 кодируются лишь одним аллелем. Частота распространенного аллеля локусов g-6Pdh, Ldh-2, Sod-1, Mdh-1, Mdh-2, Me-2, Pgm-1, Pgm-2 превышает 95 %, таким образом, их можно считать мономорфными при выборе 95 % критерия значимости.

Высокая изменчивость локусов Aat-1,2 отмечена только в одной выборке из Дагестана (Лавренченко, Лихнова, 1995). Можно предполагать, что эта популяция уникальна, так как в географически близких к ней популяциях с Кавказа (Генетическая дифференциация..., 1998; Межжерин, Зыков, 1991), Северной Осетии и Кабардино-Балкарии (Межжерин, 1990; Межжерин, Михайленко, 1991), Грузии и Дагестана (Межжерин и др., 1992) локусы Aat-1,2 представлены единственным аллелем. Также можно предполагать, что при анализе выборки из Дагестана авторы интерпретировали фингерпринты «творчески». Полученный ими процент полиморфных локусов (26.6 %) значительно превосходит таковой для объединенной выборки зверьков, обитающих в Восточной Европе и Турции, т.е. значительно ближе к центру происхождения вида (13.3–20.0 %) (Filippucci et al., 2002; Allozyme variation..., 2001). Таким образом, локусы Aat-1,2 мы считаем мономорфными при 95 % уровне значимости на подавляющей части ареала вида.

Локус Me-1 является изменчивым в популяциях из Восточной Европы (Filippucci et al., 2002; Allozyme variation..., 2001). Однако в других выборках, в том числе во всех, отловленных на территории бывшего СССР, частота распространенного аллеля Me-1 превышает 95 %.

Использование крахмального геля выявило изменчивость Ldh-1 у азиатской хромосомной формы малой лесной мыши (Богданов, 2004), которую в последнее время предложено выделить в самостоятельный вид (Челомина и др., 2007), у восточноевропейской и азиатской хромосомной формы частота распространенного аллеля этого локуса превышает 95 %.

Параметры аллозимного разнообразия. В качестве параметров аллозимного разнообразия мы проанализировали процент полиморфных локусов, среднее и эффективное число аллелей на локус. Для более корректного сравнения собственных данных с литературными источниками, обобщенными в Прил. 3, анализировали значения, рассчитанные лишь для 15 локусов (без Est и Dia-1,2).

Процент полиморфных локусов (Р95%) в исследуемых популяциях Урала при включении в анализ 18 локусов составляет 11.1–16.7 %. В выборках из головной части ВУРСа («Бердениш» и «Урускуль») показатель равняется 11.1% и соответствует значениям, полученным для сопредельного участка («Метлино») (табл. 4.2).

Расчет процента полиморфных локусов по 15 локусам показывает, что полученные нами оценки для популяций Урала (6.6–13.3 %) соответствуют таковым, отмеченным для восточноевропейской хромосомной формы вида и 

Таблица 4.2 – Показатели генетической изменчивости аллозимных локусов в выборках Apodemus uralensis, отловленных на территории Среднего и Южного Урала

	Выборка*
	Годы

отлова
	Для 15 локусов**
	Для 18 локусов

	
	
	P95%
	Na±SE
	Ne±SE
	P95%
	Na±SE
	Ne±SE
	H0±SE
	He±SE
	F±SE

	Бердениш
	2005-2007
	6.7
	1.07±0.07
	1.07±0.07
	11.1
	1.11±0.08
	1.10±0.07
	0.047±0.033
	0.053±0.037
	0.111±0.047

	Метлино
	2005-2007
	6.7
	1.07±0.07
	1.07±0.07
	11.1
	1.11±0.08
	1.09±0.06
	0.040±0.029
	0.049±0.034
	0.194±0.047

	Урускуль
	2005-2007
	6.7
	1.07±0.07
	1.07±0.07
	11.1
	1.11±0.08
	1.09±0.07
	0.056±0.038
	0.051±0.035
	-0.099±0.009

	Ботсад
	2005-2007
	13.3
	1.13±0.09
	1.10±0.06
	16.7
	1.17±0.09
	1.14±0.08
	0.063±0.035
	0.073±0.041
	0.154±0.020

	Припышминские

боры
	2005
	6.7
	1.07±0.07
	1.05±0.05
	11.1
	1.11±0.08
	1.08±0.05
	0.050±0.035
	0.047±0.032
	-0.071±0.065

	Оленьи ручьи

(4 субпопуляции)
	2005-2007
	13.3
	1.13±0.09
	1.10±0.07
	16.7
	1.22±0.13
	1.09±0.06
	0.062±0.036
	0.056±0.033
	-0.067±0.033

	Оленьи ручьи,

лагерь
	2005-2007
	13.3
	1.13±0.09
	1.10±0.07
	16.7
	1.17±0.09
	1.09±0.06
	0.063±0.039
	0.054±0.033
	-0.154±0.028

	р. Уй
	2006
	13.3
	1.13±0.09
	1.11±0.07
	16.7
	1.17±0.09
	1.12±0.07
	0.075±0.042
	0.070±0.038
	-0.088±0.043

	Двуреченск
	2006-2007
	6.7
	1.07±0.07
	1.03±0.03
	11.1
	1.11±0.08
	1.07±0.05
	0.038±0.026
	0.042±0.030
	0.091±0.018

	В целом

по региону
	2005-2007
	13.3
	1.09±0.03
	1.07±0.02
	16.7
	1.22±0.13
	1.12±0.07
	0.056±0.033
	0.066±0.038
	0.147±0.031


Примечания – P95% – процент полиморфных локусов при 95% критерии значимости; Na – среднее число аллелей на локус; Ne – эффективное число аллелей на локус; H0 – наблюдаемая гетерозиготность; He – ожидаемая гетерозиготность (несмещенная оценка); SE – стандартная ошибка; F – индекс фиксации.

* Размер выборки указан в табл. 4.1.

** В анализ не включены локусы Est, Dia-1,2.

популяций с территории Турции, для которых характерна изменчивость тех же локусов, что и в наших выборках (Межжерин, 1990; Allozyme variation..., 2001; Богданов, 2004). Однако в популяциях из Восточной Европы этот показатель выше (21.4 %) за счет того, что в них проявляет изменчивость Me-1 (Filippucci et al., 2002).

Среднее число аллелей на локус в уральских популяциях составляет 1.11–1.22 (анализ 18 локусов), значимого различия по этому параметру между выборками не выявлено (табл. 4.2). Для выборок из других частей ареала показатель варьирует в диапазоне 1.17–1.85 (Прил. 3).

Эффективное число аллелей на локус в популяциях Урала при анализе 18 локусов составляет 1.07–1.12 (в выборках из зоны ВУРСа 1.09–1.10) и значимо не различается между ними (табл. 4.2) (Modorov, Pozolotina, 2008). Значения показателя в выборках из других частей ареала изменяются от 1.02 до 1.21 (Прил. 3).

Таким  образом,   параметры   аллозимного   разнообразия   популяций   A. uralensis Урала, Европейской части России и Турции можно считать сходными. Отмечены тенденции к увеличению (относительно уральских популяций) значений параметров в выборках с территории Восточной Европы, и к снижению в выборке с территории Алтая.

Аллозимное разнообразие популяций, обитающих в головной части ВУРСа, находится в пределах диапазона изменчивости, отмеченного для уральских популяций малых лесных мышей. Таким образом, можно заключить, что признаков повышения генетического груза в популяциях A. uralensis, обитающей в головной части ВУРСа, методом аллозимного анализа мы не обнаружили.

4.2 Связь экологических характеристик популяций 

с их аллозимной структурой

Анализ литературы показал, что между выборками мышевидных грызунов, отловленных на близко расположенных друг к другу участках, а также на одном участке в различные годы, могут наблюдаться существенные различия по частотам аллелей (Курышев, Чернявский, 1988; Bank voles…, 1998; Population structure..., 2004; Genetic structure..., 2006; Ratkiewicz, Borkowska, 2006; Widespread..., 2006; Mitochondrial control…, 2007). Проявление данной изменчивости может быть связано с особенностями пространственной структуры популяций (Милишников, 2006; Hanski, Gaggiotti, 2004), адаптивными преимуществами различных генотипов в различных условиях среды (Chitty, 1960), генетическим дрейфом (Динамика…, 2004; Хедрик, 2003) и другими факторами. В нашем исследовании мы проанализировали связь аллозимной изменчивости в популяциях с рядом экологических характеристик. Предполагаем, что учет этих факторов может быть необходим при проведении генетического мониторинга, так как без их учета сравнение выборок будет некорректным.

Для решения поставленной задачи мы использовали параметр генетической подразделенности выборок (FST). Значения показателя FST способны изменяться от 0 до 1, и характеризуют долю изменчивости, заключенную между выборками. Средние межпопуляционные значения FST, вычисленные на основании полученных нами данных (см. ниже пункт 4.2.5), составляют 0.199, это означает, что около 20 % от всей генетической изменчивости приходится на межпопуляционную компоненту. При принятии решения о необходимости учета какой-либо экологической характеристики значения генетической дифференциации, рассчитанные для внутрипопуляционных группировок, сравнивали с FST = 0.199.

При проведении анализа мы тестировали две гипотезы:

1. Какой-либо аллель или генотип имеет селективное преимущество в разных внутрипопуляционных группировках.

2. Генетическая подразделенность внутрипопуляционных группировок соизмерима со средним межпопуляционным значением.

4.2.1 Аллозимная изменчивость и половая структура популяции

Половой диморфизм у малых лесных мышей проявляется в размере их индивидуальных участков, наличии социальной иерархии у самцов и отсутствии ее у самок (Громов, 2008). Кроме того, для мышевидных грызунов показаны половые различия по морфофизиологическим индикаторам (Нуртдинова, Пястолова, 2004; 2006) и миграционной активности (Лукьянов, 1993). Предполагается, что данный диморфизм может привести к различиям в силе давления отбора на определенные аллели или генотипы у самцов и самок. Кроме того, соотношение полов в выборках мышевидных грызунов может отличаться от соотношения 1:1 (Черноусова, 1996; Экологическая характеристика фоновых…, 2005; Ивантер, Кухарева, 2008). В этом случае возможные различия по частотам аллелей, либо генотипов между полами могут приводить к смещению реально существующих значений анализируемых нами параметров. Отметим что в выборках, вовлеченных в наш анализ, значимых отклонений соотношения между полами от 1:1 не обнаружено (рис. 4.1; 95% доверительный интервал по методу Вальда во всех выборках перекрывает значение равное 50 % суммарной выборки). Различий в половой структуре популяций из зоны ВУРСа не отмечали и предшествующие исследователи (Ильенко, Крапивко, 1993).

В ходе анализа проводили сравнение частот аллелей полиморфных локусов и проверяли соответствие частот генотипов ожидаемым значениям у 
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	А – самки, Б – самцы. Выборки: 1 – Припышминские боры, 2005; 2 – Оленьи ручьи, лагерь, 2006; 3 – Оленьи ручьи, лагерь, 2007; 4 – Оленьи ручьи, Дыроватый камень, 2006; 5 – Двуреченск, 2006; 6 – река Уй, 2006; 7 – Ботсад, 2007; 8 – Бердениш, 2005; 9 – Бердениш, 2006; 10 – Метлино, 2006; 11 – Метлино, 2007.

Рисунок 4.1 – Количество самок и самцов в анализируемых выборках


Таблица 4.3 – Показатели изменчивости аллозимных локусов у самцов и самок A. uralensis
	Субпопуляция
	Год
	Пол
	N
	Частоты аллелей трех локусов
	H0
	He*
	F±SE
	FST
	р

	
	
	
	
	6-Pgdh
	α-Gpdh
	Est
	
	
	
	
	

	
	
	
	
	1
	2
	1
	2
	1
	2
	3
	
	
	
	
	

	Припышминские боры
	2005
	♀
	13
	0.769
	0.231
	1.000
	0
	0.308
	0.692
	0
	0.051
	0.045
	-0.156±0.096
	<0.001
	0.65

	
	
	♂
	15
	0.667
	0.333
	1.000
	0
	0.300
	0.300
	0
	0.048
	0.050
	-0.006±0.035
	
	

	Бердениш
	2005
	♀
	16
	0.438
	0.563
	1.000
	0
	0.375
	0.625
	0
	0.049
	0.055
	0.092±0.036
	<0.001
	0.89

	
	
	♂
	18
	0.361
	0.639
	1.000
	0
	0.389
	0.611
	0
	0.046
	0.054
	0.111±0.015
	
	

	
	2006
	♀
	11
	0.545
	0.455
	1.000
	0
	0.409
	0.591
	0
	0.045
	0.057
	0.168±0.089
	0.007
	0.30

	
	
	♂
	18
	0.667
	0.333
	1.000
	0
	0.250
	0.750
	0
	0.052
	0.047
	-0.120±0.127
	
	

	Метлино
	2006
	♀
	11
	0.545
	0.455
	1.000
	0
	0.727
	0.273
	0
	0.061
	0.052
	-0.238±0.046
	<0.001
	0.62

	
	
	♂
	13
	0.462
	0.538
	1.000
	0
	0.731
	0.269
	0
	0.073
	0.051
	-0.458±0.030
	
	

	
	2007
	♀
	26
	0.615
	0.385
	1.000
	0
	0.769
	0.231
	0
	0.043
	0.047
	0.079±0.018
	<0.001
	0.57

	
	
	♂
	25
	0.580
	0.420
	1.000
	0
	0.680
	0.320
	0
	0.056
	0.052
	-0.075±0.052
	
	

	Оленьи ручьи, лагерь
	2006
	♀
	29
	0.603
	0.379
	0.672
	0.328
	0
	1.000
	0
	0.061
	0.052
	-0.206±0.042
	0.004
	0.31

	
	
	♂
	20
	0.550
	0.450
	0.725
	0.275
	0.125
	0.875
	0
	0.078
	0.063
	-0.245±0.029
	
	

	
	2007
	♀
	18
	0.611
	0.389
	0.750
	0.250
	0.056
	0.944
	0
	0.065
	0.055
	-0.187±0.033
	<0.001
	0.60

	
	
	♂
	20
	0.625
	0.375
	0.850
	0.150
	0.100
	0.900
	0
	0.053
	0.051
	-0.083±0.026
	
	

	Оленьи ручьи, Дыров. камень
	2006
	♀
	11
	0.773
	0.227
	0.773
	0.227
	0.182
	0.818
	0
	0.040
	0.058
	0.279±0.023
	<0.001
	0.69

	
	
	♂
	13
	0.769
	0.231
	0.923
	0.077
	0.115
	0.846
	0.038
	0.043
	0.044
	0.015±0.088
	
	

	Двуреченск
	2006
	♀
	20
	0.275
	0.725
	1.000
	0
	0.825
	0.175
	0
	0.033
	0.039
	0.128±0.002
	0.033
	0.10

	
	
	♂
	17
	0.088
	0.912
	1.000
	0
	0.765
	0.235
	0
	0.036
	0.030
	-0.202±0.035
	
	

	р. Уй
	2006
	♀
	25
	0.380
	0.620
	0.708
	0.292
	0.340
	0.660
	0
	0.094
	0.076
	-0.273±0.015
	0.011
	0.20

	
	
	♂
	23
	0.413
	0.587
	0.652
	0.348
	0.152
	0.848
	0
	0.063
	0.068
	0.027±0.081
	
	

	Ботсад
	2007
	♀
	15
	0.567
	0.433
	0.933
	0.067
	0.433
	0.567
	0
	0.074
	0.064
	-0.172±0.020
	<0.001
	0.42

	
	
	♂
	13
	0.423
	0.577
	0.923
	0.077
	0.577
	0.423
	0
	0.051
	0.065
	0.114±0.084
	
	


Примечания – Полужирным шрифтом выделены значимые (р<0.05) различия по частотам аллелей между самками и самцами.

* – использованы несмещенные оценки.

p – уровень значимости, характеризующий степень достоверности отличия FST от ноля.

Частоты аллелей локуса Est в выборках «Оленьи ручьи, лагерь» и «р. Уй» в 2006 г. значимо различаются (р<0.01 и р=0.04 соответственно), при анализе использован анализ таблиц сопряженности 2х2, точный двусторонний критерий Фишера.

самцов и самок, отловленных в одной субпопуляции в течение одного года. Использованы выборки от 11 до 29 особей. Проанализировано 11 пар выборок из 8 субпопуляций, проведено 27 сравнений частот аллелей в изменчивых локусах. Результаты анализа представлены в табл. 4.3.

Частоты аллелей. Значимые (p<0.05) различия по частотам аллелей полиморфных локусов у самцов и самок отмечены только в двух сравнениях. В выборке «Оленьи ручьи, лагерь, 2006» частота первого аллеля локуса Est значимо выше у самцов; в выборке «р. Уй, 2006» частота этого аллеля значимо выше у самок (табл. 4.3). Как в популяциях ВУРСа, так и в выборках с других участков тенденции к преобладанию какого-либо аллеля у животных одного пола нами не отмечено. Таким образом, учитывая редкость различий частот аллелей и различную направленность выявленных различий, мы отвергаем гипотезу о селективном преимуществе какого-либо аллеля у самцов или самок. Однако даже редкие факты обнаружения половых различий по частотам аллелей требуют проверки в ходе генетического мониторинга.

Частоты генотипов. Отклонения частот генотипов от таковых, рассчитанных по уравнению Харди-Вайнберга, отмечено только для самцов в трех из 27 проведенных сравнений (табл. 4.4). В двух случаях выделились выборки из зоны ВУРСа, в которых у самцов наблюдали избыток гетерозигот по локусу 6-Pgdh («Бердениш, 2006» и «Метлино, 2006»). В одном, недостаток гетерозигот по локусу α-Gpdh обнаружен в выборке «р. Уй, 2006». Отклонения частот генотипов может быть связано с эффектом Воланда, согласно которому при смешивании в выборке зверьков из субпопуляций, в которых частоты аллелей различны, будет наблюдаться избыток гомозигот (Хедрик, 2003). Можно предполагать, что для самцов, как более активных мигрантов (Лукьянов, 1993), проявления эффекта Воланда будет наблюдаться чаще.

Однозначного объяснения отмеченного избытка гетерозигот по локусу 6-Pgdh у самцов в популяции зоны ВУРСа и близлежащего участка на основании литературных данных нами не найдено, однако то, что данный феномен зарегистрирован в один календарный год, позволяет считать его неслучайным.

Таблица 4.4 – Ожидаемое и наблюдаемое количество особей с различными генотипами в выборках самок и самцов A. uralensis, отловленных на территории Урала

	Выборка
	Пол
	N
	Генотип
	локус

	
	
	
	
	6-Pgdh
	Est

	
	
	
	
	Obs.
	Exp.
	Obs.
	Exp.

	Прип. боры, 2006
	Самки
	13
	11
	8
	7.7
	0
	1.2

	
	
	
	12
	4
	4.6
	8
	5.5

	
	
	
	22
	1
	0.7
	5
	6.2

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.23, р =0.63
	χ2=2.57, р =0.11

	
	Самцы
	15
	11
	7
	6.7
	1
	1.35

	
	
	
	12
	6
	6.6
	7
	6.3

	
	
	
	22
	2
	1.7
	7
	7.35

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.15, р =0.70
	χ2=0.19, р =0.67

	Бердениш, 2005
	Самки
	16
	11
	3
	3.1
	3
	2.25

	
	
	
	12
	8
	7.8
	6
	7.5

	
	
	
	22
	5
	5.1
	7
	6.25

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.004, р =0.95
	χ2=0.64, р =0.42

	
	Самцы
	18
	11
	3
	2.33
	3
	2.7

	
	
	
	12
	7
	8.3
	8
	8.6

	
	
	
	22
	8
	2.33
	7
	6.7

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.45, р =0.51
	χ2=0.08, р =0.78

	Бердениш, 2006
	Самки
	11
	11
	3
	3.2
	3
	1.85

	
	
	
	12
	6
	5.5
	3
	5.3

	
	
	
	22
	2
	2.3
	5
	3.85

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.11, р =0.74
	χ2=2.09, р =0.15

	
	Самцы
	18
	11
	6
	8.0
	2
	1.1

	
	
	
	12
	12
	8.0
	5
	6.8

	
	
	
	22
	0
	2.0
	11
	10.1

	
	
	
	χ2HW
	χ2=4.50, р=0.03
	χ2=1.21, р =0.27

	Метлино, 2006
	Самки
	11
	11
	3
	3.25
	5
	5.8

	
	
	
	12
	6
	5.5
	6
	4.4

	
	
	
	22
	2
	2.25
	0
	0.8

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.11, р =0.74
	χ2=1.55, р =0.22

	
	Самцы
	13
	11
	1
	2.75
	6
	6.95

	
	
	
	12
	10
	6.5
	7
	5.1

	
	
	
	22
	2
	3.75
	0
	0.95

	
	
	
	χ2HW
	χ2=3.90, p<0.05
	χ2=1.77, м=0.18

	Метлино, 2007
	Самки
	26
	11
	10
	9.85
	16
	15.4

	
	
	
	12
	12
	12.3
	8
	9.2

	
	
	
	22
	4
	3.85
	2
	1.4

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.02, р =0.90
	χ2=0.46, р =0.50

	
	Самцы
	25
	11
	7
	8.4
	12
	11.55

	
	
	
	12
	15
	12.2
	10
	10.9

	
	
	
	22
	3
	4.4
	3
	2.55

	
	
	
	χ2HW
	χ2=1.34, р =0.25
	χ2=0.16, р =0.67


Примечания – Полужирным шрифтом выделены значимые (р<0.05) различия между ожидаемыми и наблюдаемыми частотами генотипов.

Obs. – наблюдаемая частота генотипа. Exp. – частота генотипа, ожидаемая в случае соблюдения закона Харди-Вайнберга. χ2HW – отклонение распределения генотипов от ожидаемого на основании уравнения Харди-Вайнберга (df=1, во всех случаях, кроме тех, где это отмечено особо).
Продолжение таблицы 4.4

	Выборка
	Группа
	N
	Генотип
	локус

	
	
	
	
	6-Pgdh
	α-Gpdh
	Est

	
	
	
	
	Obs.
	Exp.
	Obs.
	Exp.
	Obs.
	Exp.

	Оленьи ручьи, лагерь, 2006
	Самки
	29
	11
	10
	10.55
	11
	13.1
	представлен одним аллелем (№2)

	
	
	
	12
	15
	13.9
	17
	12.8
	

	
	
	
	22
	4
	4.55
	1
	3.1
	

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.19, р=0.66
	χ2=3.17, р =0.08
	–

	
	Самцы
	20
	11
	5
	6.05
	9
	10.5
	0
	0.3

	
	
	
	12
	12
	9.9
	11
	8.0
	5
	4.4

	
	
	
	22
	3
	4.05
	0
	1.5
	15
	15.3

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.90, р =0.34
	χ2=2.88, р =0.09
	χ2=0.41, р =0.52

	Оленьи ручьи, лагерь, 2007
	Самки
	18
	11
	6
	6.7
	9
	10.1
	0
	0.05

	
	
	
	12
	10
	8.6
	9
	6.8
	2
	1.90

	
	
	
	22
	2
	2.7
	0
	1.1
	16
	16.05

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.51, р =0.47
	χ2=2.00, р =0.16
	χ2=0.06, р =0.80

	
	Самцы
	20
	11
	8
	7.8
	14
	14.45
	0
	0.2

	
	
	
	12
	9
	9.4
	6
	5.1
	4
	3.6

	
	
	
	22
	3
	2.8
	0
	0.45
	16
	16.2

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.03, р =0.86
	χ2=0.62, р =0.43
	χ2=0.25, р =0.62

	Оленьи ручьи, Дыроватый камень, 2006
	Самки
	11
	11
	7
	6.55
	7
	6.55
	1
	0.4

	
	
	
	12
	3
	3.9
	3
	3.9
	2
	3.3

	
	
	
	22
	1
	0.55
	1
	0.55
	8
	7.4

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.55, р =0.46
	χ2=0.55, р =0.46
	χ2=1.66, р =0.20

	
	Самцы
	13
	11
	7
	7.7
	11
	11.1
	1
	0.2

	
	
	
	12
	6
	4.6
	2
	1.8
	1
	2.5

	
	
	
	22
	0
	0.7
	0
	0.1
	10
	9.3

	
	
	
	13
	–
	–
	–
	–
	0
	0.1

	
	
	
	23
	–
	–
	–
	–
	1
	0.9

	
	
	
	33
	–
	–
	–
	–
	0
	0.0

	
	
	
	χ2HW
	χ2=1.17, р =0.28
	χ2=0.09, р =0.76
	χ2=5.1, df=3,
р =0.17

	Двуреченск, 2006
	Самки
	20
	11
	2
	1.5
	–
	–
	14
	13.6

	
	
	
	12
	7
	8.0
	–
	–
	5
	5.8

	
	
	
	22
	11
	10.5
	–
	–
	1
	0.6

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.30, р =0.59
	–
	χ2=0.36, р =0.55

	
	Самцы
	17
	11
	0
	0.15
	–
	–
	9
	9.9

	
	
	
	12
	3
	2.7
	–
	–
	8
	6.1

	
	
	
	22
	14
	14.15
	–
	–
	0
	1.0

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.16, р =0.69
	–
	χ2=1.61, р =0.21

	р. Уй,

2006
	Самки
	25
	11
	2
	3.6
	11
	12.05
	1
	2.9

	
	
	
	12
	15
	11.8
	12
	9.9
	15
	11.2

	
	
	
	22
	8
	9.6
	1
	2.05
	9
	10.9

	
	
	
	χ2HW
	χ2=1.87, р =0.17
	χ2=1.06, р =0.30
	χ2=2.84, р =0.09

	
	Самцы
	23
	11
	3
	3.9
	12
	9.8
	0
	0.55

	
	
	
	12
	13
	11.2
	6
	10.4
	7
	5.9

	
	
	
	22
	7
	7.9
	5
	2.8
	16
	16.55

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.63, р =0.43
	χ2=4.15, р<0.05
	χ2=0.74, р =0.39

	Ботсад,

2007
	Самки
	15
	11
	4
	4.8
	13
	13.05
	2
	2.8

	
	
	
	12
	9
	7.4
	2
	1.9
	9
	7.4

	
	
	
	22
	2
	2.8
	0
	0.05
	4
	4.8

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.74, р=0.39
	χ2=0.08, р=0.78
	χ2=0.74, р=0.39

	
	Самцы
	13
	11
	4
	2.3
	11
	11.1
	4
	4.3

	
	
	
	12
	3
	6.4
	2
	1.8
	7
	6.4

	
	
	
	22
	6
	4.3
	0
	0.1
	2
	2.3

	
	
	
	χ2HW
	χ2=3.61, р =0.06
	χ2=0.09, р =0.77
	χ2=0.14, р =0.71


В целом, поскольку значимые различия частот аллелей и отклонение частот встречаемости генотипов от ожидаемых значений у самцов и самок редки, мы предполагаем, что они связаны не с биологическими, а со стохастическими эффектами. Генетическая дифференциация между самцами и самками, отловленными в одной субпопуляции в течение одного года, значимо не отличалась от нуля в большинстве попарных сравнениях (FST=0.001–0.033; р=0.10–0.89), поэтому в дальнейшем анализе зверьки разных полов были объединены в одну группу. Отметим, что необходимы дальнейшие исследования для объяснения значимых различий, отмеченных между наблюдаемыми и ожидаемыми частотами генотипов вследствие избытка гетерозигот по локусу 6-Pgdh у самцов в выборках «Бердяниш, 2006» и «Метлино, 2006».

4.2.2 Аллозимная изменчивость и функционально-возрастная структура популяции

При прохождении различных стадий жизненного цикла взаимоотношения организма со средой изменяются, в результате чего, в разных возрастных группах отбор может благоприятствовать особям, имеющим определенные аллели и генотипы (Хедрик, 2003). Можно предполагать, что дифференциальная смертность A. uralensis происходит в зимний период (Leight-Brown, 1977), в течение которого с одной стороны, прекращается размножение зверьков, а с другой стороны, снижается их численность (Нуртдинова, Пястолова, 2006).
Традиционно при изучении взаимосвязи генетической и возрастной структур популяций онтогенез разбивается на ряд «качественных» периодов (эмбриональное развитие, ювенильная стадия и т.п.), между которыми проводится сравнение генетических параметров. При выделении таких «качественных» группировок в популяциях мышевидных грызунов Урала необходимо учитывать как календарный возраст особи, так и ее функциональный статус (Чередование поколений…, 1964; Шварц, 1967; Оленев, 2004). Поэтому в качестве внутрипопуляционных группировок для анализа связи функционально-возрастной структуры популяции с ее аллозимной структурой мы будем выделять перезимовавших зверьков (1 ФФГ), неразмножающихся сеголеток (2 ФФГ) и размножающихся сеголеток (3 ФФГ).

Частоты аллелей. В таблице 4.5 приведены результаты сравнения частот аллелей между выборками животных, уходящих в зимовку (2 ФФГ), и перезимовавшими зверьками (1 ФФГ), добытыми в следующий календарный год на этом же участке. Проанализировано 5 пар выборок из 4 субпопуляций, размер выборки от 7 до 39 особей. Частоты аллелей полиморфных локусов сравнивали 13 раз. Значимые различия между выборками отмечены в двух сравнениях. На участке «Ботсад» в 2006–2007 гг. частота первого аллеля локуса α-Gpdh была выше в группировке перезимовавших особей (р=0.01), на участке «Урускуль» в 2005–2006 гг. частота второго аллеля локуса Est была выше у сеголеток (р=0.04) (табл. 4.5). Визуальный анализ данных позволяет выявить тенденцию к увеличению доли первого аллеля локуса α-Gpdh у перезимовавших зверьков в выборках «Оленьи ручьи, 2006–2007», «Ботсад 2005–2006», «Ботсад, 2006–2007».

Вторую группу сравнений проводили между зверьками различных функционально-возрастных группировок, отловленных в одной субпопуляции в один календарных год. Проанализированы выборки от 8 до 34 особей из 6 субпопуляций. Произведено 30 сравнений частот аллелей полиморфных локусов. Результаты анализа представлены в таблице 4.6. Значимые (p<0.05) различия по частотам аллелей локуса α-Gpdh обнаружены между перезимовавшими животными и неразмножающимися сеголетками только в одной выборке «р. Уй, 2006», где частота аллеля № 1 выше у перезимовавших особей. Отметим, что в четырех сравнениях, проведенных на других парах выборок, доля этого аллеля ниже у сеголеток.

Таблица 4.5 – Показатели изменчивости аллозимных локусов у A. uralensis, развивающихся по второму пути онтогенетического развития (Оленев, 2002), в год рождения (2 ФФГ) и на следующий год (1 ФФГ)

	Выборка
	Год
	Группа
	N
	Частоты аллелей трех локусов
	H0
	He*
	F±SE
	FST
	р

	
	
	
	
	6-Pgdh
	α-Gpdh
	Est
	
	
	
	
	

	
	
	
	
	1
	2
	1
	2
	1
	2
	
	
	
	
	

	Бердениш
	2005–2006
	2 ФФГ
	25
	0.420
	0.580
	1.000
	0
	0.380
	0.620
	0.049
	0.054
	0.082±0.005
	<0.001
	0.78

	
	
	1 ФФГ
	11
	0.500
	0.500
	1.000
	0
	0.318
	0.682
	0.051
	0.054
	0.077±0.238
	
	

	Оленьи ручьи, лагерь
	2006–2007
	2 ФФГ
	39
	0.564
	0.436
	0.718
	0.282
	0.051
	0.949
	0.068
	0.056
	-0.198±0.041
	0.007
	0.27

	
	
	1 ФФГ
	9
	0.556
	0.444
	0.889
	0.111
	0
	1.000
	0.049
	0.041
	-0.238±0.038
	
	

	Ботсад
	2005–2006
	2 ФФГ
	12
	0.500
	0.500
	0.625
	0.375
	0.750
	0.250
	0.069
	0.078
	0.074±0.015
	0.050
	0.13

	
	
	1 ФФГ
	8
	0.375
	0.625
	0.875
	0.125
	0.500
	0.500
	0.083
	0.070
	-0.248±0.074
	
	

	
	2006–2007
	2 ФФГ
	7
	0.286
	0.714
	0.643
	0.357
	0.643
	0.357
	0.063
	0.079
	0.144±0.032
	0.086
	0.06

	
	
	1 ФФГ
	9
	0.556
	0.444
	1.000
	0
	0.556
	0.444
	0.049
	0.058
	0.100±0.150
	
	

	Урускуль
	2005–2006
	2 ФФГ
	12
	0.500
	0.500
	1.000
	0
	0.625
	0.375
	0.032
	0.056
	0.389±0.093
	0.054
	0.11

	
	
	1 ФФГ
	11
	0.591
	0.409
	1.000
	0
	0.909
	0.091
	0.056
	0.038
	-0.396±0.099
	
	


Примечания – Полужирным шрифтом выделены значимые (р<0.05) различия по частотам аллелей между перезимовавшими особями и не участвующими в размножении сеголетками.

* Использованы несмещенные оценки, обозначения как в табл. 4.2. 

1 ФФГ – перезимовавшие зверьки, 2 ФФГ – неразмножающиеся сеголетки.

Значимые различия по частотам аллелей выявлены в выборках «Урускуль 2005–2006 гг.» по локусу Est (р=0.04) и в выборке «Ботсад, 2006–2007» по локусу α-Gpdh (р=0.01).

Частоты генотипов. Значимые различия между ожидаемой и наблюдаемой частотой генотипов в выборках зверьков, представляющих одну функционально-возрастную группировку и отловленных в одной субпопуляции в один год, отмечены в 6 из 50 проведенных сравнений (табл. 4.7).

Так, на участке «Бердениш» группа неразмножающихся сеголеток в 2005 г. не имела отклонений частот генотипов от ожидаемых значений, тогда как для перезимовавших зверьков в 2006 г. такие отклонения отмечены для двух локусов: 6-Pgdh – недостаток гетерозигот (р<0.04), Est – избыток гетерозигот (р<0.01). 

В выборке неразмножающихся сеголеток с участка «Урускуль» в 2005 г. отмечен недостаток гетерозигот в локусе 6-Pgdh (р=0.02), тогда как для перезимовавших зверьков в 2006 г. в этом локусе отмечен их избыток (р=0.02).

Значимый избыток гетерозигот наблюдали также у неразмножающихся сеголеток в выборке «Оленьи ручьи, лагерь, 2006» (р<0.02), и избыток гетерозигот у неразмножающихся сеголеток отмечен в выборке «Ботсад, 2007».

Таким образом, отклонения наблюдаемых частот генотипов от ожидаемых в выборках из зоны ВУРСа отмечены в 4 из 8 проведенных сравнений, в выборках с других территорий лишь в 2 из 42 сравнений. Различия, установленные для выборок с импактного участка, обусловлены как избытком, так и недостатком гетерозигот относительно ожидаемых значений. Поэтому говорить об отборе каких либо генотипов в зоне радиационной аварии на данном этапе работы мы считаем преждевременным. 

Важно отметить тенденцию к увеличению гетерозиготности в выборках перезимовавших зверьков относительно неразмножающихся сеголеток прошлого календарного года, проявившуюся во всех пяти сравнениях между этими группировками. Сходная тенденция отмечена для рыжих полевок, обитающих на территории Польши (Borkowska, Ratkiewicz, 2004).

Генетическая подразделенность между выборками неразмножающихся сеголеток и перезимовавших зверьков, отловленных в одной субпопуляции в смежные годы, достигает 0.086, однако значимо не отличается от нуля ни в

Таблица 4.6 – Показатели изменчивости аллозимных локусов в трех функционально-возрастных группировках

A. uralensis, отловленных в одной субпопуляции в один год

	Выборка **
	Год
	Группа**
	N
	Частоты аллелей трех локусов
	H0
	He*
	F±SE
	FST
	р

	
	
	
	
	6-Pgdh
	α-Gpdh
	Est
	
	
	
	
	

	
	
	
	
	1
	2
	1
	2
	1
	2
	3
	
	
	
	
	

	Бердениш
	2006
	1 ФФГ (июнь)
	11
	0.500
	0.500
	1.000
	0
	0.318
	0.682
	0
	0.051
	0.054
	0.077±0.238
	0.014
	0.28

	
	
	2 ФФГ (сент.)
	14
	0.714
	0.286
	1.000
	0
	0.286
	0.714
	0
	0.056
	0.047
	-0.225±0.058
	
	

	Р. Уй (сентябрь)
	2006
	1 ФФГ
	12
	0.417
	0.583
	0.833
	0.167
	0.250
	0.750
	0
	0.074
	0.066
	-0.187±0.036
	0.015
	0.21

	
	
	2 ФФГ
	34
	0.382
	0.618
	0.606
	0.394
	0.250
	0.750
	0
	0.081
	0.075
	-0.103±0.045
	
	

	Ботсад
	2007
	1 ФФГ

(май, июль)
	9
	0.556
	0.444
	1.000
	0
	0.556
	0.444
	0
	0.049
	0.058
	0.100±0.150
	<0.001
	0.79

	
	
	2 ФФГ (сент.)
	8
	0.438
	0.563
	0.938
	0.063
	0.500
	0.500
	0
	0.097
	0.066
	-0.448±0.084
	
	

	
	
	3 ФФГ (июль)
	10
	0.450
	0.550
	0.850
	0.150
	0.400
	0.600
	0
	0.056
	0.072
	0.128±0.068
	
	

	Оленьи ручьи, лагерь (июль, авг.)
	2007
	1 ФФГ
	9
	0.556
	0.444
	0.889
	0.111
	
	1.000
	0
	0.049
	0.041
	-0.238±0.038
	0.015
	0.22

	
	
	2 ФФГ
	15
	0.733
	0.267
	0.767
	0.233
	0.133
	0.867
	0
	0.056
	0.056
	-0.047±0.077
	
	

	
	
	3 ФФГ
	12
	0.500
	0.500
	0.792
	0.208
	0.083
	0.917
	0
	0.069
	0.057
	-0.229±0.029
	
	

	Ботсад
	2006
	1 ФФГ (май)
	8
	0.375
	0.625
	0.875
	0.125
	0.500
	0.500
	0
	0.083
	0.070
	-0.248±0.074
	<0.001
	0.65

	
	
	2 ФФГ (авг.)
	8
	0.250
	0.750
	0.688
	0.313
	0.563
	0.438
	0
	0.056
	0.077
	0.233±0.024
	
	

	Олен. ручьи, Дыров. кам. (июль)
	2006
	1 ФФГ
	8
	0.813
	0.188
	0.875
	0.125
	0.125
	0.875
	0
	0.049
	0.044
	-0.172±0.012
	<0.001
	0.97

	
	
	2 ФФГ
	12
	0.750
	0.250
	0.917
	0.083
	0.125
	0.833
	0.042
	0.037
	0.047
	0.147±0.061
	
	


Примечания – Полужирным шрифтом выделены значимые (р<0.05) различия по частотам аллелей между перезимовавшими особями, участвующими не участвующими в размножении сеголетками.

* Использованы несмещенные оценки.

** В скобках указан месяц отловов, в который добыта большая часть выборки.

Обозначения как в табл. 4.2.

1 ФФГ – перезимовавшие зверьки, 2 ФФГ – не участвующие в размножении сеголетки, 3 ФФГ – участвующие в размножении сеголетки.

Частоты аллелей локуса α-Gpdh в выборке «р. Уй» в 2006 г. значимо различаются (р<0.05).

Таблица 4.7 – Ожидаемое и наблюдаемое количество особей различных функционально-возрастных группировок A. uralensis с различными генотипами

	Выборка
	Группа
	N
	Генотип
	локус

	
	
	
	
	6-Pgdh
	α-Gpdh
	Est

	
	
	
	
	Obs.
	Exp.
	Obs.
	Exp.
	Obs.
	Exp.

	Бердениш
	2 ФФГ,

2005
	25
	11
	5
	4.4
	–
	–
	4
	3.6

	
	
	
	12
	11
	12.2
	–
	–
	11
	11.8

	
	
	
	22
	9
	8.4
	–
	–
	10
	9.6

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.24, р=0.63
	–
	χ2=0.11, р=0.74

	
	1 ФФГ,

2006
	11
	11
	1
	2.75
	–
	–
	3
	1.1

	
	
	
	12
	9
	5.5
	–
	–
	1
	4.8

	
	
	
	22
	1
	2.75
	–
	–
	7
	5.1

	
	
	
	χ2HW
	χ2=4.46, р<0.04
	–
	χ2=6.87, р<0.01

	
	2 ФФГ,

2006
	14
	11
	6
	7.15
	–
	–
	1
	1.1

	
	
	
	12
	8
	5.7
	–
	–
	6
	5.7

	
	
	
	22
	0
	1.15
	–
	–
	7
	7.1

	
	
	
	χ2HW
	χ2=2.24, р=0.13
	–
	χ2=0.04, р <0.85

	Ботсад
	2 ФФГ,

2005
	12
	11
	3
	3.0
	5
	6.7
	7
	6.75

	
	
	
	12
	6
	6.0
	5
	5.6
	4
	4.5

	
	
	
	22
	3
	3.0
	2
	1.7
	1
	0.75

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0, р =1.00
	χ2=0.15, р =0.7
	χ2=0.15, р =0.70

	
	1 ФФГ,

2006
	8
	11
	0
	1.1
	6
	6.1
	2
	2.0

	
	
	
	12
	6
	3.8
	2
	1.8
	4
	4.0

	
	
	
	22
	2
	3.1
	0
	0.1
	2
	2.0

	
	
	
	χ2HW
	χ2=2.88, р =0.09
	χ2=0.16, р =0.7
	χ2=0.0, р =1.00

	
	2 ФФГ,

2006
	7
	11
	1
	0.55
	3
	2.9
	3
	2.9

	
	
	
	12
	2
	2.9
	3
	3.2
	3
	3.2

	
	
	
	22
	4
	3.55
	1
	0.9
	1
	0.9

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.63, р =0.43
	χ2=0.03, р =0.9
	χ2=0.03, р =0.86

	
	1 ФФГ,

2007
	9
	11
	4
	2.8
	встретился лишь один аллель (№ 1)
	2
	2.8

	
	
	
	12
	2
	4.4
	
	6
	4.4

	
	
	
	22
	3
	1.8
	
	1
	1.8

	
	
	
	χ2HW
	χ2=2.72, р =0.10
	–
	χ2=1.10, р =0.29

	
	2 ФФГ, 2007
	8
	11
	0
	1.5
	7
	7.0
	1
	2.0

	
	
	
	12
	7
	3.9
	1
	1.0
	6
	4.0

	
	
	
	22
	1
	2.5
	0
	0.0
	1
	2.0

	
	
	
	χ2HW
	χ2=4.84, р<0.03
	χ2=0.04, р=0.85
	χ2=2.00, р =0.16

	
	3 ФФГ, 2007
	10
	11
	3
	2.0
	7
	7.2
	2
	1.6

	
	
	
	12
	3
	5.0
	3
	2.6
	4
	4.8

	
	
	
	22
	4
	3.0
	0
	0.2
	4
	3.6

	
	
	
	χ2HW
	χ2=1.55, р =0.21
	χ2=0.31, р =0.6
	χ2=0.28, р =0.60


Примечание. Obs. – наблюдаемая частота генотипа. Exp. – частота генотипа, ожидаемая в случае соблюдения закона Харди-Вайнберга. χ2HW – отклонение распределения генотипов от ожидаемого на основании уравнения Харди-Вайнберга (df=1, во всех случаях).

Продолжение таблицы 4.7

	Выборка
	Группа
	N
	Генотип
	локус

	
	
	
	
	6-Pgdh
	α-Gpdh
	Est

	
	
	
	
	Obs.
	Exp.
	Obs.
	Exp.
	Obs.
	Exp.

	Оленьи

ручьи,

лагерь
	2 ФФГ,

2006
	39
	11
	11
	12.4
	17
	20.1
	0
	0.1

	
	
	
	12
	22
	19.2
	22
	15.8
	4
	3.8

	
	
	
	22
	6
	7.4
	0
	3.1
	35
	35.1

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.84, р=0.36
	χ2=6.02, р<0.02
	χ2=0.11, р=0.74

	
	1 ФФГ,

2007
	9
	11
	2
	2.8
	7
	7.1
	встретился лишь один аллель (№ 2)

	
	
	
	12
	6
	4.4
	2
	1.8
	

	
	
	
	22
	1
	1.8
	0
	0.1
	

	
	
	
	χ2HW
	χ2=1.10, р=0.29
	χ2=0.14, р=0.71
	–

	
	2 ФФГ, 2007
	15
	11
	9
	8.1
	8
	8.8
	0
	0.3

	
	
	
	12
	4
	5.8
	7
	5.4
	4
	3.4

	
	
	
	22
	2
	1.1
	0
	0.8
	11
	11.3

	
	
	
	χ2HW
	χ2=1.52, р =0.22
	χ2=1.39, р =0.2
	χ2=0.36, р =0.55

	
	3 ФФГ, 2007
	12
	11
	2
	3.0
	7
	7.5
	0
	0.1

	
	
	
	12
	8
	6.0
	5
	4.0
	2
	1.8

	
	
	
	22
	2
	3.0
	0
	0.5
	10
	10.1

	
	
	
	χ2HW
	χ2=1.33, р =0.25
	χ2=0.83, р =0.4
	χ2=0.10, р =0.75

	Оленьи

ручьи,

Дырова-

тый

камень,

2006
	1 ФФГ
	8
	11
	5
	5.3
	6
	6.1
	0
	0.1

	
	
	
	12
	3
	2.4
	2
	1.8
	2
	1.8

	
	
	
	22
	0
	0.3
	0
	0.1
	6
	6.1

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.43, р =0.51
	χ2=0.16, р =0.69
	χ2=0.16, р =0.69

	
	2 ФФГ
	12
	11
	7
	6.75
	10
	10.1
	1
	0.2

	
	
	
	12
	4
	4.5
	2
	1.8
	1
	2.5

	
	
	
	22
	1
	0.75
	0
	0.1
	9
	8.4

	
	
	
	13
	–
	–
	–
	–
	0
	0.1

	
	
	
	23
	–
	–
	–
	–
	1
	0.8

	
	
	
	33
	–
	–
	–
	–
	0
	0.0

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.15, р =0.70
	χ2=0.10, р =0.75
	χ2=4.65, df=3

 р =0.20

	р. Уй,

2006
	1 ФФГ
	12
	11
	2
	2.1
	8
	8.3
	0
	0.75

	
	
	
	12
	6
	5.8
	4
	3.4
	6
	4.5

	
	
	
	22
	4
	4.1
	0
	0.3
	6
	6.75

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.01, р =0.92
	χ2=0.48, р =0.5
	χ2=1.33, р =0.25

	
	2 ФФГ
	34
	11
	3
	5.0
	13
	12.1
	1
	2.1

	
	
	
	12
	20
	16.0
	14
	15.8
	15
	12.8

	
	
	
	22
	11
	13.0
	6
	5.1
	18
	19.1

	
	
	
	χ2HW
	χ2=2.05, р =0.15
	χ2=0.41, р =0.5
	χ2=1.06, р =0.30

	Урускуль
	2 ФФГ,

2005
	12
	11
	5
	3.0
	–
	–
	5
	4.7

	
	
	
	12
	2
	6.0
	–
	–
	5
	5.6

	
	
	
	22
	5
	3.0
	–
	–
	2
	1.7

	
	
	
	χ2HW
	χ2=5.33, р=0.02
	–
	χ2=0.15, р =0.70

	
	1 ФФГ,

2006
	11
	11
	2
	3.8
	–
	–
	9
	9.1

	
	
	
	12
	9
	5.4
	–
	–
	2
	1.8

	
	
	
	22
	0
	1.8
	–
	–
	0
	0.1

	
	
	
	χ2HW
	χ2=5.27, р=0.02
	–
	χ2=0.11, р =0.74


одном из попарных сравнений (уровень значимости р от 0.06 до 0.78; табл. 4.5). В трех из пяти сравнений, проведенных между этими внутрипопуляционными группировками, расчетные значения FST превышают 0.050 т.е. составляют более четверти от средних межпопуляционных значений. 

Таким образом, в нашем анализе мы не установили значимых различий между выборками неразмножающихся сеголеток и перезимовавших зверьков, отловленных в одной субпопуляции в смежные годы, однако тенденции очевидны, и значения рассчитанных параметров FST также свидетельствуют, что такие различия могут существовать, но из-за малых размеров выборок мы их не зарегистрировали. Поэтому решение вопроса о возможности объединения группировок неразмножающихся сеголеток и перезимовавших зверьков, отловленных на одном участке в смежные годы, будет продолжено в следующем разделе, посвященном изучению межгодовой изменчивости показателей аллозимной структуры.

Генетическая подразделенность между различными функционально-возрастными группировками, отловленными в одной субпопуляции в один календарный год, достигает 0.015, и значимо не отличается от нуля ни в одном из проведенных нами сравнений (уровень значимости р составляет 0.21–0.97; табл. 4.6) как в популяциях из зоны ВУРСа, так и в выборках, отловленных на территориях с фоновым уровнем радиоактивного загрязнения. Поэтому в дальнейшем анализе мы будем объединять зверьков различных группировок, отловленных в один год.

4.2.3 Межгодовая изменчивость показателей аллозимной структуры
Исследования взаимосвязи временной динамики генных частот в популяциях мелких млекопитающих с многолетними колебаниями численности начались в 60-х годах прошлого века в целях проверки адекватности генетико-поведенческой гипотезы Читти (Chitty, 1960). Согласно этой гипотезе циклические колебания численности популяции имеют в своей основе генетические изменения, обусловленные действием одной из форм частотно-зависимого отбора (Курышев, Чернявский, 1988; Федоров, 1993; Tamarin, Krebs, 1969; Gaines et al., 1971; LeDuc, Krebs, 1975). В ходе этих работ были описаны многочисленные примеры изменения аллельных частот во времени, однако в большинстве случаев причины таких феноменов установить не удавалось (Федоров, 1993; Gaines et al., 1978).

В нашем исследовании мы проводили анализ межгодовой динамики аллозимной структуры в выборках (от 13 до 51 особей), отловленных в одной субпопуляции. Результаты представлены в таблицах 4.8, 4.9 и 4.10.

Показано, что в одной субпопуляции в различные годы частоты аллелей всех трех полиморфных в регионе локусов могут значимо изменяться. При этом данные изменения не демонстрируют четкой связи с динамикой численности субпопуляций. Так, существенное (в 16 раз) изменение численности субпопуляции «Оленьи ручьи, лагерь» в 2006 и 2007 гг. не сопровождалось 

Таблица 4.8 – Показатели изменчивости аллозимных локусов в выборках разных лет, отловленных в одной субпопуляции A. uralensis
	Выборка
	Годы
	N
	Частоты аллелей трех локусов
	H0
	He*
	F±SE

	
	
	
	6-Pgdh
	α-Gpdh
	Est
	
	
	

	
	
	
	1
	2
	1
	2
	1
	2
	
	
	

	Бердениш
	2005
	34
	0.397
	0.603
	1.000
	0
	0.382
	0.618
	0.047
	0.054
	0.103

	
	2006
	29
	0.621
	0.379
	1.000
	0
	0.310
	0.690
	0.050
	0.051
	0.019

	Урускуль
	2005
	14
	0.464
	0.536
	1.000
	0
	0.679
	0.321
	0.032
	0.054
	0.375

	
	2006
	15
	0.467
	0.533
	1.000
	0
	0.833
	0.167
	0.048
	0.045
	-0.030

	Метлино
	2005
	11
	0.409
	0.591
	1.000
	0
	0.591
	0.409
	0.061
	0.056
	-0.128

	
	2006
	24
	0.500
	0.500
	1.000
	0
	0.729
	0.271
	0.067
	0.051
	-0.352

	
	2007
	51
	0.598
	0.402
	1.000
	0
	0.725
	0.275
	0.049
	0.049
	0.006

	Ботсад
	2005
	16
	0.563
	0.438
	0.656
	0.344
	0.750
	0.250
	0.052
	0.076
	0.293

	
	2006
	19
	0.368
	0.632
	0.737
	0.263
	0.474
	0.526
	0.070
	0.077
	0.070

	
	2007
	28
	0.500
	0.500
	0.929
	0.071
	0.500
	0.500
	0.063
	0.064
	-0.026

	Оленьи ручьи, лагерь
	2005
	13
	0.692
	0.308
	0.731
	0.269
	0.038
	0.962
	0.060
	0.052
	-0.164

	
	2006
	49
	0.582
	0.418
	0.694
	0.306
	0.051
	0.949
	0.068
	0.057
	-0.177

	
	2007
	38
	0.618
	0.382
	0.803
	0.197
	0.079
	0.921
	0.058
	0.053
	-0.130

	Двуреченск
	2006
	37
	0.189
	0.811
	1.000
	0
	0.797
	0.203
	0.035
	0.035
	0.016

	
	2007
	22
	0.136
	0.864
	1.000
	0
	0.295
	0.705
	0.043
	0.037
	-0.179


Примечания – Полужирным шрифтом выделены значимые (р<0.05) различия по частотам аллелей между выборками из одной субпопуляции, отловленными в различные годы. * Использованы несмещенные оценки, обозначения как в табл. 4.2.

Значимые различия по частотам аллелей выявлены в выборках «Бердениш, 2006–2007» по локусу 6-Pgdh (р=0.02), «Ботсад, 2005–2007» по локусу α-Gpdh (р<0.01), «Ботсад, 2006–2007» по локусу α-Gpdh (р<0.02), «Ботсад, 2005–2006» по локусу Est (р<0.03), «Ботсад, 2005–2007» по локусу Est (р<0.03), «Двуреченск, 2006–2007» по локусу Est (р<<0.01).

значимым изменением частот аллелей (рис. 3.7, глава 3; табл. 4.8). В 2005–2006 гг. на участке «Бердениш» обилие зверьков оставалось сходным, составляя 26 и 28 ос/100 л-с соответственно (рис. 3.5, глава 3), тогда как частота первого аллеля локуса 6-Pgdh значимо увеличилась с 0.40 до 0.62 (р=0.02).

Наблюдаемые частоты генотипов отличаются от ожидаемых только в двух сравнениях: в выборке «Урускуль, 2005» отмечен недостаток гетерозигот по локусу 6-Pgdh (р=0.03), в выборке «Оленьи ручьи, лагерь, 2006» – избыток гетерозигот в локусе α-Gpdh (табл. 4.9).

Генетическая дифференциация между выборками разных лет для субпопуляций «Урускуль», «Метлино» и «Оленьи ручьи, лагерь» значимо неотличима от нуля (р=0.20–0.58; табл. 4.10). В субпопуляции «Бердениш» она составила 0.040 (р=0.03), «Ботсад» – 0.020-0.079 (р=0.01–0.13), «Двуреченск» – 0.273 (р=0.001).

Наибольший вклад в дифференциацию вносят локусы Est (FST достигает 0.404) и α-Gpdh (FST – 0.207), тогда как по локусу 6-Pgdh она достигает лишь 0.082 (табл. 4.10).

Таким образом, однозначной связи между динамикой численности малой лесной мыши и аллозимной структурой субпопуляции нами не установлено, с определенной долей осторожности можно утверждать, что такой связи нет. Анализируя причины значительной межгодовой дифференциации частот аллелей в части выборок можно предполагать, что она связана с небольшой эффективной численностью популяции («Ботсад») и являться следствием генетического дрейфа. Возможной причиной такого феномена может быть и фрагментированность пригодных для поселения вида биотопов («Двуреченск»), следствием которой будет являться метапопуляционная структура поселений (Hanski, Gaggiotti, 2004), либо структура, описываемая «островной моделью» С. Райта (Хедрик, 2003).

Кроме того, можно предполагать, что в некоторых случаях межгодовые изменения частот аллелей связаны с действием отбора. На наш взгляд, на это может указывать постепенное увеличение частоты какого-либо аллеля.

Таблица 4.9 – Ожидаемое и наблюдаемое обилие особей с различными генотипами в выборках A. uralensis, отловленных в одной субпопуляции в различные годы

	Выборка
	Год
	N
	генотип
	Локус

	
	
	
	
	6-Pgdh
	Est

	
	
	
	
	Obs.
	Exp.
	Obs.
	Exp.

	Бердениш
	2005
	34
	11
	6
	5.4
	6
	5.0

	
	
	
	12
	15
	16.2
	14
	16.0

	
	
	
	22
	13
	12.4
	14
	13.0

	
	
	
	Χ2HW
	χ2=0.21, р=0.65
	χ2=0.56, р=0.46

	
	2006
	29
	11
	9
	11.2
	5
	2.8

	
	
	
	12
	18
	13.6
	8
	12.4

	
	
	
	22
	2
	4.2
	16
	13.8

	
	
	
	Χ2HW
	χ2=2.94, р=0.09
	χ2=3.67, р=0.06

	Урускуль
	2005
	14
	11
	5
	3.0
	7
	6.45

	
	
	
	12
	3
	7.0
	5
	6.1

	
	
	
	22
	6
	4.0
	2
	1.45

	
	
	
	Χ2HW
	χ2=4.54, р=0.03
	χ2=0.46, р=0.50

	
	2006
	15
	11
	2
	3.25
	11
	10.4

	
	
	
	12
	10
	7.5
	3
	4.2

	
	
	
	22
	3
	4.25
	1
	0.4

	
	
	
	Χ2HW
	χ2=1.73, р=0.19
	χ2=1.18, р=0.28

	Метлино
	2005
	11
	11
	2
	1.85
	3
	3.8

	
	
	
	12
	5
	5.3
	7
	5.3

	
	
	
	22
	4
	3.85
	1
	1.8

	
	
	
	Χ2HW
	χ2=0.04, р=0.84
	χ2=1.10, р=0.29

	
	2006
	24
	11
	4
	6
	11
	12.8

	
	
	
	12
	16
	12
	13
	9.4

	
	
	
	22
	4
	6
	0
	1.8

	
	
	
	Χ2HW
	χ2=2.67, р=0.10
	χ2=3.31, р=0.07

	
	2007
	51
	11
	17
	18.25
	28
	26.8

	
	
	
	12
	27
	24.5
	18
	20.3

	
	
	
	22
	7
	8.25
	5
	3.8

	
	
	
	Χ2HW
	χ2=0.52, р=0.47
	χ2=0.66, р=0.42

	Двуреченск
	2006
	37
	11
	2
	1.3
	23
	23.5

	
	
	
	12
	10
	11.4
	13
	12.0

	
	
	
	22
	25
	24.3
	1
	1.5

	
	
	
	Χ2HW
	χ2=0.52, р=0.47
	χ2=0.28, р=0.60

	
	2007
	22
	11
	0
	0.4
	1
	1.9

	
	
	
	12
	6
	5.2
	11
	9.2

	
	
	
	22
	16
	16.4
	10
	10.9

	
	
	
	Χ2HW
	χ2=0.55, р=0.46
	χ2=0.89, р=0.35

	Прип.

 боры
	2005
	28
	11
	15
	14.3
	1
	2.6

	
	
	
	12
	10
	11.4
	15
	11.8

	
	
	
	22
	
	2.3
	12
	13.6

	
	
	
	Χ2HW
	χ2=0.44, р=0.51
	χ2=2.00, р=0.16


Примечания – Obs. – наблюдаемая частота генотипа. Exp. – частота генотипа, ожидаемая в случае соблюдения закона Харди-Вайнберга. χ2HW – отклонение распределения генотипов от ожидаемого на основании уравнения Харди-Вайнберга (df=1, во всех случаях).
Продолжение таблицы 4.9

	Выборка
	Год
	N
	Генотип
	локус

	
	
	
	
	6-Pgdh
	α-Gpdh
	Est

	
	
	
	
	Obs.
	Exp.
	Obs.
	Exp.
	Obs.
	Exp.

	Ботсад
	2005
	16
	11
	6
	5.1
	8
	6.9
	10
	9.0

	
	
	
	12
	6
	7.8
	5
	7.2
	4
	6.0

	
	
	
	22
	4
	3.1
	3
	1.9
	2
	1.0

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.91, р=0.34
	χ2=1.51, р=0.22
	χ2=1.78, р=0.18

	
	2006
	19
	11
	2
	2.6
	11
	10.3
	5
	4.25

	
	
	
	12
	10
	8.8
	6
	7.4
	8
	9.5

	
	
	
	22
	7
	7.6
	2
	1.3
	6
	5.25

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.33, р=0.57
	χ2=0.66, р=0.42
	χ2=0.46, р=0.50

	
	2007
	28
	11
	8
	7.0
	24
	24.15
	6
	7.0

	
	
	
	12
	12
	14.0
	4
	3.7
	16
	14.0

	
	
	
	22
	8
	7.0
	0
	0.15
	6
	7.0

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.57, р=0.45
	χ2=0.17, р=0.68
	χ2=0.57, р=0.45

	Оленьи

ручьи,

лагерь
	2005
	13
	11
	6
	6.25
	6
	6.95
	0
	0.0

	
	
	
	12
	6
	5.5
	7
	5.1
	1
	1.0

	
	
	
	22
	1
	1.25
	0
	0.95
	12
	12.0

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.09, р=0.76
	χ2=1.77, р=0.18
	χ2=0.02, р=0.86

	
	2006
	49
	11
	15
	16.6
	20
	23.6
	0
	0.1

	
	
	
	12
	27
	23.8
	28
	20.8
	5
	4.8

	
	
	
	22
	7
	8.6
	1
	4.6
	44
	44.1

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.86, р=0.36
	χ2=5.8, р<0.02
	χ2=0.14, р=0.71

	
	2007
	38
	11
	14
	14.55
	23
	24.5
	0
	0.2

	
	
	
	12
	19
	17.9
	15
	12.0
	6
	5.5

	
	
	
	22
	5
	4.55
	0
	1.5
	32
	32.2

	
	
	
	χ2HW
	χ2=0.13, р=0.71
	χ2=2.30, р=0.13
	χ2=0.28, р=0.60

	р. Уй
	2006
	48
	11
	5
	7.1
	26
	24.8
	1
	2.8

	
	
	
	12
	27
	22.8
	17
	19.4
	21
	17.4

	
	
	
	22
	16
	18.1
	5
	3.8
	26
	27.8

	
	
	
	χ2HW
	χ2=1.69, р=0.19
	χ2=0.74, р=0.39
	χ2=1.93, р=0.16


Подобная ситуация отмечена нами в выборках с участка «Бердениш» в 2005–2006 гг. Частота первого аллелея локуса 6-Pgdh возросла с июля-августа 2005 г. до июня 2006 г., с 40 до 50 % (р=0.41). К сентябрю доля первого аллеля увеличилась до 68 %, что сделало различия между выборками 2005 и 2006 гг. значимыми (р<0.05) (Модоров, 2007).

Таким образом, более чем в 40 % сравнений уровень генетической дифференциации выборок, отловленных в одной субпопуляции в различные годы, значимо отличается от ноля. Высокие уровни генетической дифференциации отмечены как для популяций, обитающих в зоне радиоактивного загрязнения, так и за ее пределами. Поэтому фактор «год

Таблица 4.10 – Генетическая дифференциация выборок A. uralensis, отловленных в одной субпопуляции в различные годы

	Выборка
	Сравниваемые

годы
	Локусы
	FST
	р

	
	
	6-Pgdh
	α-Gpdh
	Est
	
	

	
	
	FST
	р
	FST
	р
	FST
	р
	
	

	Бердениш
	2005-2006
	0.082
	0.008
	–
	–
	<0.001
	0.51
	0.040
	0.041

	Урускуль
	2005-2006
	<0.001
	0.97
	–
	–
	0.021
	0.20
	<0.001
	0.58

	Метлино
	2005-2006
	<0.001
	0.31
	–
	–
	0.022
	0.18
	0.004
	0.32

	
	2005-2007
	0.045
	0.12
	–
	–
	0.014
	0.28
	0.031
	0.13

	
	2006-2007
	0.007
	0.23
	–
	–
	<0.001
	0.33
	<0.001
	0.40

	
	Суммарно за

3 года
	0.015
	0.14
	–
	–
	<0.001
	0.41
	0.007
	0.20

	Ботсад
	2005-2006
	0.044
	0.15
	<0.001
	0.29
	0.115
	0.036
	0.050
	0.039

	
	2005-2007
	<0.001
	0.31
	0.207
	0.005
	0.098
	0.029
	0.079
	0.007

	
	2006-2007
	0.011
	0.25
	0.113
	0.020
	<0.001
	0.35
	0.020
	0.12

	
	Суммарно за

3 года
	0.007
	0.28
	0.092
	0.004
	0.049
	0.037
	0.044
	0.013

	Оленьи ручьи,

лагерь
	2005-2006
	0.004
	0.30
	<0.001
	0.31
	<0.001
	0.37
	<0.001
	0.41

	
	2005-2007
	<0.001
	0.34
	<0.001
	0.28
	<0.001
	0.33
	<0.001
	0.39

	
	2006-2007
	<0.001
	0.34
	0.022
	0.08
	<0.001
	0.37
	<0.001
	0.25

	
	Суммарно за

3 года
	<0.001
	0.64
	0.007
	0.21
	<0.001
	0.78
	<0.001
	0.39

	Двуреченск,

Фомино
	2006-2007
	<0.001
	0.56
	–
	–
	0.404
	0.001
	0.273
	0.001


Примечания – Полужирным шрифтом выделены значения FST значимо (р<0.05) превышающие нуль. Размер выборок указан в табл. 4.8.

отлова» должен обязательно учитываться при проведении генетического мониторинга популяций A. uralensis.

4.2.4 Изменчивость аллозимной структуры в связи с особенностями пространственной структуры популяций

Различия генетической структуры выборок A. uralensis, отловленных на незначительном расстоянии друг от друга, может быть связано с действием значительного числа факторов:

1) различиями микроклиматических условий на сравниваемых участках, приводящих к разнонаправленному действию отбора (Шварц, 1967, 1980);

2) дрейфом генов (Bank voles…, 1998);

3) особенностями пространственной структуры популяции, связанными со степенью фрагментированности пригодных для заселения биотопов, наличием изоляционных барьеров и миграционной активностью зверьков (Hanski, Gaggiotti, 2004; Population structure…, 2004; Ratkiewicz, Borkowska, 2006; Genetic structure…, 2006).

Анализ данного типа изменчивости проведен на выборках, отловленных на территории природного парка «Оленьи ручьи», в районе головной части ВУРСа и на участке «Двуреченск». Размер выборок составил 11–49 особей.

Субпопуляции природного парка «Оленьи ручьи». Сравнивали выборки, отловленные в 2006 г. на разных берегах р. Серги («Лагерь» и «Дыроватый камень»). Отмечены значимые различия по частотам аллелей всех трех полиморфных локусов (табл. 4.11), генетическая дифференциация выборок превышала 5 % (FST=0.057, р=0.004), т.е. составляла более четверти от средних межпопуляционных значений (табл. 4.12). Ранее в главе 3 было показано, что между этими выборками обнаружены различия по функционально-возрастной структуре (табл. 3.7).

Таблица 4.11 – Показатели изменчивости аллозимных локусов в различных субпопуляциях одной популяции A. uralensis
	Популяция
	Год
	Субпопуляция
	N
	Частоты аллелей трех локусов

	
	
	
	
	6-Pgdh
	α-Gpdh
	Est

	
	
	
	
	1
	2
	1
	2
	1
	2
	3

	Оленьи ручьи
	2006
	Лагерь
	49
	0.582
	0.418
	0.694
	0.306
	0.051
	0.949
	0

	
	
	Дыроватый камень
	24
	0.771
	0.229
	0.854
	0.146
	0.146
	0.833
	0.021

	
	2007
	Лагерь
	38
	0.618
	0.382
	0.803
	0.197
	0.079
	0.921
	0

	
	
	Бажуково
	15
	0.433
	0.567
	0.733
	0.267
	0.267
	0.700
	0.033

	
	
	Большой провал
	15
	0.700
	0.300
	0.867
	0.133
	0.133
	0.867
	0

	Двуреченск
	2006
	Линия А
	17
	0.029
	0.971
	1.000
	0
	1.000
	0
	0

	
	
	Линия Б
	20
	0.325
	0.675
	1.000
	0
	0.625
	0.375
	0

	Выборки из головной части ВУРСа
	2005
	Бердениш
	34
	0.397
	0.603
	1.000
	0
	0.382
	0.618
	0

	
	
	Урускль
	14
	0.464
	0.536
	1.000
	0
	0.679
	0.321
	0

	
	
	Метлино
	11
	0.409
	0.591
	1.000
	0
	0.591
	0.409
	0

	
	2006
	Бердениш
	29
	0.621
	0.379
	1.000
	0
	0.310
	0.690
	0

	
	
	Урускль
	15
	0.467
	0.533
	1.000
	0
	0.833
	0.167
	0

	
	
	Метлино
	24
	0.500
	0.500
	1.000
	0
	0.729
	0.271
	0


Примечания – Полужирным шрифтом выделены значения FST значимо (р<0.05) превышающие ноль.

Значимые различия по частотам аллелей отмечены при сравнении выборок из природного парка «Оленьи ручьи» в 2006 г. для 3-х локусов 6-Pgdh – р<0.03, α-Gpdh – p<0.05, Est – p<0.05, выборок с участка «Двуреченск» по локусу 6-Pgdh – р<0.01, Est – р<0.01, между субпопуляциями «Бердениш» и «Урускуль» в 2005 г. по локусу Est (р=0.01), «Бердениш» и «Урускуль» (р<0.01) и «Бердениш»  и «Метлино» (р<0.01) по локусу Est в 2006 г.

Таблица 4.12 – Показатели изменчивости аллозимных локусов у различных субпопуляций одной популяции A. uralensis
	Выборки
	Год
	Сравниваемые

субпопуляции
	Локус
	FST
	р

	
	
	
	6-Pgdh
	α-Gpdh
	Est
	
	

	
	
	
	FST
	р
	FST
	р
	FST
	р
	
	

	Оленьи

ручьи
	2006
	Лагерь – 

Дыроватый камень
	0.06
	0.01
	0.05
	0.03
	0.05
	0.02
	0.057
	0.01

	
	2007
	Лагерь –

Бажуково
	0.05
	0.07
	<0.01
	0.31
	0.14
	0.01
	0.053
	0.03

	
	
	Лагерь – 

Большой провал
	<0.01
	0.33
	<0.01
	0.28
	<0.01
	0.26
	<0.001
	0.38

	
	
	Бажуково – 

Большой провал
	0.11
	0.03
	0.02
	0.27
	0.04
	0.18
	0.066
	0.02

	
	
	Суммарно между

3 выборками
	0.04
	0.12
	<0.01
	0.41
	0.09
	0.02
	0.034
	0.08

	Двуре-ченск
	2006
	Линия А – 

Линия Б
	0.371
	0.01
	–
	–
	0.624
	0.01
	0.498
	0.01

	Выборки

из головной

части

ВУРСа
	2005
	Бердениш –

Урускуль
	<0.01
	0.27
	–
	–
	0.14
	0.01
	0.061
	0.03

	
	
	Бердениш –

Метлино
	<0.01
	0.32
	–
	–
	0.06
	0.12
	0.012
	0.22

	
	
	Урускуль –

Метлино
	<0.01
	0.34
	–
	–
	<0.01
	0.35
	<0.001
	0.36

	
	
	Суммарно между

3 выборками
	<0.01
	0.76
	–
	–
	0.11
	0.02
	0.028
	0.15

	
	2006
	Бердениш –

Урускуль
	0.02
	0.17
	–
	–
	0.28
	0.01
	0.239
	0.01

	
	
	Бердениш –

Метлино
	0.03
	0.11
	–
	–
	0.40
	0.01
	0.161
	0.01

	
	
	Урускуль –

Метлино
	<0.01
	0.34
	–
	–
	0.01
	0.29
	<0.001
	0.35

	
	
	Суммарно между

3 выборками
	0.01
	0.23
	–
	–
	0.32
	0.01
	0.153
	0.01


Примечания – Полужирным шрифтом выделены значимые (р<0.05) различия по частотам аллелей и значения FST, значимо (р<0.05) превышающие нуль. Размер выборок указан в табл. 4.11.

В 2007 г. на территории природного парка «Оленьи ручьи» анализировали три субпопуляции. Показано, что частоты аллелей и генетическая дифференциация выборок, отловленных в пойме на левом берегу р. Серги («Лагерь») и на расстоянии 2 км от нее («Большой провал»), значимо не отличается от нуля (FST<0.001, р=0.38; табл. 4.11, 4.12).

Однозначно определить, являются ли сравниваемые участки частью «непрерывного» местообитания, либо они «фрагментированы», мы не можем. Возможными изоляционными барьерами между этими участками, расположенными в пойменных местообитаниях, могут быть скалы, расположенные по берегам реки и смешанный лес, в котором малые лесные мыши не достигают высокого обилия (данные собственных отловов). Субпопуляция «Бажуково» удалена от первых двух на расстояние 3–5 км и отделена от них рекой, смешанным лесом и одноколейной железной дорогой. Генетическая дифференциация между выборками «Лагерь» – «Бажуково» составляет FST=0.053, р=0.03, «Бажуково» –  «Большой провал» – FST=0.066, р=0.024 (табл. 4.12). Таким образом, генетическая дифференциация проанализированных нами субпопуляций, обитающих на территории природного парка «Оленьи ручьи», может варьировать от нуля до 0.066, т.е. достигать одной трети от средних межпопуляционных значений.
Субпопуляции участка «Двуреченск». В 2006 г. отловы на участке «Двуреченск» проводили на границе соснового леса и заброшенного агроценоза, на территории которого в настоящее время производят выпас скота. Площадь этого локалитета позволяла нам отнести отловленных в нем зверьков к одной субпопуляции, так как расстояние между линиями отловов составляло 350 м. Однако детальный анализ показал существенную генетическую дифференциацию между зверьками, отловленными на двух ловчих линиях «А» и «Б» (рис. 4.2), FST=0.498, р=0.001 (табл. 4.12). Столь высокое значение параметра можно связать с тем, что у зверьков с линии «А» произошла фиксация первого аллеля локуса Est и значительно преобладает второй аллель локуса 6-Pgdh, тогда как в выборке «Б» частоты аллелей этих локусов были более сбалансированы (табл. 4.11). Причиной, ведущей к фиксации аллелей, может явиться подразделенность обитающей на участке популяции, вызванной фрагментацией биотопов, пригодных для поселения A. uralensis. Так, на разделяющем линии ловушек поле, малые лесные мыши нами не отмечены. В лесу их численность невелика и поимки животных приурочены к зарослям малины, которые в зоне отловов редки. Наиболее благоприятные условия для мышей существуют в зарослях шиповника, произрастающего на границе заброшенного агроценоза и леса. Протяженность таких зарослей может достигать нескольких десятков метров (обычно около 10 м). После чего они сменяются злаками, проективное покрытие которых невысоко. Поимки мышей в зарослях злаков нами не отмечены. Результатом описанной фрагментации может стать нарушение панмиксии в пределах выбранного для исследования участка (Hanski, Gaggiotti, 2004).
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	Темным цветом в нижней половине рисунка показан сосновый лес, светлым – заброшенный агроценоз. Расстояние между ловчими линиями «A» и «Б» составляет 350 м.

Рисунок 4.2 – Схема отловов

A. uralensis на участке «Двуреченск»

в 2007 г.


Признаком объединения в одной выборке особей из различных субпопуляций, в которых отмечены различия по частотам аллелей, является дефицит гетерозигот (вследствие действия эффекта Воланда) (Хедрик, 2004). Однако при сравнении выборок «А» и «Б» в 2006 г. такого дефицита мы не отметили ни по одному локусу (табл. 4.13).

Таблица 4.13 – Ожидаемые и наблюдаемые частоты генотипов в выборках, отловленных в августе 2006 г. на участке «Двуреченск»

	
	генотип
	Obs.
	Exp.
	Obs.
	Exp.

	линия А
	11
	0
	0.0
	закреплен один аллель № 1

	
	12
	1
	1.0
	

	
	22
	16
	16.0
	

	
	χ2HW
	χ2=0.02, р=0.90
	–

	линия Б
	11
	2
	2.1
	6
	7.8

	
	12
	9
	8.8
	13
	9.4

	
	22
	9
	9.1
	1
	2.8

	
	χ2HW
	χ2=0.01, р=0.91
	χ2=3.00, р=0.08

	суммарно для

линий А и Б
	11
	0
	0.4
	1
	1.9

	
	12
	6
	5.2
	11
	9.2

	
	22
	16
	16.4
	10
	10.9

	
	χ2HW
	χ2=0.54, р=0.56
	χ2=0.89, р=0.35


Примечания – Obs. – наблюдаемая частота генотипа. Exp. – частота генотипа, ожидаемая в случае соблюдения закона Харди-Вайнберга. χ2HW – отклонение распределения генотипов от ожидаемого на основании уравнения Харди-Вайнберга (df=1, во всех случаях).
Отмеченные нами феномены можно объяснить, используя «островную» модель С. Райта (Хедрик, 2003; Динамика…, 2004), либо концепцию метапопуляции (Hanski, Gaggiotti, 2004). Дополнительные исследования 2007 г. показали, что линию «А» можно считать «островным» поселением, частоты аллелей в котором во многом будут определяться процессами генетического дрейфа. Линия «Б» принадлежит к «материковому» поселению.
Анализ субпопуляций головной части ВУРСа. Три сравниваемых участка («Бердениш», «Урускуль», «Метлино») удалены друг от друга на расстояние 4.8–9.4 км (рис. 2.2, глава 2). Между выборками «Урускуль» и «Метлино» в 2005 и 2006 гг. значимые различия по частотам аллелей не обнаружены, а генетическая дифференциация значимо не отличается от нуля (FST<0.001, р=0.35–0.36; табл. 4.11, 4.12). Генетическая дифференциация выборок, отловленных в головной части ВУРСа («Бердениш» и «Урускуль»), составляет около трети от средних межпопуляционных дистанций (в 2005 г. FST=0.061, р=0.03), либо даже превышают их (в 2006 г. FST=0.239, р<0.01). Анализируя причины столь высоких значений параметра FST можно отметить, что они обусловлены значимым различием частот аллелей локуса Est, тогда как частоты аллелей локуса 6-Pgdh в популяциях сходные (табл. 4.11). 

Между субпопуляциями «Бердениш» и «Метлино» в 2005 г. различий не обнаружено (FST=0.012, р=0.22), тогда как в 2006 г. они были статистически значимы (FST=0.161, р<0.01), что также связано с различиями по частоте аллелей локуса Est.

Обнаружение существенной дифференциации между выборками с участков «Бердениш» и «Урускуль» явилось для нас достаточно неожиданным. Анализируя ее причины можно отметить, что геоботаническое описание участка «Урускуль» (Современные уровни…, 2008) свидетельствует о том, что в районе установки ловушек нет биотопов, в которых A. uralensis способны образовывать долговременные поселения с высокой численностью. Можно предполагать, что население малых лесных мышей существует здесь за счет мигрантов с других мест (например, из популяции «Метлино»). Объяснить однозначно высокую генетическую дифференциацию выборок с участков «Бердениш» и «Урускуль» на данном этапе работы не представляется возможным.

На основании результатов анализа субпопуляций с трех участков мы можем считать, что в некоторых условиях могут образовываться небольшие «островные» поселения A. uralensis, генетическая структура которых будет определяться эффектом «основателя», как это отмечено для выборки «Двуреченск, 2006, А» (рис. 4.2). Мы считаем, что включение таких выборок в генетический анализ не оправдано. В данный анализ стоит включать выборки, отловленные в больших по размеру биотопах, пригодных для поселения вида, так как в этом случае аллозимная структура популяции в меньшей степени будет зависеть от дрейфа генов. Наилучшими участками отловов для проведения генетических исследований можно признать большие по размеру стации переживания вида (Добринский, 2008).

Таким образом, в процессе анализа собранных нами данных мы обнаружили все возможные варианты генетической подразделенности выборок, удаленных друг от друга на расстояние, сопоставимое с максимальным суточным пробегом малой лесной мыши, составляющим около 2 км (Суточная активность…, 1976). Генетическая дифференциация может значимо не отличаться от нуля, составлять определенную часть от средних межпопуляционных значений, либо превышать их. В качестве факторов, ответственных за высокий уровень генетической дифференциации, можно указать изоляционные барьеры (например, небольшую реку) и фрагментированность участков обитания. Кроме того, возможно влияние и других факторов, которые не определены в настоящее время. Важно отметить, что эти закономерности обнаружены как на фоновых, так и на радиоактивно загрязненных участках.

4.2.5 Аллозимная изменчивость в географически удаленных популяциях Урала

В качестве единиц сравнения при расчете генетической дифференциации между географически удаленными популяциями использовали выборки из 

Таблица 4.14 – Генетическая дифференциация популяций A. uralensis, обитающих на территории Среднего и Южного Урала
	Год
	Сравниваемые популяции
	FST
	Р

	
	N
	название
	N
	название
	
	

	2005
	16
	Ботсад
	11
	Метлино
	0.083
	0.027

	
	16
	Ботсад
	28
	Припышминские боры
	0.232
	0.001

	
	11
	Метлино
	28
	Припышминские боры
	0.144
	0.006

	
	16
	Ботсад
	13
	Оленьи ручьи, лагерь
	0.291
	0.001

	
	11
	Метлино
	13
	Оленьи ручьи, лагерь
	0.305
	0.001

	
	28
	Припышминские боры
	13
	Оленьи ручьи, лагерь
	0.122
	0.003

	2006
	19
	Ботсад
	24
	Метлино
	0.103
	0.003

	
	19
	Ботсад
	49
	Оленьи ручьи, лагерь
	0.154
	0.001

	
	24
	Метлино
	49
	Оленьи ручьи, лагерь
	0.356
	0.001

	
	19
	Ботсад
	48
	р. Уй
	0.024
	0.087

	
	24
	Метлино
	48
	р. Уй
	0.217
	0.001

	
	49
	Оленьи ручьи, лагерь
	48
	р. Уй
	0.051
	0.002

	
	19
	Ботсад
	37
	Двуреченск
	0.174
	0.001

	
	24
	Метлино
	37
	Двуреченск
	0.108
	0.001

	
	49
	Оленьи ручьи, лагерь
	37
	Двуреченск
	0.479
	0.001

	
	48
	р. Уй
	37
	Двуреченск
	0.297
	0.001

	2007
	28
	Ботсад
	22
	Двуреченск
	0.146
	0.001

	
	28
	Ботсад
	51
	Метлино
	0.050
	0.010

	
	22
	Двуреченск
	51
	Метлино
	0.319
	0.001

	
	28
	Ботсад
	38
	Оленьи ручьи, лагерь
	0.157
	0.001

	
	22
	Двуреченск
	38
	Оленьи ручьи, лагерь
	0.226
	0.001

	
	51
	Метлино
	38
	Оленьи ручьи, лагерь
	0.329
	0.001

	2005–

2007
	63
	Ботсад
	86
	Метлино
	0.053
	0.001

	
	63
	Ботсад
	28
	Припышминские боры
	0.108
	0.001

	
	86
	Метлино
	28
	Припышминские боры
	0.170
	0.001

	
	63
	Ботсад
	100
	Оленьи ручьи, лагерь
	0.189
	0.001

	
	86
	Метлино
	100
	Оленьи ручьи, лагерь
	0.339
	0.001

	
	28
	Припышминские боры
	100
	Оленьи ручьи, лагерь
	0.118
	0.001

	
	63
	Ботсад
	48
	р. Уй
	0.073
	0.001

	
	86
	Метлино
	48
	р. Уй
	0.235
	0.001

	
	28
	Припышминские боры
	48
	р. Уй
	0.138
	0.001

	
	100
	Оленьи ручьи, лагерь
	48
	р. Уй
	0.065
	0.001

	
	63
	Ботсад
	59
	Двуреченск
	0.107
	0.001

	
	86
	Метлино
	59
	Двуреченск
	0.146
	0.001

	
	28
	Припышминские боры
	59
	Двуреченск
	0.325
	0.001

	
	100
	Оленьи ручьи, лагерь
	59
	Двуреченск
	0.381
	0.001

	
	48
	р. Уй
	59
	Двуреченск
	0.205
	0.001


Примечание – Полужирным шрифтом выделены значения FST, значимо не отличимые от нуля (р>0.05).

одной субпопуляции за один год. При наличии нескольких субпопуляций в одной популяции использовали выборку, представленную наибольшим количеством особей. Результаты анализа представлены в таблице 4.14.

Значения параметра FST, полученные при попарном сравнении географически удаленных популяций по всем локусам, не превышают 0.479 и значимо отличаются от нуля в 21 из 22 проведенных сравнений (табл. 4.14). В среднем они составляют 0.196±0.38, 0.196±0.45, 0.204±0.44 в 2005, 2006 и 2007 гг. соответственно (приведены средние значения для попарных сравнений ± ошибка среднего). В качестве значения межпопуляционной генетической дифференциации мы будем использовать усредненное значение показателя за эти годы, составляющее 0.199. Отметим, что альтернативный способ расчета этого показателя FST, полученный при обсчете всех выборок одновременно, дает сходное значение (FST=0.201).

При проведении кластеризации (рис. 4.3) в одну выборку объединили животных обоих полов, отловленных в течение одного года на небольшом участке, внутри которого отсутствуют значимые изоляционные барьеры, если 

[image: image21.jpg]58

- p.Vii, 2006 .

63

89

L Onenbu pyusn, baxykoso, 2007 r.
Borcaz, 2006 r.
 Onenbu pyusn, J[bipoBartslii kamenb, 2006 r.

66

- Onenbu pyusn, Boaboii nposan, 2007 r.
OneHbu pyusy, narepb, 2005-2007 rr.
— Ipunsiumunckne Gopet, 2005 r.

— Bepaenuur, 2006 r.
Borcan, 2007 r.
Bepaenuu, 2005 r.

50

JIBypeuenck, 2007 r.
— Ypyckymb, 2005-2006 rr.

— Mernuno, 2005-2007 rr.

— JIBypeuenck, aunus “b”, 2006 r.

Borcan, 2005 r.

0.02

0.01

0




Использована генетическая дистанция D (Nei, 1972). Производили 100 перемещений, указаны значения бутстрепа более 49.
Рисунок 4.3 – UPGMA дендрограмма (TFPGA v. 1.3), построенная для 15 выборок A. uralensis, отловленных на территории Среднего и Южного Урала

между ними не было отмечено различий по частотам аллелей. Из анализа исключили   зверьков,   отловленных на линии «А» участка «Двуреченск» в 2006 г.

Результаты кластеризации показали, что выборки, отловленные на территории головной части ВУРСа, попали в различные клады, что не позволяет говорить об уникальности аллозимной структуры популяций, обитающих в зоне радиоактивного загрязнения. Кроме того, мы не можем дать «экологической» интерпретации выделенных клад, так как выборки, отловленные на участках с различным уровнем антропогенного стресса, оказались перемешанными между собой. Географические координаты места сбора выборки также не могут рассматриваться в качестве фактора, определяющего ее аллозимную структуру, поскольку сборы с одного участка в разные годы часто попадают в различные клады.

Заключение

По результатам нашей работы можно заключить, что признаков влияния современных уровней радиоактивного загрязнения в головной части ВУРСа на показатели биоразнообразия мышевидных грызунов не обнаружено. Качественный состав населения грызунов на каждом исследованном участке был различен, однако эти различия определяются биотопическими факторами, а не уровнями радиоактивного загрязнения. Динамика численности малой лесной мыши в зоне ВУРСа и на прилежащих участках изменяется синхронно, периоды многолетних депрессий численности, характерные для популяций грызунов, обитающих в ряде зон радиационного неблагополучия (Кудяшева и др., 2007), нами не отмечены.

Установлено, что в большинстве популяций зависимости аллозимной структуры от пола животного и его функционально-возрастной принадлежности нет. В редких случаях обнаружены различия по частотам аллелей между самками и самцами, а также зверьками различных функционально-возрастных групп. Однако они не носили закономерного характера, и были отнесены нами к случайным явлениям. Различия аллозимной структуры выборок, отловленных в одном месте в разные годы, либо в один год, но на изолированных пространственно участках, могут быть существенны, поэтому эти особенности нужно учитывать при проведении эколого-генетического мониторинга.

Отсутствие особенностей аллозимной структуры популяций A. uralensis, обитающих в зоне ВУРСа, в сравнении с другими популяциями Урала стало для нас достаточно неожиданным. Литературные данные указывали на то, что за длительный период в генетической структуре популяций грызунов произошли изменения. Об увеличении генетического груза в популяции мышевидных грызунов в зоне ВУРСа свидетельствовали результаты анализа иммунологических и гематологических особенностей A. uralensis (Пашнина, 2003), а также данные цитогенетических исследований Microtus arvalis (Большаков и др., 2003). Признаком существования генетического груза могут являться редкие аллели аллозимных локусов, наличие которых отмечено во многих популяциях малых лесных мышей Евразии (Allozyme variation…, 2001; Filippucci et al., 2002; Богданов, 2004). Однако нами редкие аллели не обнаружены ни в популяциях ВУРСа, ни в большинстве выборок, отловленных за его пределами. Кроме того, литературные данные свидетельствовали о том, что в популяции ВУРСа произошел отбор особей, наиболее приспособленных к условиям хронического облучения (Ильенко, Крапивко, 1986, 1993). Проявление отбора могло бы выразиться в определенных уникальных сдвигах частот аллелей или генотипов у облучаемых животных. Однако анализ свидетельствует о том, что частоты аллелей определяются, скорее, действием дрейфа генов, чем другими факторами.

Можно было бы предположить, что изменения аллозимной структуры у малой лесной мыши из зоны ВУРСа все-таки присутствуют, и только недостаточное количество проанализированных локусов не позволило их обнаружить. Однако использование другими исследователями (Mitochondrial control..., 2007) более чувствительных маркеров (секвенирование D-петли мтДНК) при проведении генетического мониторинга природных популяций рыжих полевок, обитающих в окрестностях ЧАЭС, привело к заключению о том, что генетическая структура этих популяций определяется историческими и экологическими причинами, а не фактором радиоактивного загрязнения. При этом уровень хромосомных нарушений у этих зверьков без сомнения был повышен (Гончарова, Рябоконь, 1998 а,б; Башлыкова, Ермакова, 2006).

Наличие принципиальных расхождений между данными, полученными при использовании различных маркеров: наследуемых (мтДНК, аллозимы) и ненаследуемых (нестабильные хромосомные аберрации), требует проведения дальнейших исследований. На данном этапе мы можем только предполагать, что хромосомные нарушения фиксируют первичные реакции генома отдельных облученных клеток, но многоуровневые процессы восстановления генома надежно защищают системы, обеспечивающие стабильное существование организмов и их популяций.

Выводы
1. Видовой состав и параметры биоразнообразия населения мышевидных грызунов, обитающих в головной части ВУРСа, соответствуют значениям, установленным для близлежащих территорий.

2. Численность A. uralensis в головной части ВУРСа и на прилежащих контрольных участках в течение 2002–2006 гг. была сопоставима и изменялась синхронно. В 2007 г. эта закономерность была нарушена: обилие малых лесных мышей на импактных участках резко сократилось, в контроле оно соответствовало уровню 2006 г.

3. Применение функционально-онтогенетического подхода показало, что доля перезимовавших особей на импактном участке «Бердениш» в большинстве летних туров отловов была выше, чем в контроле («Метлино»). В 2004 г. отмечена обратная закономерность, что может быть связано с влиянием пожара, охватившего головную части ВУРСа.

4. Из 11 ферментных систем малой лесной мыши в популяциях Урала изменчивыми оказались три: 6-фосфоглюконатдегидрогеназа, ά-глицеро-фосфатдегидрогеназа, эстераза. Частоты аллелей полиморфных аллозимных локусов варьируют в широком диапазоне.

5. Параметры аллозимного разнообразия (процент полиморфных локусов и эффективное число аллелей на локус) в популяциях A. uralensis Урала соизмеримы со значениями, отмеченными для европейской части бывшего СССР, и ниже уровней, установленных для центра происхождения вида (Восточная Европа). Принципиальных отличий в аллозимной структуре популяций, обитающих в головной части ВУРСа, не установлено.

6. Генетическая дифференциация географически удаленных популяций малой лесной мыши на Урале по нашим данным составляет FST=0.199.

7. Популяционные параметры «пол» и «возраст» не вносят существенного вклада в генетическую дифференциацию выборок, отловленных на одном участке в один год.

8. Как на фоновых, так и на радиоактивно загрязненных территориях между выборками, отловленными на одном участке в разные годы, могут наблюдаться существенные различия по частотам аллелей изменчивых аллозимных локусов, которые не связаны с процессами изменения численности популяции.

9. Вне зависимости от уровня радиоактивного загрязнения территории пространственно изолированные группировки A. uralensis могут различаться по частотам аллелей аллозимных локусов. К высокой дифференциации выборок может приводить фрагментированность пригодных для поселения вида биотопов, а также изоляционные барьеры в виде рек, дорог и леса.
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Приложения

Приложение 1

База данных, на основании которой был построен рис. 3.3

	
	Apodemus uralensis
	Apodemus agrarius
	Microtus oeconomus
	Clethrionomys rutilus
	Arvicola terrestris
	Microtus arvalis
	Microtus agrestis
	Microtus gregalis
	Sicista betulina
	Mus musculus
	Micromys minutus
	Cricetus cricetus

	Бердениш, 2002 г.
	32
	7
	2
	
	4
	
	
	
	1
	
	
	

	Бердениш, 2003 г.
	29
	1
	33
	3
	1
	
	
	
	1
	
	
	

	Бердениш, 2004 г.
	55
	18
	27
	
	
	
	
	
	3
	
	
	

	Бердениш, 2005 г.
	129
	154
	3
	4
	
	4
	1
	6
	1
	
	
	

	Бердениш, 2006 г.
	7
	37
	28
	11
	17
	1
	
	5
	1
	
	
	

	Бердениш, 2007 г.
	16
	8
	
	
	5
	1
	
	
	
	
	
	

	Метлино, 2002 г.
	42
	12
	
	19
	
	
	
	
	
	
	
	

	Метлино, 2003 г.
	37
	3
	4
	27
	
	6
	1
	
	1
	
	1
	

	Метлино, 2004 г.
	25
	4
	5
	1
	
	18
	3
	
	
	
	
	

	Метлино, 2005 г.
	75
	24
	
	18
	
	4
	
	1
	
	
	
	

	Метлино, 2006 г.
	53
	141
	3
	22
	
	8
	5
	1
	
	
	
	

	Метлино, 2007 г.
	68
	74
	
	21
	
	
	
	
	
	
	
	

	Объединенный контроль, 2003 г.
	69
	52
	58
	35
	
	18
	14
	
	
	
	
	

	Лежневка, 2003 г.
	19
	3
	9
	35
	
	3
	195
	
	
	
	
	

	Объединенный контроль, 2004 г.
	43
	2
	2
	25
	
	
	7
	
	1
	
	
	

	Лежневка, 2004 г.
	5
	3
	1
	2
	
	
	2
	
	
	
	
	

	Объединенный контроль, 2005 г.
	61
	17
	8
	37
	
	1
	31
	1
	
	
	
	

	Лежневка, 2005 г.
	26
	15
	1
	6
	
	44
	1
	
	1
	1
	
	

	Окрестности садов, 2002–2004 гг.
	131
	58
	2
	13
	
	28
	5
	3
	
	1
	
	

	Старые сады, 2002–2004 гг.
	34
	14
	
	6
	
	92
	
	
	
	113
	
	6

	Молодые сады, 2002–2004 гг.
	476
	182
	38
	174
	
	58
	3
	5
	
	23
	5
	

	Урускуль, 2005 г.
	16
	15
	
	5
	
	
	2
	
	
	
	
	

	Урускуль, 2006 г.
	15
	12
	2
	26
	
	2
	2
	1
	
	
	
	


Примечание – Приведено кол-во особей, отловленных на различных участках в различные годы. Выборки «Лежневка» и «Объединенный контроль» заимствованы из работы Ю.В. Крашанининой и М.В. Чибиряка (2007), «Старые сады», «Молодые сады» и «Окрестности садов» из работы Д.В. Нуртдиновой (2005).

Приложение 2

База данных, на основании которой был построен рис. 3.4

	
	Apodemus uralensis
	Apodemus agrarius
	Microtus oeconomus
	Clethrionomys rutilus
	Arvicola terrestris
	Microtus arvalis
	Microtus agrestis
	Microtus gregalis
	Sicista betulina
	Mus musculus
	Micromys minutus
	Cricetus cricetus

	Бердениш, 2002–2007 гг.
	268
	225
	93
	18
	27
	6
	1
	11
	7
	
	
	

	Метлино, 2002–2007 гг.
	300
	258
	12
	108
	
	36
	9
	2
	1
	
	1
	

	Объединенный контроль,

2003–2005 гг.
	173
	71
	68
	97
	
	19
	52
	1
	1
	
	
	

	Лежневка, 2003–2005 гг.
	50
	21
	11
	43
	
	47
	198
	
	1
	1
	
	

	Окрестности садов, 2002–2004 гг.
	131
	58
	2
	13
	
	28
	5
	3
	
	1
	
	

	Старые сады, 2002–2004 гг.
	34
	14
	
	6
	
	92
	
	
	
	113
	
	6

	Молодые сады, 2002–2004 гг.
	476
	182
	38
	174
	
	58
	3
	5
	
	23
	5
	

	Урускуль, 2005–2006 гг.
	31
	27
	2
	31
	
	2
	4
	1
	
	
	
	


Примечание – Приведено кол-во особей, отловленных на различных участках. Выборки «Лежневка» и «Объединенный контроль» заимствованы из работы Ю.В. Крашанининой и М.В. Чибиряка (2007), «Старые сады», «Молодые сады» и «Окрестности садов» из работы Д.В. Нуртдиновой (2005).
Приложение 3

Частоты аллелей 15 аллозимных локусов и показатели аллозимного разнообразия в выборках A. uralensis Евразии

	Лит. источник
	Богданов, 2004
	Filippucci et al., 2002
	Allozyme variation..., 2001
	Генетическая дифференциа-ция..., 1998

	Гель
	кр.
	кр.
	кр.
	кр.

	Регион
	ВЕ1
	ЮЕ2
	А3
	Чехия, Турция, Югославия
	Турция
	Кавказ

	Локусы и 

аллели
	N = 86

T = 13
	N = 3

T = 2
	N = 35

T = 14
	N = 107

T = 15
	N = 43

T = 7
	N, T – не указаны

	Aat-1
	1
	
	
	
	0.04
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	0.96
	1.00
	1.00

	Aat-2
	1
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	6-Pgdh
	1
	0.023
	
	
	
	
	

	
	2
	0.662
	0.500
	
	0.53
	0.33
	++

	
	3
	0.355
	0.500
	0.986
	0.47
	0.67
	++

	
	4
	
	
	0.014
	
	
	

	g-6Pdh
	1
	
	
	
	
	
	

	
	2
	
	
	
	1.00
	1.00
	1.00

	Ldh-1
	1
	0.047
	
	
	
	
	

	
	2
	0.953
	1.000
	0.929
	1.00
	1.00
	1.00

	
	3
	
	
	0.057
	
	
	

	
	4
	
	
	0.014
	
	
	

	Ldh-2
	1
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Sod-1
	1
	0.983
	1.000
	1.000
	1.00
	1.00
	1.00

	
	2
	0.017
	
	
	
	
	

	Sod-2
	1
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	

	Me-1
	1
	0.017
	
	
	0.26
	0.26
	в этой ферментной системе выделено 3 аллеля 

	
	2
	0.983
	1.000
	1.000
	0.74
	0.74
	

	Me-2
	1
	0.006
	
	
	0.01
	
	

	
	2
	0.994
	1.000
	1.000
	0.98
	0.99
	

	
	3
	
	
	
	0.01
	0.01
	

	Mdh-1
	1
	0.006
	
	
	
	
	

	
	2
	0.994
	1.000
	1.000
	1.00
	1.00
	1.00

	Mdh-2
	
	1.000
	1.000
	1.000
	1.00
	1.00
	1.00

	α-Gpdh
	1
	
	
	
	0.93
	0.97
	++

	
	2
	
	
	
	0.04
	0.03
	++

	
	3
	
	
	
	0.03
	
	

	Pgm-1
	1
	0.970
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	

	
	2
	0.012
	
	
	
	
	

	
	3
	0.006
	
	
	
	
	

	
	null
	0.012
	
	
	
	
	

	Pgm-2
	1
	
	
	0.043
	0.01
	0.01
	

	
	2
	0.971
	1.000
	0.957
	0.99
	0.99
	

	
	3
	0.029
	
	
	
	
	

	Р95%
	
	7.7

(13.3)4
	7.7

(13.3)4
	7.7

(13.3)4
	20.0
	13.3
	3 из 13 локусов проявляют изменчивость

	Р99%
	
	46.1

(46.6) 4
	7.7

 (13.3)4
	23.0

 (26.6)4
	40.0
	33.3
	

	Na
	
	1.85
	
	1.31
	1.53
	1.33
	

	Ne
	
	1.08
	
	1.02
	1.13
	1.10
	


Продолжение приложения 3

	Лит. Источник
	Лавренченко, 

Лихнова, 1995
	Межжерин, 1990

	Гель
	ПААГ и кр.
	ПААГ и кр.

	Регион
	Дагестан
	Окрестности Азовского моря
	Северная Осетия
	Московская область
	Уральская и Саратовская области
	Украина, Молдова

	локусы и 

аллели
	гель
	N = 40-61

T = 1
	N = 36

T = 4
	N = 7

T = 2
	N = 5

T = 1
	N = 10

T = 2
	N = 5

T = 2

	Aat-1
	1
	ПААГ
	0.546
	
	
	
	
	

	
	2
	
	0.454
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Aat-2
	1
	ПААГ
	0.254
	
	
	
	
	

	
	2
	
	0.746
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	6-Pgdh
	1
	ПААГ
	0.024
	
	
	
	
	

	
	2
	
	0.548
	
	0.06
	0.56
	0.28
	

	
	3
	
	0.427
	1.00
	0.94
	0.44
	0.72
	1.00

	
	4
	
	
	
	
	
	
	

	g-6Pdh
	1
	ПААГ
	0.013
	
	
	
	
	

	
	2
	
	0.988
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Ldh-1
	1
	ПААГ
	0.008
	
	
	
	
	

	
	2
	
	0.984
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	3
	
	0.008
	
	
	
	
	

	
	4
	
	
	
	
	
	
	

	Ldh-2
	1
	ПААГ
	0.008
	
	
	
	
	

	
	2
	
	0.992
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Sod-1
	1
	ПААГ
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	2
	
	
	
	
	
	
	

	Sod-2
	1
	ПААГ
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Me-1
	1
	ПААГ
	
	
	
	
	
	

	
	2
	
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Me-2
	1
	ПААГ
	0.008
	
	
	
	
	

	
	2
	
	0.992
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	3
	
	
	
	
	
	
	

	Mdh-1
	1
	кр.
	
	
	
	
	
	

	
	2
	
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Mdh-2
	
	кр.
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	α-Gpdh
	1
	
	
	0.75
	0.84
	0.75
	0.93
	1.00

	
	2
	
	
	0.25
	0.16
	0.25
	0.07
	

	
	3
	
	
	
	
	
	
	

	Pgm-1
	1
	
	
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	2
	
	
	
	
	
	
	

	
	3
	
	
	
	
	
	
	

	
	null
	
	
	
	
	
	
	

	Pgm-2
	1
	кр.
	0.008
	
	
	
	
	

	
	2
	
	0.983
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	3
	
	0.008
	
	
	
	
	

	Р95%
	
	23.1 (26.6)5
	6.6
	13.3
	13.3
	13.3
	0.0

	Р99%
	
	46.2 (46.7) 5
	6.6
	13.3
	13.3
	13.3
	0.0

	Na
	
	1.85
	
	
	
	
	

	Ne
	
	1.21
	
	
	
	
	


Продолжение приложения 3

	Лит. источник
	Межжерин, 1987
	Межжерин и др., 1992
	Межжерин, Зыков, 1991

	Гель
	ПААГ и кр.
	ПААГ
	не указан

	Регион
	Украина
	Харьков-ская обл.
	Грузия и Дагестан
	Украина
	Кавказ
	Алтай

	локусы и 

аллели
	N = 23

T = 2
	N = 7
T = 1
	N = 5
T = 2
	N = 11

T = 1
	N = 13

T = 1
	N = 39

T = 1

	Aat-1
	1
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Aat-2
	1
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	6-Pgdh
	1
	
	
	
	
	
	

	
	2
	
	
	0.17
	+
	+++
	

	
	3
	1.00
	1.00
	0.83
	+++
	+
	1.000

	
	4
	
	
	
	
	
	

	g-6Pdh
	1
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Ldh-1
	1
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	3
	
	
	
	
	
	

	
	4
	
	
	
	
	
	

	Ldh-2
	1
	0.025
	
	
	
	
	

	
	2
	0.975
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Sod-1
	1
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	2
	
	
	
	
	
	

	Sod-2
	1
	
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Me-1
	1
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Me-2
	1
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	
	
	

	
	3
	
	
	
	
	
	

	Mdh-1
	1
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Mdh-2
	
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	α-Gpdh
	1
	0.79
	0.85
	1.00
	+++
	+++
	

	
	2
	0.21
	0.15
	
	+
	+
	+++

	
	3
	
	
	
	
	
	+

	Pgm-1
	1
	
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	2
	
	
	
	
	
	

	
	3
	
	
	
	
	
	

	
	null
	
	
	
	
	
	

	Pgm-2
	1
	
	
	
	
	
	

	
	2
	
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	3
	
	
	
	
	
	

	Р95%
	
	8.3 (6.7)6
	6.7
	6.7
	
	
	

	Р99%
	
	16.7 (13.3) 6
	6.7
	6.7
	
	
	

	Na
	
	1.17
	
	
	
	
	

	Ne
	
	1.04
	
	
	
	
	


Продолжение приложения 3

	Лит. источник
	Межжерин, Михайленко, 1991

	Гель
	ПААГ

	Регион
	Закарпатье
	Молдавия
	Восточная Украина
	Северная Осетия
	Кабардино-Балкария
	Уральская область
	Подмосковье
	Алтай

	локусы и 

аллели
	N = 1
	N = 31
	N = 51
	N = 7
	N = 14
	N = 8
	N = 8
	N = 37

	Aat-1
	1
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Aat-2
	1
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	6-Pgdh
	1
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	2
	
	+
	+
	+++
	+++
	+++
	+++
	

	
	3
	1.00
	+++
	+++
	+++
	+
	+++
	+++
	1.00

	
	4
	
	
	
	
	
	
	
	

	g-6Pdh
	1
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Ldh-1
	1
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	3
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	4
	
	
	
	
	
	
	
	

	Ldh-2
	1
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Sod-1
	1
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	2
	
	
	
	
	
	
	
	

	Sod-2
	
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Me-1
	1
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Me-2
	1
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	3
	
	
	
	
	
	
	
	

	Mdh-1
	1
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	Mdh-2
	
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	α-Gpdh
	1
	+++
	+++
	+++
	+++
	+++
	+++
	+++
	1.00

	
	2
	+++
	+
	+++
	+
	+
	+
	+
	

	
	3
	
	
	
	
	
	
	
	

	Pgm-1
	1
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	2
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	3
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	null
	
	
	
	
	
	
	
	

	Pgm-2
	1
	
	
	
	
	
	
	
	

	
	2
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00
	1.00

	
	3
	
	
	
	
	
	
	
	

	Р95%
	
	
	два изменчивых локуса
	0.0

	Р99%
	
	
	
	0.0


Примечания – Обозначения, используемые в приложении 3:

N – размер выборки. T – количество исследуемых популяций (географически удаленных выборок). Р95% и 99% – количество изменчивых локусов при 95 и 99-ном критерии полиморфности. Ne – среднее число аллелей на локус; Ne – эффективное число аллелей на локус; ПААГ – полиакриламидный гель; кр – крахмальный гель. + – частота аллеля менее 20 %, ++ – аллель присутствует в выборке, +++ – частота аллеля более 20 %.

1 – восточноевропейская хромосомная форма (населяет Центрально-Черноземный и Нечерноземный регионы России, Крымский полуостров, Среднее Поволжье, Южный Урал). 2 – южноевропейская хромосомная форма (Кавказ, Закавказье, Карпаты, Балканский полуостров). 3 – азиатская хромосомная форма (Восточный Казахстан, Восточный Туркменистан (хребет Кугитанг) и Узбекистан). 4 – указан процент полиморфных локусов при допущении, что локус α-Gpdh изменчив, а g-6Pdh – представлен единственным аллелем. 5 – указан процент полиморфных локусов при допущении, что локус α-Gpdh изменчив, а Pgm-1 – нет. 6 – указан процент полиморфных локусов при допущении, что локусы Sod-2, Pgm-1,2 мономорфны.
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