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В обзоре рассмотрены недавние работы по истории происхождения и следам отбора в геномах исконно рос-
сийских пород крупного рогатого скота (КРС). Большинство из этих работ недоступно для неанглоязычной 
 аудитории. Показана история происхождения российских пород с точки зрения генетики и связь многих из них 
с породами европейского, а некоторых – с породами азиатского происхождения. Даны описания основных кла-
стеров пород и указаны породы, сохранившие свой уникальный генофонд и, соответственно, нуждающиеся в 
охране. Кроме того, приведены результаты поиска следов селекции и адаптации в геномах российских пород 
КРС. Описаны уникальные следы отбора, представленные у азиатских «турано-монгольских» пород, в частности 
у якутской, которые, вероятно, позволили этой породе адаптироваться к суровым условиям жизни в Заполя-
рье. Приведены также описания генов, по-видимому, способствовших адаптации и других местных пород КРС к 
климатическим условиям Российской Федерации. Показано, что геномы российских пород КРС содержат следы 
отбора в районах известных генетических маркеров доместикации, которые претерпели изменения в резуль-
тате одомашнивания КРС человеком 8–10 тыс. лет назад. Наиболее яркие из них – это гены изменения окраски 
шерстного покрова, который во многих случаях служил признаком, различавшим примитивные породы. Полно-
геномный анализ ассоциаций у российских пород позволил выявить новый ген-кандидат, связанный с феноти-
пом «белая голова», и ген, связанный с поддержанием температуры тела при сильном холодном стрессе. Обоб-
щенные в обзоре данные могут быть использованы для выбора генетических маркеров для селекции (и/ или 
геномного редактирования) при создании нового поколения высокопродуктивных пород, адаптированных к 
условиям Российской Федерации и других стран со схожими климатическими условиями.
Ключевые слова: крупный рогатый скот; порода; адаптация; отбор; Россия; однонуклеотидный полиморфизм; 
климат; полногеномный анализ ассоциаций.
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Our review presents several recent studies on the genetic history and signatures of selection in genomes of the native 
Russian cattle breeds. Most of these works are not easily accessible for the Russian-speaking audience. We describe the 
origins of appearance of the Russian cattle breeds from the genetics perspective. We point to the links between most 
of the Russian breeds with the taurine breeds of the European origin and for some Russian breeds with the breeds of 
the Asian origin. We describe major phylogenetic clusters of the Russian breeds and point to those that still maintain 
their unique genetics, meaning that their preservation is a priority. In addition, we review the results of the search for 
signatures of selection in genomes of the Russian cattle breeds. Some unique signatures of selection present in the 
genomes of so-called “turano-mongolian” cattle (i. e. the Yakut cattle) are described which allowed the Yakut cattle to 
adapt to harsh environments found above the Polar Circle. Signatures of selection which could help other cattle breeds 
of the Russian origin to adapt to various climatic condition of the Russian Federation are reviewed. The Russian cattle 
genomes also contain known signatures of selection related to cattle domestication about 8–10 thousand years ago. 
The most profound ones include genes related to changes of the coat colour. This phenotype in many cases could 
be related to the distinction of the first domesticated populations and lead to the formation of so-called land races 
(primitive breeds). Whole-genome association studies of Russian cattle breeds pointed to a novel gene which could be 
related to the “white-faced” phenotype and to a gene which is related to body temperature support under the acute 
cold stress. The data presented in our review could be used for identification of genetic markers to focus on in future 
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efforts on designing new highly productive cattle breeds adapted to climates of the Russian Federation and other 
countries with similar climates.
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введение
Тысячелетия искусственного отбора в сочетании с на-
правляемой людьми миграцией и адаптацией к различ-
ным условиям окружающей среды привели к появлению 
около 1 000 пород крупного рогатого скота1 по всему миру 
(Buchanan, Lenstra, 2015). Эти породы приспособлены к 
местным экономическим потребностям, эстетическим тре- 
 бованиям и обладают уникальными генетическими про-
филями (Дмитриев, 1978). В течение последних двух-
сот лет ряд примитивных пород крупного рогатого скота 
был значительно улучшен, в результате чего появилось 
несколько коммерческих пород, которые при правильном 
уходе демонстрируют рекордные характеристики (Boi-
chard, Brochard, 2012). В настоящее время существует 
тенденция к замене местных пород или к их улучшению 
генетическим материалом от выдающихся коммерческих 
пород. Это означает, что генетическое разнообразие, сле-
ды адаптации к местным условиям и информация об исто-
рических связях, закодированные в геномах местных по-
род, часто бывают безвозвратно утеряны еще до того, как 
они были должным образом описаны и изучены (Gaouar  
et al., 2015). С другой стороны, геномы местных популя-
ций (мы используем термины «порода» и «популяция» 
как синонимы, поскольку определение породы в разных 
странах может варьировать) могут быть использованы 
как источники комбинаций генетических вариан тов, не-
оценимых в развитии нового поколения коммерческих 
пород, которые лучше вписывались бы в разнообразие 
условий окружающей среды (Gao et al., 2017). Первым 
шагом на пути к раскрытию этой информации является 
понимание происхождения, генетической структуры и 
событий гибридизации местных пород, а также их включе-
ние в контекст обширного набора мировых пород (Bovine 
HapMap Consortium et al., 2009; Matukumalli et al., 2009; 
Beynon et al., 2015).

Появление недорогих ДНК-чипов для генотипирова ния 
однонуклеотидных полиморфизмов (SNP) позволило вы-
явить генетические профили различных пород одомаш-
ненных видов, разработать обоснованные стратегии для 
их улучшения, с одной стороны, и узнать о генетиче ских 
про цессах, сопровождающих одомашнивание и фор ми-
рова ние породы, с другой. Хотя большинство усилий на-
правлено на изучение популярных коммерческих пород, 
напри мер тексель у овец (Mucha et al., 2015) и голштино-
фризской у крупного рогатого скота (van Bins bergen et al., 
2015), рас тет интерес к генетике малочисленных местных 
пород из-за уникальных адаптаций и их потенциального 
вклада в решение проблем сельского хозяйства, связан-  
ных с изменением окружающей среды (например, гло-
1 В данной статье под этим термином подразумеваются популяции двух 
подвидов: Bos taurus и Bos indicus.

бальное потепление) и локальной устойчивостью к па-
тогенам (Beynon et al. 2015).

Генетическое разнообразие домашнего скота связано с 
двумя независимыми событиями доместикации вымер-
шего в настоящее время тура (Bos primigenius), которые 
примерно в VIII–V тысячелетии до н. э. (Loftus et al., 1994) 
привели к возникновению современных видов домашнего 
скота – Bos indicus (горбатого или индицинного скота) и 
Bos taurus (безгорбого или тауринного скота) в долине 
Инда и на Ближнем Востоке соответственно. Некоторые 
современные популяции в Китае, Африке и Америке 
произошли от скрещивания между B. taurus и B. indicus 
(Ларкин, Юдин, 2016). Формирование других популяций 
на островах Юго-Восточной Азии происходило с участием 
бантенга (B. javanicus) (Decker et al., 2014).

При анализе генетического разнообразия 134 мировых 
пород крупного рогатого скота с помощью полногеномно-
го генотипирования на ДНК-чипе Illumina BovineSNP50 
BeadChip были выделены три основные группы пород: 
азиатские индицинные, евразийские тауринные и афри-
канские тауринные (Decker et al., 2014). Своеобразие аф-
риканских тауринных пород, вероятно, связано с их про-
исхождением в результате гибридизации доместициро-
ванных тауринных предков с диким африканским туром. 
Европейские породы крупного рогатого скота состоят в 
основном из животных, произошедших от B. taurus, без 
значительного вклада генов B. indicus, за исключением 
нескольких итальянских пород. Кроме того, у итальянских 
и иберийских популяций крупного рогатого скота имеется 
также значительный генетический компонент, восходя-
щий к африканским тауринам (Decker et al., 2014). Многие 
европейские породы, включая линкольнскую красную, 
бельгийскую голубую, санта-гертруда, бифмастер и др., 
имеют общих предков с шортгорнской породой. Однако 
до последнего времени масштабные исследования миро-
вых пород крупного рогатого скота не включали породы 
из России.

Первые полногеномные исследования 
отдельных российских пород скота
Недавние исследования по полногеномному генотипи-
рованию коренных европейских пород скота включали 
несколько коренных российских пород (Зиновьева и др., 
2016; Iso-Touru et al., 2016; Upadhyay et al., 2017). Однако 
при этом авторы, как правило, не проводили исчерпыва-
ющего сравнения между российским скотом и мировыми 
породами.

В упомянутых работах была показана высокая дивер-
генция якутского крупного рогатого скота по сравнению 
с девятью другими породами (Iso-Touru et al., 2016), что 
хорошо соответствует полученным ранее данным по по-
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лиморфизму мтДНК, Y-хромосомы и других микросател-
литных ДНК-маркеров (Kantanen et al., 2009; Li, Kan-
ta nen, 2010). Животные калмыцкой породы оказались 
близ ки к сербской породе буша (Iso-Touru et al., 2016). 
Исследование генетических профилей пяти молочных по-
род (бестужевской, холмогорской, костромской, красной 
горбатовской и ярославской) показало, с одной стороны, 
их обособленность от европейской голштино-фризской 
популяции, а с другой – значительную интрогрессию 
голштинского скота в генофонд бестужевской породы 
(Зи новьева и др., 2016). По результатам анализа SNP мар-
керов девять российских пород и 45 пород Евразии были 
сгруппированы по генетическому сходству в три кластера 
(Sermyagin et al., 2018). Первый кластер состоял из ту-
рано-монгольских пород (якутской и калмыцкой), кото-
рые оказались наиболее удаленными от всех остальных 
пород. Черно-пестрая, костромская и суксунская породы 
образовали второй кластер, поскольку в их формировании 
участвовал ряд пород из Западной Европы (голштинская, 
бурая швицкая, красная датская). В третий кластер во-
шли бестужевская, холмогорская, красная горбатовская и 
ярославская породы, которые имели наименьшую интро-
грессию чужеродного генетического материала и потому 
могут считаться чистокровными породами российского 
происхождения.

Из-за уникального географического положения России 
(и в Европе, и в Азии), ее огромной территории с разно об-
разными климатическими условиями и богатой истории 
можно ожидать, что отечественный рогатый скот будет 
де монстрировать множество уникальных адаптаций и, 
вероятно, покажет генетическую связь с европейскими 
и азиатскими популяциями крупного рогатого скота. Со-
гласно историческим данным, современные российские 
породы происходят от древнего евразийского крупного 
рогатого скота, в том числе степного (Li, Kantanen, 2010). 
Позднее, с начала XVIII в., они подвергались неконтроли-
руемому скрещиванию с многочисленными европейски-
ми популяциями крупного рогатого скота (голландский, 
тирольский, симментальский, швицкий скот и т. д.) (Dmit-
riev, Ernst, 1989). В настоящее время в России разводят 
16 отечественных пород скота (Дунин, Данкверт, 2013).

Результаты полногеномного генотипирования 
основных российских пород в контексте 
мировых пород крупного рогатого скота
Целью нашего недавнего исследования было проанали-
зировать в контексте мировых пород популяции крупного 
рогатого скота из России и породы из ближнего зарубежья, 
разводимые в России (Yurchenko et al., 2018). Мы исполь-
зовали ДНК-чипы GGP HD150K и Illumina Bovine 50K 
для генотипирования животных 18 пород, разводимых в 
России, отобранных на основе вероятного исторического 
вклада местных популяций скота в их современные гено - 
мы. Наряду с популярными российскими породами (на-
при мер, черно-пестрой или холмогорской) были вклю че-
ны высокоспециализированные породы, которые демон-
стрируют хорошую адаптацию к специфической внеш ней 
среде (например, якутская) и/или почти исчезли (напри-
мер, бурятская). Таким образом, был представлен самый 
большой и самый полный набор пород крупного рогатого 

скота из России, доступный для популяционно-генетиче-
ских исследований до сих пор.

Наши данные генотипирования мы объединили с на-
бором данных, содержащим дополнительные 129 пород 
крупного рогатого скота, собранных по всему миру и опи- 
 санных в работе Декера с соавторами (Decker et al., 2014), 
и десятью породами из России и Европы, которые были ге-
нотипированы ранее и описаны в статье Изо-Тору с соавто-
рами (Iso-Touru et al., 2016). Мы стремились использовать 
опубликованные ресурсы для выявления ге нетической 
структуры и филогенетической истории оте чественного 
скота, а также для выработки гипотез о его взаимоотно-
шениях с породами по всему миру. Чтобы вы явить слож-
ную историю российских пород крупно го рогатого скота, 
использовались многочисленные взаимодополняющие 
методы популяционной генетики, а гипотезы, касаю-
щиеся происхождения и структуры современных пород, 
были построены на основе интеграции этих результатов.

Филогенетический анализ российских 
и зарубежных пород крупного рогатого скота
Методом объединения ближайших соседей (neighbor-join-
ing) было построено филогенетическое дерево россий-  
ских пород крупного рогатого скота совместно с данны-
ми о 134 мировых породах (рис. 1). В соответствии с гео-
графическим положением России и ее историческими и 
торговыми связями с другими странами, большинство 
российских пород демонстрировали общее происхожде-
ние с породами тауринного крупного рогатого скота из 
Европы. Для большинства российских пород мы не могли 
четко идентифицировать на филогенетическом дереве их 
сестринские зарубежные породы, за исключением того, 
что европейский и российский скот находится на одном и 
том же широком филогенетическом узле. Однако несколь-
ко примеров, когда наши данные подтвердили уже извест-
ные исторические взаимоотношения между российским 
крупным рогатым скотом и некоторыми иностранными 
породами, говорят о надежности наших результатов.

Из связей, выявленных в нашем исследовании и под-
твержденных известными историческими отношениями, 
самые выраженные оказались между казахской белого-
ловой и герефордской породами, как из России, так и 
из Европы, что хорошо подкрепляется историей проис-
хождения казахской белоголовой породы. Эта порода 
была сформирована в период с 1930 по 1950 г. путем 
скрещивания турано-монгольского казахского и калмыц-
кого скота с герефордами в Казахской ССР (Dmitriev, 
Ernst, 1989). Другим примером выявленных генетических 
взаимоотношений, подтвержденных известной историей 
формирования породы, была кластеризация костромской, 
бурой швицкой, бурой немецкой и алатауской пород 
(Dmitriev, Ernst, 1989).

Отдельный узел на филогенетическом дереве, обра зо-
ванный холмогорской, голштино-фризской, черно-пест-
рой и несколькими родственными европейскими порода-
ми, вероятно, отражает исторические взаимоотношения, 
которые прослеживаются вплоть до XVII в., когда начала 
формироваться и затем была скрещена с голландским ско-
том холмогорская порода (Dmitriev, Ernst, 1989). Однако 
анализ структуры популяций показывает, что генетическая 
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составляющая современной голштино-фризской породы в 
холмогорской породе относительно невелика и что холмо-
горскую породу следует считать генетически обособлен-
ной, что подтверждается и предыдущими наблюдениями 
(Зиновьева и др., 2016). С другой стороны, наши образцы 
российской черно-пестрой породы демонстрируют очень 
низкую дифференциацию от голштино-фризского скота. 
Это позволяет предположить, что использование импорт-
ных голштино-фризских быков или их семени в России 
могло существенно повлиять на генетику отечественной 
черно-пестрой породы.

Следует отметить отдельный кластер, сформированный 
турано-монгольской якутской породой, породой ханву из 
Кореи и вагу из Японии. Эти породы кластеризуются и с 
бурятским скотом. 

Проведенный нами анализ общих гаплотипов, который 
был основан на коротких гаплотипных блоках (предпо-
ложительно отражающих взаимоотношения предков), еще 
раз подтвердил сложную историю формирования пород 

российского скота европейского происхождения, выявил 
описанные выше взаимоотношения, а также показал, что 
серый украинский крупный рогатый скот филогенети-
чески связан с подольской и романьольской породами, 
подтверждая отнесение серого украинского скота к группе 
примитивных подольских пород (Кушнир, Глазко, 2009).

анализ популяционной структуры  
российских пород крупного рогатого скота
В дополнение к обширным генетическим связям с круп-
ным рогатым скотом европейского происхождения, все 
методы популяционного анализа наводят на мысль, что 
в России существуют породы, имеющие общих предков с 
крупным рогатым скотом из Азии. В соответствии с этим 
якутский, бурятский и калмыцкий крупный рогатый скот 
группировался с турано-монгольскими и другими ази-
атскими тауриновыми породами как на филогенетиче-
ском дереве, так и на графиках программы STRUCTURE, 
которая объединяет данные генотипирования отдельных 

Fig. 1. Phylogenetic tree of the genetic diversity of Russian and non-Russian cattle breeds built using the neighbour-joining approach (Yurchenko et 
al., 2018). 
Asian breeds are shown in yellow; African, in green; American, in blue; European, in beige; Russian, in red. Names of the Russian breeds and their sister breeds are 
indicated. Breeds shown in the images are indicated in boldface. Dairy breeds are represented by cows, and beef and dual-purpose, by oxen. 
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особей в группы согласно заданному пользователем на-
бору популяций. При этом выявляются как «чистокров-
ные», так и «смешанные» особи (рис. 2). Так, на графике 
STRUCTURE глобального набора данных якутская порода 
формирует первый породоспецифический кластер после 
наблюдаемой дивергенции B. indicus и африканских тау-
ринов, а на филогенетическом дереве она находится в узле 
с бурятским крупным рогатым скотом и другими азиат-
скими тауриновыми породами. Точная причина того, что 
результаты программы STRUCTURE и филогенетическо-
го анализа настолько расходятся для якутского крупного 
рогатого скота, в настоящее время не ясна. Возможно, это 
обусловлено низким историческим эффективным разме-
ром популяции в сочетании с длительной изоляцией от 
других пород. Более близкое родство якутского крупного 
рогатого скота с другими дивергировавшими азиатскими 
турано-монгольскими породами может означать их раннее 
отделение от остальной части тауринного генофонда или 
даже независимую доместикацию в Азии (Mannen et al., 

2004). Результаты анализа общих гаплотипов тоже под-
тверждают эти взаимоотношения в пределах выборки 
турано-монгольских пород, помещая якутский крупный 
рогатый скот в один кластер с бурятской породой и япон-
ской вагу, а также указывая на связи с корейской ханву и 
монгольским крупным рогатым скотом.

Бурятский скот считался вымершим в России до недав-
него времени, когда сохранившееся чистокровное стадо 
было обнаружено в Монголии и завезено обратно в Рос-
сию, чтобы начать восстановление этой породы. Наши 
результаты продемонстрировали, что бурятский скот дей-
ствительно имеет больше общих гаплотипов с якутским 
скотом и вагу, чем с породами из Монголии, что указывает 
на его отдельное от монгольского крупного рогатого скота 
происхождение.

Положение третьей турано-монгольской породы в на-
шем списке, калмыцкой, остается неясным. Она форми-
рует отдельный кластер в пределах европейского скота 
на филогенетическом дереве, однако результаты анализа 
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Fig. 2. Results of STRUCTURE analysis for Russian and several closely related non-Russian cattle breeds: Hereford, Braunvieh, 
Brown Swiss, Holstein, Red Pied Lowland, Pinzgauer, Wagyu, Hanwoo (Yurchenko et al., 2018). 
Different colors indicate different populations to which the program classified individuals according to the chose number of popula- 
tions (K). Breeds shown with several colors are likely to have originated by crossing to other populations.
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STRUCTURE наводят на мысль о ее общем предке с бу-
рятской породой и ханву. Выявление общих гаплотипов 
показало недавнюю обширную гибридизацию калмыцкой 
породы с шортгорнской, что может объясняться исполь-
зованием шортгорнов для улучшения калмыцкого скота 
в бывшем СССР (Dmitriev, Ernst, 1989). Вероятно, это по-
влияло на генофонд породы и ее положение на филогене-
тическом дереве, маскируя ожидаемые предковые взаи - 
моотношения, которые были выявлены только програм-
мой STRUCTURE.

Интересно отметить, что по результатам выявления об-
щих гаплотипов и анализа программой Treemix, которая 
определяла наиболее вероятные случаи и направления 
исторического смешения популяций, мы не обнаружили 
каких-либо существенных свидетельств гибридизации 
российских пород и зебувидного скота. Однако график 
STRUCTURE для глобальной выборки при заданном на-
боре популяций (в нашем случае равном двум, т. е. B. in
di cus и B. taurus) свидетельствовал о небольшом вкладе 
зебувидных предков в турано-монгольские породы. Это 
наблюдение позволяет предполагать очень древнее и, ве-  
роятно, незначительное событие гибридизации, не детек-
тируемое другими методами. Также возможно, что среди 
локусов SNP на ДНК-чипе BovineSNP50K (и, как резуль-
тат, в наборе SNP, используемом в настоящей работе) 
преобладают локусы, свойственные тауринному скоту, и 
предковые SNP, общие между популяциями тауринного 
и зебувидного скота (McKay et al., 2008), что могло в 
некоторой степени повлиять на наши результаты и за-
маскировать гибридизацию с B. indicus. Для того чтобы 
пролить дополнительный свет на причины наблюдаемой 
дивергенции якутского скота, потребуются более подроб-
ные исследования, включающие полногеномное секве-
нирование российских пород скота и их сравнение как с 
тауринным, так и с зебувидным референсными геномами. 
При внутрипородном анализе или в контексте только 
самых родственных мировых пород российские породы 
крупного рогатого скота демонстрировали умеренный 
уровень генетического разнообразия и сопоставимые с 
другими евразийскими породами оценки эффективных 
размеров популяций (Iso-Touru et al., 2016). Холмогор- 
ская и якутская породы были подтверждены как наи-
более генетически различающиеся в пределах набора 
пород из России и родственных им евразийских пород по 
результатам STRUCTURE, поддерживаемым высокими 
значениями индекса фиксации, который указывает на 
раз личие частот минорных аллелей SNP между порода ми. 
В отдельном кластере пород было очевидным сильное 
вли яние голштино-фризской породы.

Ярославская порода отделилась от этого кластера при 
заданном количестве популяций, равном 10, будучи по-
следней русской породой крупного рогатого скота, кото-
рая имела уникальный генофонд, в то время как другие 
породы (исходя из данных наших образцов), в том числе 
черно-пестрая, тагильская, бестужевская, истобенская, 
юрьинская и украинская белоголовая, демонстрировали 
различный уровень вклада голштино-фризской породы 
в их генофонд. Из этого можно предполагать, что в пере-
численных породах сохранились относительно небольшие 
доли предковых аллелей от местных популяций, что под-

тверждается низким уровнем популяционной дифферен-
циации в этой группе. Однако нельзя исключать, что на 
результаты могли повлиять небольшие размеры выборки 
для некоторых пород в нашем списке.

Таким образом, нами проведен первый подробный ана-
лиз популяционной генетики и филогенетических связей 
практически всех основных пород крупного рогатого 
ско та, разводимых в настоящее время в России, которые, 
вероятно, возникли из местных популяций крупного рога-
того скота и адаптировались к суровым внешним услови-
ям, включая климат. Некоторые из изученных пород (хол-
могорская, якутская, ярославская) имеют обособленные 
генетические профили, что делает их приоритетными 
объектами для выявления признаков отбора и адапта-
ций, связанных с местными условиями среды. С другой 
стороны, большая группа пород (костромская, казахская 
белоголовая, истобенская и др.) испытывала как прошлое, 
так и недавнее влияние со стороны коммерческих европей-
ских пород, например голштино-фризской. По-видимому, 
геномы этих пород содержат лишь незначительное число 
предковых аллелей, которые важны для выживания в 
местных ус ловиях. Поэтому такие породы могут быть 
использованы для генетического анализа экономически 
важных признаков методом картирования примесей (ad-
mixture mapping) (Kas sahun et al., 2015).

Филогенетические связи между российскими породами 
и породами из других стран, выявленные в нашем иссле-
довании, станут основой для будущей работы по изуче нию 
аллелей или гаплотипов, непосредственно влияющих на 
фенотип. Полученная информация позволит оптималь-
но выбирать набор родственных и «внешних» пород для 
сравнения геномов, чтобы обеспечить статистическую 
значимость тестируемых различий и избежать ложнопо-
ложительных результатов (например, когда при анализе 
не учитывается генетическая история пород).

Уникальность якутской породы, с одной стороны, де-
лает ее приоритетной для дальнейших геномных иссле-
дований, но с другой – затрудняет выбор наилучших по род 
для сравнения с ее геномом. Поэтому для исчерпыва-
ющего анализа уникальной генетики этой породы могут 
потребоваться дополнительные, более подробные иссле-
дования как российских пород крупного рогатого скота 
азиатского происхождения, так и зарубежных азиатских 
тауриновых и индициновых пород. В то же время работы 
по анализу популяционной структуры и истории про-
исхождения российских пород крупного рогатого скота 
подготовили почву для изучения изменения их геномов 
в ответ на селекцию человеком и адаптацию к локальным 
условиям среды обитания, которые будут рассмотрены в 
следующем разделе.

Следы селекции в геномах российских пород 
крупного рогатого скота
Достаточно холодный климат Российской Федерации и не-
богатая кормовая база позволяют предположить, что гено-
мы местных пород домашнего скота содержат явные следы 
селекции, сформированные в течение веков адаптации к 
этим условиям. Как наши, так и данные других групп по-
казали, что наиболее адаптированная к холодному климату 
якутская порода крупного рогатого скота принадлежит к 
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так называемой турано-монгольской группе, куда входит 
ряд пород, таких как бурятская, калмыцкая, вагу, ханву и 
янбиан (Колесник, 1936; Моисеева и др., 2006; Давыдов, 
2012). Существует гипотеза, основанная на генетическом 
и морфологическом отличии турано-монгольских пород 
от пород, распространенных в Европе, что они произошли 
в результате независимой доместикации популяции тура, 
по всей вероятности, в Северном Китае, а потом уже рас-
пространились по Азиатскому континенту (Zhang et al., 
2013). Полученные нами данные подтвердили общность 
происхождения якутской, бурятской пород, вагу и ханву 
(Yurchenko et al., 2018). Исходя из этого, был проведен 
поиск следов отбора в геномах этой группы пород и у 
каждой из них в отдельности. Действительно, наиболее 
интересными и перспективными в связи с изучением адап-
тации к холодному климату оказались результаты, полу-
ченные при анализе турано-монгольских пород. Са мым 
статистически значимым был выявленный при сравнении 
якутской породы с остальными породами турано-монголь-
ской группы (бурятской, калмыцкой, ханву и вагу) район, 
содержащий ген FAM134B (RETREG1). Интересно, что  у 
человека этот ген участвует в восприятии нейронами сиг-
налов боли и холода (Islam et al., 2018). Мутации в гене 
FAM134B у человека вызывают заболевание (наслед ст-
венную сенсорную автономную невропатию 2-го типа), 
со провождающееся неспособностью ощущать боль и тем- 
 пературу окружающей среды (Kurth et al., 2009). Тем са-
мым FAM134B становится одним из основных кандидатов, 
которые могут влиять на адаптацию якутского скота к 
экстремально холодным условиям обитания. Следует от-
метить, что слабые следы отбора в районе гена FAM134B 
наблюдались и у японской вагу и корейской ханву. Не 
ис ключено, что этот район мог находиться под давлени-
ем отбора у общего предка этих пород, а впоследствии 
позволил якутской породе адаптироваться к обитанию в 
условиях Заполярья.

Конечно, нечувствительность к температуре окружаю-
щей среды не может являться основным способом адап-
тации к холодному климату. Скорее всего, это лишь воз-
можность снизить общий стресс от мощного негативного 
фактора. Для полной адаптации необходимы изменения в 
ряде биологических процессов, таких как терморегуляция, 
иммунный ответ и многие другие. Это предположение 
было подтверждено в нашей и других работах, где по-
казано, что следы отбора у якутской породы находятся 
в районах генов, отвечающих за эти процессы. Так, в 
работе (Iso-Touru et al., 2016) было показано, что гены, 
отвечающие за антибактериальную защиту, у якутской 
породы находятся в районах под позитивным отбором. 
Мы обнаружили следы селекции у якутской породы в 
районе рибосомального гена RPL7. Экспрессия этого гена 
значительно отличается у лягушек, хорошо переносящих 
замораживание, по сравнению с лягушками, которые его 
не переносят (Wu et al., 2008). Интересно, что слабые 
следы селекции в районе этого гена наблюдались опять 
же у ханву и вагу. Гены TNKS и CERKL также, возмож-
но, связаны с адаптацией якутской породы к холодному 
климату и обитанию за полярным кругом. Первый из них, 
кодирующий танкиразу, имеет отношение к энергообме-
ну, питанию и формированию жировой ткани у мышей 

(Yeh et al., 2009), а второй кодирует керамид-киназу и 
экспрессируется в радужной оболочке глаза. Ранее была 
показана его роль в реакции на световой стресс и защите 
фоторецепторов (Mandal et al., 2013). Таким образом, 
этот ген может участвовать в адаптации якутского скота 
к световому режиму Заполярья.

Гены-кандидаты, относящиеся к адаптации к климати-
ческим условиям, кроме турано-монгольских пород круп-
ного рогатого скота, по-видимому, подвергались отбору 
и у других российских пород. Так, ген RAD52, ответст-
венный за репарацию ДНК и вовлеченный в процессы 
противовирусной защиты, оказался под давлением отбора 
у целого ряда российских пород, включая холмогорскую, 
бестужевскую, калмыцкую и ярославскую. Из зарубежных 
пород следы селекции в районе этого гена наблюдались 
только у корейской ханву. 

Ранее мы составили список из 416 генов, подверженных 
позитивному отбору у холодостойких млекопитающих, 
обитающих в условиях Арктики и Антарктики (Yudin et 
al., 2017). В этом списке был и ген аквапорина 5 (AQP5), 
который представляет интерес с точки зрения адаптации 
как к холоду, так и к жаре, поскольку он регулирует ис-
парение воды кожным покровом (Xie et al., 2017). Среди 
российских пород ген AQP5 оказался в районе позитивной 
селекции у холодостойкой холмогорской породы. У бес-
тужевской породы мы наблюдали следы позитивной селек-
ции в районе гена RGS7, экспрессия которого в нейронах у 
человека повышается при хроническом холодовом стрессе 
(Jedema et al., 2008). У ярославской породы следы селек-
ции наблюдались в районе гена SFTPD, участвующего в 
защите легких от микроорганизмов и подвергающегося 
селекции у высокогорных популяций человека (Valverde 
et al., 2015).

Одной из важнейших тканей, участвующих в термо-
генезе и реакции на холод, является бурая жировая ткань, 
а ключевым геном этого процесса – термогенин (UCP1). 
Хотя мы не выявили признаков селекции в районе тер-
могенина, ряд генов, регулирующих экспрессию термо-
генина и вовлеченных в процесс формирования жировой 
ткани, был обнаружен в районах, подверженных селекции 
у российских пород крупного рогатого скота. Ген деаци-
лазы гистонов 3 (HDAC3), участвующий в активации 
энхансеров бурой жировой ткани, находился в районе 
селекции у якутского скота, а ген SYK, который участвует 
в дифференцировке бурых адипоцитов и регулирует экс-
прессию UCP1, находился в районе под давлением отбора 
у черно-пестрой и холмогорской пород. Интересно, что 
ген ARRDC3, регулирующий экспрессию UCP1 в белой 
жировой ткани, локализован в районе, находящемся под 
давлением отбора у четырех российских пород крупного 
рогатого скота, а также у пород ханву, джерси и флитвик. 
Однако, исходя из влияния этого гена на белую жировую 
ткань и того факта, что соответствующий район генома 
находился под давлением отбора и у ряда иностранных 
пород, ARRDC3, скорее всего, имеет отношение к такому 
экономически важному признаку, как качество мяса, и, 
соответственно, мог подвергаться искусственному отбору.

Помимо поисков следов селекции в геномах предста-
вителей различных пород, перспективным для выявления 
районов генома, влияющих на конкретные признаки, 
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является ассоциативный анализ между генотипами и фе-
нотипом. В нашем случае, при адаптации к холодному 
климату популяций крупного рогатого скота, изначально 
выведенных в условиях более мягкого климата, можно 
ожидать, что аллели, отвечающие за адаптацию, не будут 
фиксированы в популяции, особенно на ранних этапах 
адаптации. Поэтому дополнительно к общему выявлению 
следов отбора мы провели исследование по выявлению 
генов, связанных с поддержанием температуры тела в 
условиях холодного климата, на популяции герефордов, 
которых разводят в Сибири на протяжении 60 лет (Igo shin 
et al., 2019). Кроме того, в результате подтвержденного 
нами родства пород (см. рис. 1) в работу были включены и 
особи казахской белоголовой породы, которая создавалась 
на основании герефордов на территории современного 
Казахстана в 1930–1950-е гг.

Регистрацию устойчивости к холоду проводили по 
модифицированной методике (Howard et al., 2014). Для 
этого за несколько дней до наступления экстремально хо-
лодной, по данным метеорологического прогноза, погоды 
в ушной канал животного вводился датчик температуры, 
который оставался там не менее двух недель. Датчик 
передавал информацию о тимпанальной температуре 
каждые 15 мин. Для полногеномного анализа ассоциаций 
в качестве фенотипа использовали площадь под кривой 
температуры тела в течение самых холодных пяти суток 
из двухнедельного периода. Генотипирование выполня-
ли на ДНК-чипе GeneSeek Genomic Profiler High-Density 
(GGP HD150K), содержащем около 139 000 генетических 
маркеров. Результаты ассоциативного анализа указали 
на единственный район хромосомы 15, который совпал 
для всех типов проведенного ассоциативного анализа. 
В этом районе находились два гена: GRIA4 и MSANTD4. 
Этот же район был выявлен и в ходе независимого поис-
ка следов отбора в нашей выборке как один из районов, 
подверженных селекции в сибирской выборке герефордов 
и казахской белоголовой породы. Наиболее вероятным 
кандидатом, связанным с поддержанием температуры тела 
на холоде, был ген GRIA4, поскольку глутаминовый ре-
цептор, который кодируется этим геном, влияет на термо-
регуляцию у млекопитающих (крыс) (Sengupta et al., 2016).

Исследований по генетической адаптации к холодному 
климату, выполненных на зарубежных породах скота, 
крайне мало. Так, по описанному выше протоколу (реги-
страция площади под кривой температуры тела в течение 
самых холодных пяти суток за период наблюдения), 
J. Howard с соавторами (2014) провели полногеномный 
анализ ассоциаций способности поддерживать темпера-
туру тела на холоде у гибридов ангусской, симменталь-
ской и пьемонтской пород. Наибольший сигнал был вы-
явлен в районах генов, белки которых контролируют энер-
гетический метаболизм (COX7C), пентозофосфатный путь  
окисления глюкозы (FBP1 и FBP2), васкулогенез (RASA1), 
ионный транспорт (CACNG3 и PRKCB), работу рецепто ра 
тиреоидного гормона (TRIP11) и тепловой шок (HSBP1). 
C помощью полногеномного секвенирования были иден-
тифицированы потенциальные гены холодовой адапта-
ции у представителей западного (CD14, COBL, JMJD1C, 
KCNMA1, PLA2G4, SERPINF2, SRA1, TAF7) и восточного 
(DNAJC28, HSP90B1, AGTRAP, TAF7, TRIP13, NPPA, 

NPPB) финского скота, традиционно разводимого в Фен-
носкандии (Weldenegodguad et al., 2019). Ранее было пока-
зано, что некоторые из этих генов, вовлеченные в энерге-
тический метаболизм, сокращение гладкой мускулатуры, 
температурную рецепцию и другие физиологические 
реакции, могли участвовать в адаптации к холоду у ко-
ренных народностей Сибири (Cardona et al., 2014). Анализ 
транскриптома крови показал, что профиль экспрессии 
генов у северного финского скота более близок к профилю 
якутского, чем голштинского скота (Pokharel et al., 2019).

Доместикация и морфологические признаки
Как и ожидалось из-за выявления схожих следов селекции 
в других популяциях крупного рогатого скота, значи-
тельное количество следов отбора у российских пород 
наблюдалось в районе генов, отвечающих за окраску тела. 
Этот признак, скорее всего, подвергался изменению при 
доместикации 8–10 тыс. лет назад. Основными генами, 
вовлеченными в процесс изменения окраски, являются 
гены KIT (белая окраска) и KITLG (чалая окраска). У двух 
групп российского скота европейского происхождения 
район генома, содержащий KITLG, был под давлением от-
бора. Однако у группы пород, в которую входят казахская 
белоголовая, костромская, джерсейская и флитвик, этот 
район был значительно короче (3.3 Мб), чем у группы, 
куда входят бестужевская, черно-пестрая, голштинская, 
холмогорская, ярославская породы (13.8 Мб). При анализе 
следов селекции у индивидуальных пород район гена 
KITLG был идентифицирован у бестужевской и казахской 
белоголовой.

В случае гена KIT сигнал выявлялся в группе пород: 
казахская белоголовая, костромская, джерсейская, флит-
вик. При анализе следов селекции в индивидуальных 
породах, множественные следы селекции в районе гена 
KIT наблюдались у ярославской, казахской белоголовой 
и флитвик. Это дает возможность предположить, что на 
самом деле в районах генома, содержащих KIT и KITLG, 
могут находиться множественные участки ДНК, которые 
подвергаются селекции. Кроме генов KIT и KITLG, в рай-
онах селекции нами выявлены и другие гены, отвечающие 
за окраску. Например, ген EDN3 был найден у казахской 
белоголовой породы. Этот ген, наряду с геном SLC41A2, 
может быть связан с фенотипом «белая голова» у россий-
ских пород крупного рогатого скота (Юдин и др., 2018). 
Ген COPA, участвующий в синтезе пигментов, находился 
в районе генома под давлением отбора у черно-пестрой, 
бестужевской породы и у голштинов. Известно, что му-
тации в гене COPA отвечают за красный окрас шерсти у 
голштинов (Dorshorst et al., 2015).

Заключение
Недавние работы по изучению российских пород круп-
ного рогатого скота позволили показать их близость как 
к европейским, так и к азиатским тауриновым породам. 
Вследствие этого интересны связи якутской породы с 
коммерческими породами из Японии и Кореи. Некоторые 
российские породы до сих пор обладают уникальной гене-
тикой и нуждаются в защите, тогда как другие подверглись 
значительным изменениям в результате недавнего при-
лития крови голштинов. Породы с уникальной генетикой 
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служат источником генетической информации об измене-
ниях, происходящих при адаптации к суровым климати-
ческим условиям. Эта информация может быть исполь-
зована для создания высокопродуктивных пород, лучше  
адаптированных к климатическим условиям Евразии. 
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