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В статье представлены результаты оценки динамики показателей модели изоляции расстоянием 
Малеко среди населения Белгородской области с 1978–1980 гг. по 2016–2018 гг. При сравнении 
с данными за 1890–1910 гг. и 1951–1953 гг. в среднем по региону установлено увеличение сред-
неквадратических расстояний между местами рождения супругов с учетом дальних миграций (6.9 
раза) и без них (13.3 раза), эффективного давления миграций (1.5 раза) и снижение коэффици-
ента линейного систематического давления (11 раз), эффективного размера популяции (1.3 раза). 
Уровень локального инбридинга значительно снизился среди городского населения и сохранился 
среди сельского. Наиболее выраженные изменения параметров модели изоляции расстоянием 
Малеко приходились на середину – вторую половину ХХ в. Различия по большинству показате-
лей модели изоляции расстоянием Малеко между городом и селом, максимально выраженные 
в конце ХIХ в., уменьшались в ряду поколений и практически нивелировались к 2016–2018 гг.
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Изучение популяционно-генетических особен-
ностей различных групп народонаселения прово-
дится с использованием различных моделей, одной 
из которых является модель изоляции расстояни-
ем Малеко [1–3]. Данная модель учитывает влия-
ние географических расстояний на генетическое 
разнообразие популяций и позволяет оценивать 
уровень генетической дифференциации населе-
ния, определять факторы, оказывающие влияние 
на генетические особенности популяции [3]. Мо-
дель изоляции расстоянием Малеко успешно при-
меняется с конца ХХ в. во многих популяционных 
исследованиях различных этно-территориальных 
групп населения [3–15]. 

Настоящее сообщение продолжает серию работ 
[16, 17], посвященных изучению динамики ряда 
популяционно-демографических показателей сре-
ди населения юга Центральной России, и является 
продолжением исследования динамики параме-
тров модели изоляции расстоянием Малеко [17] 
среди населения Белгородской области за период 
с 1951 г. по 2018 г.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объект настоящего исследования – населе-
ние районных популяций Белгородской области 

(Белгородский, Старооскольский, Новоосколь-
ский, Корочанский, Грайворонский, Валуйский, 
Алексеевский, Красногвардейский районы). Де-
тальные характеристики изучаемых районов и 
критерии их включения изложены в ранее пред-
ставленных работах [16, 17]. Исследование прово-
дилось за три временных периода: 1978–1980 гг., 
1991–1993 гг. и 2016–2018 гг.

Материалом служили данные актов гражданско-
го состояния областного архива ЗАГС за 1978–1980 
гг. (10991 записей), 1991–1993 гг. (4508 записей) и 
2016–2018 гг. (5467 записей) суммарным объемом 
20966 расстояний между местами рождения супру-
гов. Методические особенности расчетов параме-
тров изоляции расстоянием Малеко представлены 
в предыдущих работах [14, 17]. Анализ проводился 
на уровне районов [18]. Для оценки тенденций ди-
намики показателей модели изоляции расстоянием 
Малеко использовались данные по пяти вре-
менным периодам: 1890–1910 гг., 1951–1953 гг., 
1978–1980 гг., 1991–1993 гг. и 2016–2018 гг. (пер-
вые два периода рассмотрены ранее [17]). Таким 
образом, динамика параметров изоляции нами 
была рассмотрена за 130-летний период (с 1890 по 
2018 г.).

С целью оценки взаимосвязи между параме-
трами изоляции расстоянием Малеко и другими 
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изучаемыми популяционно-демографическими 
показателями (доли браков, заключаемых между 
выходцами из разных областей, из одной области, 
из одного района, из одного села (эти показатели 
были представлены ранее [16])) проводился корре-
ляционный анализ (рассчитывали ранговый коэф-
фициент корреляции Спирмена) по пяти времен-
ным периодам (первые два периода рассмотрены 
ранее [17]).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Параметры модели изоляции расстоянием Малеко 
среди населения юга Центральной России

1. 1978–1980 гг. В 1978–1980 гг. выявлена значи-
тельная вариабельность большинства показателей 
модели изоляции расстоянием Малеко по райо-
нам Белгородской области (табл. 1). Максималь-
ная изменчивость установлена для эффективного 
размера популяции (9.8 раз, от 10156 до 99219), ло-
кального инбридинга (9 раз, от 0.00003 до 0.00027), 
коэффициента линейного систематического давле-
ния (4.8 раза, от 0.000152 до 0.00722) и среднеква-
дратических расстояний между местами рождения 
супругов без учета дальних миграций (4.7 раза, от 
58.3 км до 274.42 км). Значение локального инбри-
динга в среднем по области составляло 0.00012. 
Минимальные значения данного показателя харак-
терны для районов с максимальным эффективным 
размером популяции, в составе которых находится 
крупный город, – это Белгородский (0.00003), Ста-
рооскольский (0.00005), Алексеевский (0.00007), 
Валуйский (0.00009) районы. Максимальные зна-
чения локального инбридинга отмечались в Грай-
воронском районе (0.00027), испытывавшем низ-
кое давление миграций (0.092) при минимальном 
эффективном размере популяции (Ne = 10156).

Анализ городского и сельского населения Бел-
городской обл. показал, что в городе в среднем 
выше эффективный размер популяции (в 3.3 раза), 
среднеквадратические расстояния между местами 
рождения супругов с учетом дальних миграций 
(в 1.2 раза) и без них (в 1.4 раза). Низкое значе-
ние локального инбридинга (0.00021) обусловлено 
тем, что эффективный размер популяции в городе 
в среднем в 3.34 раза выше, а коэффициент линей-
ного систематического давления и эффективное 
давление миграций ниже (в 1.9 и 1.6 раза соответ-
ственно), чем в сельской местности (табл. 1).

2. 1991–1993 гг. В 1991–1993 гг. значительная ва-
риабельность установлена по показателю локаль-
ного инбридинга (16 раз, от 0.00002 до 0.00029) и 
эффективного размера популяции (14.4 раза, от 
8851 до 127708) (табл. 2). Несколько меньшая из-
менчивость отмечалась для коэффициента ли-
нейного систематического давления (1.8 раза, от 

0.00191 до 0.00352), среднеквадратических рассто-
яний между местами рождения супругов без учета 
дальних миграций (1.7 раз, от 135.44 км до 230.34 
км) и половины доли дальних миграций (1.6 раз, 
от 0.017 до 0.027).

Значения коэффициента локального инбри-
динга были минимальны (0.00002–0.00003) в рай-
онах с максимальным эффективным размером 
популяции, в состав которых входил крупный го-
род, – в Белгородском, Старооскольском районах. 
Максимальные значения локального инбридин-
га (0.00029) отмечались в Грайворонском районе, 
испытывавшем наименьшее давление миграций 
(0.097) при минимальном эффективном размере 
популяции (8851) (табл. 2). 

В городских популяциях в среднем эффектив-
ный размер популяции был выше в 4.7 раза, а уро-
вень локального инбридинга ниже в 5 раз по срав-
нению с сельским населением (табл. 2). 

3. 2016–2018 гг. В 2016–2018 гг. максимальная 
вариабельность установлена для эффективного 
размера популяции (17.2 раза, от 9905 до 170230) 
и локального инбридинга (17.2 раза, от 0.00001 до 
0.00024) (табл. 3). Несколько меньшая изменчи-
вость отмечалась для коэффициента линейного 
систематического давления (2 раза, от 0.00216 до 
0.00427), среднеквадратических расстояний между 
местами рождения супругов с учетом дальних ми-
граций (1.5 раза, от 207.55 км до 311.00 км) и без них 
(1.8 раза, от 115.64 км до 211.01 км). 

Минимальные значения локального инбридин-
га наблюдались в районах (Белгородский (0.00001) 
и Старооскольский (0.00003)), характеризующих-
ся высоким уровнем урбанизации и отличающих-
ся максимальным эффективным размером популя-
ции. Максимальное значение данного показателя 
(0.00024) установлено в Грайворонском районе, 
испытывавшем низкое давление миграций (0.0105) 
при минимальном эффективном размере популя-
ции (9905) (табл. 3). 

Анализ параметров модели изоляции расстоя-
нием Малеко, проведенный для жителей г. Белго-
рода и сельского населения Белгородского района, 
показал, что, несмотря на примерно одинаковую 
миграционную нагрузку, значение локального ин-
бридинга в городе (0.00002) в 3 раза ниже, а эффек-
тивный размер популяции (Ne = 130518) в 3.3 раза 
выше, чем среди жителей села. По другим показа-
телям модели изоляции расстоянием Малеко зна-
чимых отличий не выявлено (табл. 3).

Тенденции динамики основных показателей модели 
изоляции расстоянием Малеко  

среди населения юга Центральной России

На завершающем этапе работы был проведен 
анализ направлений динамики основных 
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показателей модели изоляции расстоянием Малеко 
с 1890–1910 гг. по 2016–2018 гг. в разрезе пяти 
временных периодов (первые два периода изуче-
ны нами ранее [17]). Были выявлены следующие 
разнонаправленные тенденции.

Во-первых, по региону в среднем значительно 
увеличились среднеквадратические расстояния 
между местами рождения супругов с учетом 
дальних миграций (в 6.9 раза, от 37.40 км до 256.91 
км) и без них (в 13.3 раза, от 13,62 км до 181,38 км) 
с максимальной динамикой в период с 1890–1910 
гг. до 1978–1980 гг. За 130-летний период произо-
шло снижение коэффициента линейного система-
тического давления (в 11 раз) и увеличение доли 
дальних миграций (в 1.6 раз), промежуточных ми-
граций (в 1.4 раза), эффективного давления мигра-
ций (в 1.5 раза). Эффективный размер популяции 
за 130 лет уменьшился (в 1.3 раза) при максималь-
но резком снижении данного показателя (в 3.6 
раза) с конца ХIХ в. к 1951–1953 гг. и постепенном 
росте в последующих поколениях. При этом за 

исследуемый 130-летний период в 2 раза увеличи-
лись значения локального инбридинга, и динами-
ка данного показателя была диаметрально проти-
воположна изменениям коэффициента линейного 
систематического давления. 

Следует отметить, что значимые изменения па-
раметров модели изоляции расстоянием Малеко 
приходились на середину ХХ в. (1951–1953 гг.) и 
последующее поколение, о чем свидетельствуют 
резкие изменения на графиках – рост одних пока-
зателей и уменьшение других.

Во-вторых, за 130-летний период среди город-
ского и сельского населения юга Центральной Рос-
сии по большинству показателей изоляции рас-
стоянием Малеко отмечались однонаправленные 
тенденции изменчивости: увеличение среднеква-
дратических расстояний между местами рождения 
супругов с учетом дальних миграций и без них, 
эффективного давления миграций, уменьшение 
коэффициента линейного систематического дав-
ления (рис. 1–5). При этом среди сельского насе-
ления наблюдалась более выраженная динамика по 
среднеквадратическим расстояниям между места-
ми рождения супругов с учетом дальних миграций 
(9.6 раз) и без них (22 раза) (рис. 1), коэффициенту 
линейного систематического давления (19.3 раза) 
(рис. 2) по сравнению с городским населением 
(4.9, 8.4 и 10 раз соответственно). 

Динамика показателя эффективного размера 
популяции среди городского и сельского населения 
была разнонаправлена (рис. 4). В городской части 
популяции за 130 лет значения эффективного раз-
мера популяции увеличились в 33.6 раза, а в сель-
ской части уменьшились в 1.3 раза (рис. 4). 

Реверсивной динамикой характеризовался уро-
вень локального инбридинга. Так, если в 1890–1910 
гг. значение локального инбридинга в городе было 
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Рис. 2. Динамика коэффициента линейного систематического давления (b) среди городского и сельского населения.
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Рис. 1. Динамика среднеквадратических расстояний 
между местами рождения супругов с учетом дальних 
миграций (σ) и без учета дальних миграций (σ’) сре-
ди городского и сельского населения.
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в 19.5 раз выше, чем в селе, то к 2016–2018 гг. пока-
затель локального инбридинга стал в 3 раза выше в 
селе по сравнению с городом. При этом для город-
ской части популяции наблюдалось стабильно вы-
раженное снижение данного показателя (в 78 раз) 
в течение всего периода, тогда как в сельской части 
наблюдалась вариабельность по пяти периодам при 
уменьшении за 130 лет лишь в 1.3 раза (рис. 5). 

Важно подчеркнуть, что за 130-летний пери-
од различия по подавляющему большинству по-
казателей модели изоляции расстоянием Малеко 
между городом и селом, максимально выраженные 
в конце ХIХ в., уменьшались в ряду поколений и 
практически нивелировались к 2016–2018 гг. (за 

исключением эффективного размера популяции и 
локального инбридинга) (рис. 1–5). 

В-третьих, анализ корреляционных взаимос-
вязей между параметрами изоляции расстоянием 
Малеко и брачно-миграционными характеристи-
ками населения (представлены ранее в работе [16]) 
за пять временных периодов (первые два периода 
рассмотрены ранее [17]) (табл. 4) показал, что с 
увеличением доли браков, заключаемых между вы-
ходцами из разных областей, и уменьшением доли 
браков, заключаемых в пределах области и района, 
увеличивались среднеквадратические расстояния 
между местами рождения супругов с учетом даль-
них миграций и снижался коэффициент линейного 
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Рис. 3. Динамика эффективного давления миграций (Me) среди городского и сельского населения.
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систематического давления. Данная тенденция и 
направленность корреляционных взаимосвязей 
просматривались среди городского населения и 
отсутствовали среди сельского. 

ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ параметров модели изоляции расстоя-
нием Малеко показал изменения в белгородской 
популяции (более выраженно среди городского на-
селения) уровня локального инбридинга. При этом 
за 130-летний период эффективный размер попу-
ляции в Белгородской области уменьшился (в 1.3 
раза) при максимально резком снижении данного 
показателя (в 2.9 раза) с конца ХIХ в. к 1951–1953 
гг. [17] и постепенном его росте в последующих 
поколениях до 1991–1993 гг. Причины данных из-
менений описаны нами в предыдущем сообщении 
[17] и связаны с административно-территориаль-
ными преобразованиями уездов в районы, грани-
цы которых значительно уменьшились с конца ХIХ 
в. к началу ХХI в. 

В современных границах Белгородская область 
была образована в послевоенный период – в 1954 
г. Численность области и эффективный размер по-
пуляции начали постепенно увеличиваться, о чем 
подробно было описано нами ранее [16]. Об уве-
личении миграционного притока свидетельствует 
рост таких показателей, как среднеквадратические 
расстояния между местами рождения супругов с 
учетом дальних миграций (в 6.9 раза, от 37.40 км 
до 256.91 км) и без них (в 13.3 раза, от 13.62 км до 
181.38 км), с максимальной динамикой в период 
с 1890–1910 до 1978–1980 гг. Это свидетельству-
ет о значительном расширении круга брачных 
миграций.

За изучаемый нами период времени произошло 
увеличение эффективного давления миграций (в 
1.5 раза), доли дальних миграций (в 1.6 раза) (наи-
более значимо это происходило с 1951–1953 по 
1978–1980 гг.). Также зарегистрировано выражен-
ное уменьшение (в 11 раз) коэффициента линей-
ного систематического давления (с максимальной 
динамикой с 1890–1910 гг. по 1978–1980 гг.). При 
этом за последние два поколения (с 1978–1980 гг. 
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Рис. 5. Динамика локального инбридинга (а) среди городского и сельского населения.

Таблица 4. Значимые коэффициенты корреляции Спирмена между параметрами модели изоляции расстояни-
ем и брачными миграциями в Белгородской области по пяти периодам

Изучаемые показатели Доля выходцев  
из разных областей

Доля выходцев  
из одной области

Доля выходцев  
из одного района

Среднеквадратические  
расстояния между местами 

рождения супругов (s)
0.90 (p = 0.037) –0.90 (p = 0.037) –0.90 (p = 0.037)

Коэффициент линейного  
систематического давления (b) –0.90 (p = 0.037) 0.90 (p = 0.037) 0.90 (p = 0.037)
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по 2016–2018 гг.) вышеуказанные показатели изме-
нялись незначительно. 

Ранее Л.А. Атраментовой при изучении про-
странственной характеристики брачных миграций 
в белгородской популяции за 1960 г., 1985 г. и 1995 
г. было установлено увеличение брачных расстоя-
ний с 590 км до 891 км и снижение показателя b 
от 0.00110 до 0.00062 за исследуемый период, что 
свидетельствовало о “повышении генетической 
эффективности миграции” [19].

Следует отметить, что направленность динами-
ки большинства показателей параметров модели 
Малеко по Белгородской области за 130 лет демон-
стрирует сходную с московской популяцией тен-
денцию, наблюдаемую примерно в том же времен-
ном интервале (1892–1918 гг., 1955 г., 1980 г., 1994–
1995 гг.), за исключением масштабов изменений 
[9, 13, 20–22]. Так, степень изоляции расстоянием 
в Москве в середине ХХ в. по сравнению с его на-
чалом уменьшилась вдвое, а к концу века – втрое, 
при этом изменчивость величины эффективного 
давления миграций была минимальна на протя-
жении 100 лет, а в 1994-1995 гг. снизилась. Следу-
ет отметить, что в белгородской популяции также 
отмечалась минимальная динамика показателя 
эффективного давления миграций, но в отличие 
от московской, эффективное давление миграций 
увеличивалось на протяжении 130 лет (в среднем 
в 1.3 раза). Доли «ближних» миграций и «дальних» 
миграций увеличились как в московской [11, 13], 
так и в белгородской популяции (наши данные).

Аналогичная тенденция параметров модели 
изоляции расстоянием Малеко, что и в Москве, 
наблюдалась в Донецке (1960, 1985, 1992 гг.) [23], 
Харькове (1960, 1985, 1993 гг.) [24], Полтаве (1960, 
1985, 1995 гг.) [25], где более чем за 30 лет увели-
чились “дальние” и “ближние” миграции и умень-
шились степень изоляции расстоянием и величина 
эффективного давления миграций [13, 23–25].

Следует отметить, что динамика основных па-
раметров изоляции расстоянием Малеко различа-
лась среди городского и сельского населения Бел-
городского региона. Так, с конца ХIХ в. до начала 
ХХI в. эффективный размер популяции среди го-
родского населения увеличился (рис. 4), а уровень 
локального инбридинга уменьшился по сравнению 
с сельским населением (рис. 5). Стабильный рост 
эффективного размера городов наблюдался с 1951–
1953 гг. последующие три поколения до 2016–2018 
гг. (за счет возникновения новых молодых городов 
в области). Эффективный размер сельского насе-
ления практически не изменился в этот временной 
промежуток и лишь незначительно увеличился за 
последнее поколение. При этом за 130-летний пе-
риод различия по большинству показателей моде-
ли изоляции расстоянием Малеко между городом 
и селом, максимально выраженные в конце ХIХ 

в., уменьшались в ряду поколений и практически 
нивелировались к 2016–2018 гг. (за исключением 
эффективного размера популяции и локального 
инбридинга). 

Полученные нами результаты динамики пока-
зателей модели изоляции расстоянием Малеко в 
Белгородском регионе согласуются с данными по 
соседней Курской области [10, 26], где ранее был 
проведен анализ динамики показателей Малеко за 
30-летний период (1960–1963, 1987–1990 гг.). Ко-
эффициент локального инбридинга по районам 
Курской области изменялся в пределах от 0.00005 в 
Железногорском районе до 0.00043 в Поныровском 
районе, тогда как в соседней Белгородской обла-
сти (наши данные) в среднем он равнялся 0.00012 
(в 1991–1993 гг.). Как и в Белгородском регионе, 
районы Курской области, имеющие в своем соста-
ве города, характеризовались минимальным уров-
нем инбридинга (а = 0.00005–0.000087). Однако в 
городах Белгородской области (наши данные) он 
был еще ниже (в среднем 0.00003 в 1991–1993 гг.). 
В большинстве популяций Курской области было 
установлено уменьшение коэффициента линейно-
го систематического давления за 30-летний период, 
что согласуется с нашими данными по Белгород-
скому региону. Динамика локального инбридинга 
в Курском регионе (так же как и в Белгородском 
регионе) в основном определялась изменением эф-
фективного размера популяции. За 30-летний пе-
риод наблюдалось увеличение эффективной чис-
ленности населения в городах (г. Курск и г. Льгов) 
и в целом в Железногорском и Курчатовском рай-
онах (за счет возникших молодых городов) и ее 
уменьшение в сельских популяциях. За период 
с 1960–1963 гг. по 1987–1990 гг. было установле-
но увеличение среднего расстояния между места-
ми рождения супругов среди сельского населения 
и снижение данных показателей среди городских 
жителей. В исследовании отмечалось, что за по-
следнее поколение различия в радиусе брачных 
миграций между городским и сельским населением 
области уменьшились. В отличие от Белгородской 
области уровень локального родства и коэффици-
ент линейного систематического давления во всех 
рассмотренных популяциях среди сельского и го-
родского населения, кроме Железногорского рай-
она, были одинаковы [10, 26].

Следует отметить, что значения локального ин-
бридинга среди населения Белгородской области 
не выбиваются из ряда таковых значений по дру-
гим русским популяциям и значительно отличают-
ся от аналогичных показателей изолированных и 
“нативных” популяций [11–13, 27]. Так, например, 
наши данные согласуются с результатами ранее 
проведенных исследований среди русского насе-
ления Костромской области (в Шарьинском р-не 
а = 0.000161, в Буйском р-не а = 0.000161) [28], Ки-
ровской области (а = 0.000106–0.001495) [29, 30], 
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Архангельской области (в Виноградском р-не а = 
0.000565, в Красноборском р-не а = 0.000472) [31], 
но ниже, чем в Тверской области (в Осташковском 
р-не а = 0.00110, в Удомельском р-не а = 0.0045) 
[32], в Семипалатинской области (Абайский р-н, а 
= 0.0003) [33]. Российским сельским популяциям 
соответствовал локальный инбридинг удмуртов, 
который изменялся от 0.00027 в Игринском райо-
не до 0.00065 – в Дебесском (в среднем а = 0.00035) 
[34, 35], черкесов (а = 0.00034) (усредненное зна-
чение для карачаевцев на конец ХХ в. а = 0.00029) 
[36].

Несколько отличные от вышеперечисленных 
русских популяций значения локального инбри-
динга установлены для народов Кавказа и Повол-
жья: Адыгейская автономная область Краснодар-
ского края (а = 0.00397) [11], Республика Чувашия 
(в городе а = 0.000189, в районе а = 0.000318) [12], 
Республика Северная Осетия – Алания (кумыки 
Моздокского р-на, а = 0.00067) [36, 37], Карачае-
во-Черкесская Республика (а = 0.00007–0.00304, 
для аулов черкесов – 0.0017– 0.0047 и от 0.001 до 
0.003 – для абазинских аулов) [27, 38–40], а так-
же для Татарстана (а = 0.0001–0.0008, для татар а 
= 0.00170–0.00291) [41] и Башкортостана (башкир 
шести сельских р-нов а = 0.00012–0.00074) [42].

Следует отметить, что многочисленными иссле-
дованиями показано важное медико-генетическое 
значение параметров изоляции популяций (ло-
кального инбридинга, миграций и др.), которые 
влияют на распространенность как моногенной 
наследственной патологии, так и других наслед-
ственно-детерминированных заболеваний среди 
населения [22, 27–29, 31–33, 35, 43]. В связи с этим 
данные показатели необходимо учитывать при пла-
нировании популяционно-генетических и меди-
ко-генетических исследований [44–51]. 

Работа выполнена без финансирования на лич-
ные средства.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объекта 
животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объекта людей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта 
интересов.
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Dynamics of the Population Structure of Belgorod Oblast.  
Malecot’s Isolation by Distance
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The article presents the results of assessing the dynamics of parameters of the Maleko distance model of 
isolation among the population of the Belgorod region from 1978–1980 for 2016–2018. When compared 
with data for 1890–1910 and 1951–1953 on average for the region an increase in the root-mean-square 
distances between the places of birth of spouses was established, taking into account long-distance 
migrations (6.9 times) and without them (13.3 times), effective migration pressure (1.5 times) and a 
decrease in the coefficient of linear systematic pressure (11 times), the effective population size (1.3 
times). The level of local inbreeding decreased significantly among the urban population and remained 
unchanged among the rural population. The most pronounced changes in the parameters of the 
isolation model by Malekot’s distance occurred in the middle – second half of the twentieth century. 
The differences in most indicators of the model of isolation by the Malekot’s distance between city and 
village, maximally expressed at the end of the 19th century, decreased over the course of generations 
and were practically leveled out by 2016–2018.

Keywords: Malekot’s model of isolation by distance, local inbreeding.


