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Доместикация рассматривается как модель микроэволюции, обсуждаются проблемы и 
признаки доместикации у видов животных, отличающие их от близкородственных диких видов. 
Описываются разные уровни (геномный, генный, белковый, метаболомный, ключевые гены фор-
мирования хозяйственно ценных признаков), на которых проявляется влияние доместикация. 
Отмечается, что основное отличие доместицированных видов от близкородственных диких за-
ключается в относительно повышенной изменчивости на фенотипическом (большое количество и 
разнообразие пород, широкие ареалы), популяционно-генетическом уровне и в функциональных 
группах генов. Накопленные данные позволяют предположить наличие «субгенома», повышенная 
изменчивость которого служит источником генетической гетерогенности доместицированных 
животных, необходимой для эффективного отбора по хозяйственно ценным признакам и адап-
тивному потенциалу. Анализ различий по SNP и CNV маркерам свидетельствует о том, что в 
геномных областях, где расположены маркеры, дифференцирующие эти виды, преимущественно 
локализованы гены, продукты которых связаны с развитием нервной и иммунной систем, а также 
с характеристиками продуктивности сельскохозяйственных животных. Вовлекаемые в эти про-
цессы конкретные гены варьируют в зависимости от вида, то есть сходные фенотипические ре-
шения достигаются с участием разных генетических систем (F.J. Alberto с соавт., 2018). Извест-
но, что у млекопитающих почти половина генома занята ретротранспозонами (E.V. Koonin, 
2016). Сравнительный анализ доместицированных и близкородственных видов обнаружил разли-
чия в относительно повышенной плотности распределения фрагментов ДНК, фланкированных 
инвертированными последовательностями тандемных и диспергированных повторов. Обосновыва-
ется предположение о том, что определенный вклад в уникальную генетическую (и, как след-
ствие, фенотипическую) изменчивость доместицированных видов вносят транспозирующиеся 
элементы, ассоциированные с широким спектром ретровирусных инфекций. 
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Доместикация растений и животных — ключевое событие в фор-
мировании аграрной цивилизации, которая в настоящее время фактически 
окончательно вытеснила цивилизацию охотников-собирателей.  

Доместикация как модель микроэволюции. Общепринятое 
определение доместикации подразумевает процесс исторического преобра-
зования диких животных в домашних, специфически приспособленных к 
удовлетворению потребностей человека. За ничтожно короткий срок эво-
люция в условиях доместикации привела к сильнейшим морфофизиологи-
ческим изменениям животных, создав формы, которые не могли бы суще-
ствовать в природе. Синдром доместикации (фенотипические признаки, 
объединяющие таксономически удаленные виды и отличающие их от 
близкородственных диких) описать весьма сложно. Его подробное иссле-
дование у животных выполнено С.Н. Боголюбским (1). При популяцион-
но-генетической адаптации к воспроизводству в условиях долгой домести-
кации и выведения пород при длительной заводской селекции большое 
значение имело ослабление естественного отбора и введение задаваемых 
человеком параметров при отборе (этология, продуктивность, репродук-
тивность). В то же время очевидно, что доместицированные виды по ге-
нофондным особенностям существенно отличаются от близкородственных 
диких. Доместицированные виды составляют, по сути, основу жизнеобес-
печения современной цивилизации. Все это требует особого внимания к 
ним, поскольку только углубленные знания об их специфических характе-
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ристиках позволит разрабатывать эффективные методы сохранения и усо-
вершенствования имеющихся и создания новых генетических ресурсов.  

Геномные подписи доместикации. Ряд исследований (на уров-
нях от молекул до организма и популяционной структуры вида) посвящены 
геномным отличиям доместицированных видов от близкородственных ди-
ких («подпись доместикации») у свиней (2), крупных и мелких жвачных 
(3, 4), лошади и осла (5-7). Не у всех домашних видов имеется полный 
набор этих характеристик, но многие в определенной мере есть у каждого. 
Их сочетание назвали синдромом одомашнивания.  

Сложность организации генома обусловливает множественность 
элементов, которые выбирают для изучения геномного своеобразия. Обыч-
но используют молекулярно-генетические маркеры полиморфизма участ-
ков структурных генов, кодирующих аминокислотные последовательности 
белков (электрофоретические варианты белков), некодирующих участков 
структурных генов и различных последовательностей ДНК, связь которых 
со структурными генами, как правило, неизвестна. Анализируют распреде-
ление по геному коротких повторов (RAPD, ISSR, AFLP маркеры), микро-
сателлитных локусов (тандемные повторы длиной 2-6 нуклеотидов), ис-
пользуют данные полногеномного секвенирования, сравнивают полимор-
физмы по мононуклеотидным заменам (SNP) и изменчивость копийности 
коротких геномных фрагментов (copy number variability — CNV).  

Уже выполнено секвенирование полного генома домашней курицы 
Gallus gallus domesticus и предкового вида G. gallus (8), свиньи и диких каба-
нов (9, 10), предкового примитивного скота и современных пород крупного 
рогатого скота (11), домашней овцы и муфлона, козы и безоарового козла 
(4, 12), домашней лошади и лошади Пржевальского (13-15), домашнего и 
дикого кролика (16, 17). Основной вывод заключается в том, что боль-
шинство SNP и CNV маркеров, дифференцирующих доместцированные и 
дикие виды, находятся в областях локализации генов, связанных с разви-
тием нервной, иммунной систем и продуктивностью домашних животных, 
и эти гены варьируют в зависимости от вида, то есть сходные фенотипиче-
ские эффекты достигаются при участии разных генетических систем (12). 
Ниже мы рассмотрим некоторые типы геномных подписей доместикации. 

Подпись доместикации по белкам молока. Мы оценили ча-
стоту аллельных вариантов и генотипов по генам, кодирующим белки мо-
лока (-казеин, -IS казеин, -лактоглобулин) и два ключевых фермента 
липидного синтеза (ацил-СоА-диацилглицерол-ацилтрансфераза 1 и стеа-
рил-СоА-десатураза 1) у молочного (черно-пестрая голштинизированная и 
айширская породы) и мясного (абердин-ангусская и калмыцкая породы) 
крупного рогатого скота (КРС). В сочетании с анализом данных литературы 
эти исследования показали, что аллельные варианты генов-кандидатов, во-
влеченные в метаболические пути, определяющие особенности формирова-
ния молочной продуктивности у изученных пород, не позволяют надежно 
прогнозировать количество молока, но для прогноза его качества (размер 
мицелл и пригодность для производства твердых сыров, обогащенность не-
насыщенными жирными кислотами) можно использовать аллельные вари-
анты генов -казеина и стеарил-СоА-десатуразы 1 (18). 

В 4-м экзоне гена -казеина у КРС выявлена мутация, приводящая 
к малому размеру мицелл молока, что необходимо для качественного сы-
ропроизводства. Изучение этого экзона у разных видов показало, что со-
отношение несинонимичных и синонимичных замен существенно варьи-
ровало как внутри семейства, так и между семействами (19). В целом бел-
ке число несинонимичных замен заметно выше только у видов Bovinae 
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(0,045 против 0,036), в остальных случаях больше синонимичных замен, как 
и принято предполагать для эволюции белок-кодирующих последовательно-
стей (19). На уровне семейств различия в скорости дивергенции этого 
участка статистически достоверны только при сравнении в целом по всем 
изученным видам Bovinae и видам Caprinae, что указывает на высокую ско-
рость замен аминокислот в белке после расхождения этих семейств. Также 
обнаружено, что аминокислотная последовательность -казеина, соответ-
ствующая 4-му экзону, у близкородственных видов Bos taurus и B. indicus, 
разошедшихся менее 3 млн лет назад, идентична (за исключением замены 
в позиции 148 у B. taurus) и соответствует желательному для сыропроиз-
водства аллельному варианту В -казеина КРС (18, 19). Можно полагать, 
что доместикация зебувидного скота и КРС происходила в разных цен-
трах: первого — в Индии, второго — в Средиземноморье (20, 21). Из этого 
следует, что аллельный вариант -казеина В возник уже после доместика-
ции КРС в Средиземноморье и сохранялся благодаря селекции, которая в 
европейской аграрной цивилизации велась активнее, чем в индийской. 

С-концевого домена -казеина содержит все сайты посттрансляци-
онного фосфорилирования и гликозилирования (22). Карбоксильные груп-
пы присоединяются через О-связь гликозида к треониновым и сериновым 
остаткам -казеина, причем 50 % С-домена содержит остатки Thr и Ser, 
часть которых могут быть также фосфорилированы. Физические свойства 
(размеры, растворимость) и реактивность мицеллярного казеина суще-
ственно зависят от фосфорилирования и гликозилирования (22, 23). При 
формировании видов семейства Bovinae именно в участке гена, соответству-
ющем С-концевому домену, скорость эволюции наибольшая (19). В семей-
стве Bovinae общее число остатков Thr и Ser в белке сохраняется при изме-
нении их позиций, в других — сохраняется и количество, и положение 
остатков. Этим можно частично объяснить обнаруженное нами повышен-
ное соотношение несинонимичных и синонимичных замен у Bovinae. По 
некоторым данным, неодинаковое распределение гликозилирования в С-
домене -казеина может сопровождаться различиями в ингибировании им 
Helicobacter pylori, вызывающего желудочно-кишечные заболевания (23). 
Можно ожидать, что наблюдаемая высокая скорость эволюции аминокис-
лотной последовательности этого участка -казеина обусловлена адаптаци-
ей близкородственных видов Bovinae к разным патогенам. Таким образом, 
положительная селекция (высокая скорость накопления несинонимичных 
замен) отмечается только для одного участка молекулы -казеина — ее С-
домена и только у видов Bovinae при их дивергенции в течение относи-
тельно непродолжительного времени. Возможно, это обусловлено воз-
никшими после расхождения видов различиями в питании (в связи с доме-
стикацией большинства исследованных представителей семейства), что вы-
звало необходимость адаптации к разным патогенам желудочно-кишечного 
тракта (19).  

Метаболомная подпись доместикации. Мы сравнили поли-
морфизм по 30 локусам разных групп белков в генофондах доместициро-
ванных и близкородственных диких видов из двух отрядов — Artiodactyla 
(парнокопытные) и Perissodactyla (непарнокопытные), включая дикие зоо-
парковые виды (биосферный заповедник «Аскания-Нова») и породы КРС 
и лошадей из разных хозяйств в России и на Украине (26 пород и внутри-
породных групп, в общей сложности 12 видов животных) (24, 25). Анализ 
дополнила популяционно-генетическая оценка дифференциации 18 сортов 
культурной сои (Glycine max) из разных стран и 3 популяций дикой уссу-
рийской сои из разных районов Дальнего Востока — Soja ussuriensis 
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Moench (предполагаемый предковый вид культурной сои.). Средняя сте-
пень полиморфизма по изученным локусам была несколько выше у доме-
стицированных видов животных и растений. У доместицированных жи-
вотных показатель колебался от 0,036 (у свиней) до 0,171 (у крупного ро-
гатого скота), у близкородственных диких видов — от 0,017 (зебра Гранта 
Equus quagga boehmi) до 0,135 (антилопа канна Taurotragus oryx). Группы 
видов отчетливо дифференцировались по вкладу разных функциональных 
генетико-биохимических систем в полиморфизм. Так, доля полиморфных 
локусов по ферментам внутриклеточного энергетического метаболизма, 
нормированная на число рассмотренных видов, у домашних представите-
лей полорогих составила 0,179, у диких — 0,629, по ферментам метаболи-
зма экзогенных субстратов — соответственно 0,464 и 0,193, по транспорт-
ным белкам — 0,357 и 0,178 (25). То есть универсальное отличие домести-
цированных видов от близкородственных диких — повышенный полимо-
рфизм ферментов: у первых — метаболизма субстратов (связывают мета-
болом животных с субстратами окружающей среды), у вторых — внутрик-
леточного энергетического метаболизма (гликолиз, пентозофосфатный 
шунт, цикл Кребса) (26, 27). То есть в одном случае происходила адапта-
ция к широкой субстратной специфичности, в другом — оптимизация 
внутриклеточного энергообеспечения при узком спектре субстратов.  

Анализ таких биохимических маркеров общего метаболизма у сель-
скохозяйственных животных дает возможность предположить существова-
ние определенной связи между интенсивностью формообразовательных 
внутривидовых процессов (ее отражением может служить число пород) и 
генетической изменчивостью вида. Мы сравнили ее у «золотой пятерки» 
сельскохозяйственных животных (козы, овцы, КРС, свиньи, лошади). На-
именьшую вариабельность, оцениваемую по доле полиморфных локусов 
(Р) и средней гетерозиготности на локус на особь (Н) (далее приводятся 
максимальные значения) выявили у коз и свиней (Р соответственно 0,03 и 
0,02, Н — 0,05 и 0,07), а наибольшая была характерна для КРС (Р = 0,52; 
Н = 0,18), что соответствует и наибольшему числу пород КРС — 1500. У 
лошадей показатели несколько ниже (Р = 0,4, Н = 0,16). Накопленных 
данных пока что недостаточно для утверждения о прямой связи между 
степенью генетической изменчивости по биохимическим маркерам ключе-
вых звеньев общего метаболизма и потенциями видов сельскохозяйствен-
ных животных к образованию новых форм, но очевидно наличие опреде-
ленной сопряженности между этими проявлениями.  

Структурные гены молочной и мясной продуктивности. 
Генофонды аутохтонных вытесняемых пород КРС практически не изучены 
на наличие хозяйственно ценных аллельных вариантов структурных генов, 
которые могли бы непосредственно использоваться в современной прак-
тической селекции. Мы определили частоту встречаемости и распределе-
ние аллельных вариантов для шести структурных генов, тесно связанных с 
формированием продуктивности (18). Это гены гормона роста (GH), фак-
тора регуляции транскрипции генов гормона роста и некоторых белков мо-
лока (Pit-1), гормона липидного обмена лептина (LP), миостатина — нега-
тивного регуляторв миогенеза и регенерации мышечной ткани, для которых 
описаны мутации «двойной мускулатуры» бельгийского голубого скота 
nt821(del11) и у пьемонтского скота Q204X, -казеина (CSN3) — белка ми-
целл молока и -лактоглобулина (BLG) — основного белка молочной сы-
воротки. Анализ полиморфизма большинства генов проводили методом 
PCR-RFLP (амплификация фрагментов структурных генов, отграниченных 
подобранными парами праймеров к флангам, с рестрикционным анализом 
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полученных участков). О наличии мутаций в гене миостатина судили по 
длине продукта амплификации без рестрикции (26, 27). Сравнили породы 
КРС в разных регионах разведения: серую украинскую (Херсонская обл., 
34 гол.; Алтайский край, 32 гол.); красную польскую (Тернопольская обл., 
60 гол., Польша, 87 гол.); белоголовую украинскую (Сумская обл., 35 гол.); 
бурую карпатскую (Ивано-Франковская обл., 22 гол.); якутскую (Новоси-
бирскоая обл., 18 гол.). Полиморфизм некоторых генов (в частности, мио-
статина) изучили у мясных пород (герефорды, абердин-ангусы, шароле). В 
анализ были включены и дикие представители подсемейства бычьих 
(Bovinae): ватусси (Bos taurus macrocerons), гаялы (Bibos gaurus frontalis), зубры 
(Bison bonasus), бизоны (Bison bison), представитель подсемейства винторогих 
антилоп (Tragelaphinae) канна (Taurotragus oryx), которые воспроизводятся в 
биосферном заповеднике «Аскания-Нова» (26, 27). Оказалось, что аллель-
ные варианты, ассоциированные с хозяйственно ценными признаками у 
доместицированных форм, фактически не встречаются у близкородствен-
ных диких видов (например, по CSN3), причем, как правило, у абориген-
ных пород частота встречаемости таких аллелей выше, чем у заводских. В то 
же время у высокопродуктивных пород не обнаруживаются комплексные 
генотипы по желательным аллелям (по разным генам), несмотря на выра-
женные различия между породами 

Анализ межлокусных ассоциаций показал, что неравновесие по 
сцеплению — крайне изменчивая характеристика, которая варьирует от 
породы к породе и между внутрипородными группами вне зависимости от 
синтенности генов (колокализации в группе сцепления) (28). Ранее нами 
выявлено статистически достоверное неравновесие по сцеплению локусов 
трансферрина и -казеина (1-я и 6-я хромосомы у КРС), отсутствие такого 
неравновесия — у синтенных трансферрина и церулоплазмина (1-я хромо-
сома); неравновесие по сцеплению локусов -казеина и соматотропного 
гормона у бурого карпатского скота (6-я и 19-я хромосомы), но его отсут-
ствие у серого украинского (18). То есть для домашних видов характерна 
высокая изменчивость межлокусных ассоциаций независимо от синтенно-
сти (29, 30). По нашим наблюдениям, межлокусные ассоциации в некото-
рых случаях могут быть использованы как дополнительная характеристика 
генетической структуры пород и внутрипородных групп.  

Генная подпись искусственного отбора по изменчивости 
комплекса геномных участков (субгенома). До сих пор неясно, мо-
гут ли у домашних животных особенности генофондов (их способность к 
образованию огромного количества новых генных ансамблей, лежащих в 
основе стабильных морфофункциональных типов) быть следствием того, 
что дикие и домашние виды разнятся полиморфизмом неодинаковых ген-
ных систем. Это предположение высказывалось еще 30 лет назад (24) и по-
лучило ряд подтверждений (31). Мы оценили, какой вклад в полиморфизм 
вида вносит полиморфизм разных функциональных групп белков (25). При 
расчете среднюю гетерозиготность у вида принимали за 1 и оценивали ее 
долю, создаваемую за счет полиморфизма каждой из групп. Изучали основ-
ные генетико-биохимические системы, используемые как маркеры струк-
турных генов у более чем 1000 исследованных к настоящему времени видов 
животных и растений (32). Это три группы белков с разными биохимиче-
скими функциями: ферменты внутриклеточного энергетического метабо-
лизма, метаболизма экзогенных субстратов и транспортные белки. Усреднив 
вклад полиморфизма каждой группы, обнаружили, что дикие и домашние 
виды различаются по преимущественной изменчивости разных генетико-
биохимических систем (как и в случае морфофизиологических признаков). 
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То есть при искусственном отборе (в отличие от естественного) полимор-
физм ферментов, связанных с внутриклеточной энергетикой, снижается, а 
обладающих широкой специфичностью и метаболизирующих экзогенные 
субстраты — повышается. Обнаруженные нами у диких и домашних видов 
млекопитающих различия по вкладу функциональных групп белков в об-
щий полиморфизм хорошо согласуются с предположениями о связи видо-
образования с реорганизацией механизмов энергообеспечения клетки (24) и 
тем фактом, что искусственный отбор (за исключением межвидовой гибри-
дизации) обычно не приводит к появлению новых видов.  

Вероятно, естественный отбор способствует видообразованию, под-
держивая полиморфизм ферментов внутриклеточного энергетического ме-
таболизма, а искусственный — благоприятствует появлению форм с высо-
кой адаптацией к экзогенным субстратам. Возможно, размах фенотипиче-
ской изменчивости у доместицированных видов связан с разнообразием 
скоростей метаболизма экзогенных субстратов. Последнее позволяет пред-
полагать наличие «субгенома» — генов, кодирующих системы, участвующие 
в метаболизме этих субстратов. Его вариабельность определяет вовлечение 
вида в доместикацию, важна для широкого фенотипического разнообразия 
домашних животных и необходима для их направленной селекции. 

При анализе полиморфизма ферментных систем у сортов сои, по-
пуляций дикой уссурийской и пяти других видов дикой сои у всех групп 
обнаружен мономорфизм по 21 локусу из 42 (25). Генетико-биохимические 
системы растений разделили на две группы: ферменты, участвующие в об-
разовании АТФ в клетке (гликолиз, цикл Кребса), то есть вовлеченные в 
метаболизм глюкозы (G), и остальные, не участвующие в ее метаболизме 
(NG). Анализ охватывал по 21 локусу ферментов каждой группы. В популя-
циях диких видов выявили 7 полиморфных локусов — один локус NG 
(ESTD-1) и 6 локусов G. Всего у сортов сои обнаружили полиморфизм 19 
локусов (11 — G, 8 — NG). У дикой сои до 86 % полиморфных локусов 
участвуют в контроле внутриклеточного энергетического метаболизма, у 
культурной — только 58 %, при этом полиморфных локусов, не вовлечен-
ных в метаболизм глюкозы, было в 3 раза больше (42 %), чем у диких ви-
дов (подобное отмечали у домашних животных). Следовательно, у расте-
ний тоже можно предположить наличие «субгенома», участвующего в ре-
гуляции связей между внутренней и внешней биохимической средой через 
ферменты метаболизма экзогенных субстратов, транспортные белки.  

Размах генетической изменчивости у G. max больше, чем у G. soja 
(доля полиморфных локусов Р — 45 и 17 %), то есть доместицированный 
вид полиморфнее близкородственного дикого (25-27). Внутривидовые ге-
нетические расстояния (DN) составили соответственно от 0,059 до 0,129 и 
от 0,038 до 0,264. Из этого следует, что у сои внутривидовая генетическая 
дифференциация сортов сопоставима с внутривидовой дифференциацией 
популяций близкородственного дикого вида.  

Таким образом, у доместицированных видов выше изменчивость 
белков, определяющих связь обмена веществ с внешней средой, и генетиче-
ски более стабилен контроль внутриклеточного превращения энергии. 
Сравнение электрофоретических вариантов белков (ферментов) позволяет 
выделить признаки доместикации, связанные с относительно повышенным 
полиморфизмом генетико-биохимических систем, контролирующих метабо-
лизм экзогенных субстратов (у животных еще и транспортных белков).  

Геномная подпись искусственного отбора. Переход к поли-
локусному генотипированию и сканированию генома (от анализа пары 
сотен маркеров до полного секвенирования) — главный признак совре-
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менной популяционной геномики (33).  
Применение RAPD маркеров (randomly amplificated polymorphic 

DNA) ограничено особенностью ПЦР-амплификации участков ДНК, флан-
кированных инвертированными повторами декануклеотидов (34). Не каж-
дая нуклеотидная последовательность инвертирована в геноме с высокой 
частотой и может использоваться как праймер. Для межвидовых и внутри-
видовых исследований представителей Еquidae предложены праймеры UВS-
85 и UBS-126Е (35). С этими праймерами среди 7 диких и 2 доместициро-
ванных видов парно- и непарнокопытных выявлено наибольшее сходство 
домашней лошади и КРС (группировались в отдельный кластер дендро-
граммы). Эти данные можно рассматривать как свидетельство определен-
ного сходства в изменчивости геномов домашних видов (36, 37).  

ISSR-анализ (inter-simple sequence repeat) позволяют повысить точ-
ность отжига. Продукты ISSR-амплификации содержат на флангах инвер-
тированную микросателлитную последовательность праймера, получаемый 
фингерпринт обычно воспроизводится лучше, чем в RAPD (38-42), а выяв-
ляемый полиморфизм выше. Амплификацию проводят с одним или не-
сколькими праймерами из 15-24 нуклеотидов (38), состоящими из тандем-
ных коротких (2-4 нуклеотида) повторов и одного селективного нуклеотида 
на 3´-конце. Микросателлитные последовательности окружают многие ге-
ны (38) и могут быть использованы для них как якорные. Как и RAPD, 
ISSR не требует предварительного клонирования и секвенирования для 
подбора праймеров (38-42). При использовании 3 ди- и 12 тринуклеотид-
ных праймеров ISSR-PCR у 11 доместицированных и диких видов иден-
тифицировано 310 ампликонов (25-27), причем у домашних форм досто-
верно чаще встречались короткие. 

В IRAP-PCR (inter-retrotransposon amplified polymorphism) (38) ам-
плифицируется участок между праймерами, комплементарными двум со-
седним ретротранспозонам (чаще всего — участки длинных концевых по-
второв LTR эндогенных ретровирусов) в альтернативных цепях ДНК, при 
REMAP-PCR (retrotransposon-microsatellite amplified polymorphism) — между 
праймерами для фрагмента LTR ретротранспозона и рядом расположенно-
го простого микросателлитного повтора, выполняющего роль якоря (SSR-
праймер) (43, 44). В REMAP и IRAP применяют праймеры для 3´- и 5´-
конца LTR. Одни ретротранспозоны (например, BARE-1) распределяются 
по длине генома относительно равномерно (43, 44), некоторые короткие 
ретротранспозоны, такие как MITE, достаточно часто локализуются вблизи 
кодирующих последовательностей (45). REMAP маркеры могут быть полез-
ны при изучении геномного своеобразия доместикации: они фланкируют-
ся микросателлитной последовательностью, поэтому выше вероятность, 
что амплифицируемые фрагменты равномерно распределены по хромосо-
мам и не сосредоточены в областях концентрации ретротранспозонов (46). 

Ретротранспозоны тесно связаны с микросателлитами, например в 
геноме КРС (47). Эндогенные ретроврусы широко распространены в ге-
номах основных доместицированных видов животных (48, 49). Интересно, 
что ретротранспозоны привели к существенной межгеномной дифферен-
циации лабораторных линий мышей, имеющих разные источники форми-
рования (C57BL и BALB) за достаточно короткое время (немного более 
100 лет) (50, 51). Описано использование одного из ретротранспозонов 
человека — Alu (в связи с его широким распространением) для сканиро-
вания генома человека (52, 53). 

Изучение формирования видоспецифичных ISSR-PCR маркеров на 
примере древней алтайской породы лошадей показало (46), что геномный 
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фрагмент размером 416 п.н., фланкированный инвертированным повтором 
(AG)9C, образовался при рекомбинации между древними мобильными эле-
ментами (ДНК-транспозон рыб и типичные для многих млекопитающих 
LTR ERV3) и специфической для генома лошади последовательности эн-
догенного ретровируса ERV1. В ДНК алтайской лошади участок размером 
235 п.н. имел гомологию только с ERV1 домашней лошади, что свидетель-
ствует о его относительно более позднем происхождение, чем, например, 
участка гомологии с LTR ERV3. Высокая корреляция (r = 0,9) между ча-
стотой интеграции участка эндогенных ретровирусных последовательностей 
размером 235 п.н. и длинами хромосом свидетельствует о том, что у домаш-
ней лошади происходит дальнейшие транспозиции, рекомбинации и эво-
люция эндогенных ретровирусных последовательностей. Подобные корре-
ляции между частотой интеграции участков эндогенных ретровирусных по-
следовательностей и длинами хромосом наблюдались в геноме КРС (54). 
Такие области интеграции часто обеднены последовательностями GC и 
обогащены AT (54). Относительно регулярное распределение по длине хро-
мосом лошади описано также для участков, гомологичных фрагменту длин-
ного концевого повтора эндогенного ретровируса ERV3 beta1 (55). Выска-
зывалось предположение, что распространение концевого повтора ретрови-
руса (при отсутствии более чем одной полноразмерной копии последнего) 
может происходить по следующему механизму: сначала экзогенный ретро-
вирус массово интегрирует в геном с последующей эксцизией большин-
ства образовавшихся копий, оставляя следы множественных интеграций в 
виде небольших терминальных участков (55). Отмечена высокая гомология 
между EqERV beta1 домашней лошади и неклассифицированным эндоген-
ным ретровирусом в геноме КРС, а также ретровирусом мыши MMTV — 
филогенетическим предком вирусов копытных, поэтому можно ожидать ис-
ходное инфицирование обеих изученных видов мышиным вирусом (55). По-
томки экзогенных ретровирусов в процессах транспозиций и рекомбинаций 
способны вызывать взрывные вспышки мутационной изменчивости. В этой 
связи кажется логичным предположение о том, что именно геномные 
элементы, связанные с такими высокоизменчивыми нуклеотидными по-
следовательностями, могли бы быть вовлечены в широкую фенотипиче-
скую изменчивость, характерную для доместицированных видов. 

Нуклеотидные последовательности экзогенных ретровирусов вно-
сят существенный вклад в семейства эндогенных ретровирусов, фрагменты 
которых и продукты рекомбинации с другими мобильными элементами 
составляют почти основную часть диспергированных повторов геномов 
млекопитающих (49, 54, 56). Созданы подробные базы данных полнораз-
мерных эндогенных ретровирусов, представленных в геномах основных 
доместицированных видов млекопитающих (49). Описан горизонтальный 
перенос некоторых ретротранспозонов, присутствие которых объединяет 
геномы таксономически удаленных видов (57, 58), и обсуждается его су-
щественная роль в эволюции позвоночных (59). Вирусы и мобильные ге-
нетические элементы рассматриваются как драйверы эволюции (60). Из-
вестна тесная связь между микросателлитами и ретротранспозонами (61-
63). В наших исследованиях показано, что в геномных фрагментах ДНК, 
фланкированных инвертированными повторами участков микросателлит-
ных локусов, и у лошадей, и у КРС высока частота рекомбинации пре-
имущественно между ретротранспозонами (64, 65).  

Таким образом, очевидно, что в большинстве случаев анализируе-
мые фенотипические признаки и соответствующие генные системы связаны 
с видоспецифичными хозяйственно ценными признаками. Еще Ч. Дарвин 
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рассматривал процессы доместикации как ускоренную эволюцию под вли-
янием искусственного отбора (66), но до сих пор нет четкого определения, 
что подразумевается под доместикацией и каковы ее генетические механиз-
мы. Некоторые исследователи предлагают рассматривать доместикацию как 
результат устойчивых во многих поколениях взаимоотношений, когда один 
вид существенно влияет на воспроизводство и выживание другого (67). Од-
но из условий превращения дикого животного в домашнее — воспроизвод-
ство при любых условиях содержания, кормления, пространственных огра-
ничениях, снижению двигательной активности и адаптированность к при-
сутствию человека на близком расстоянии. Это связано с изменением пове-
дения животных — одним из самых первых и наиболее ярких результатов 
доместикации. Фактически домашнее животное отличается от дикого преж-
де всего реакцией на человека. Иными словами, доместикация — процесс 
коэволюции (по сути, симбиоза), при котором популяция адаптируется к 
антропогенной среде посредством комбинации генетических изменений. 

Современная концепция фенотипической изменчивости рассматри-
вает проявление признаков как результат взаимодействия генотипа и фак-
торов, влияющих на реализацию генетической информации (условия со-
держания и воспроизводства, микробиом, поллютанты, патогены). Процесс 
осуществляется на разных взаимозависимых уровнях (транскриптом, про-
теом, метаболом, микробиом), образующих нелинейные связи (например, 
единичные изменения в транскриптоме могут приводить к множественным 
изменениям в метаболоме и наоборот), причем на каждом уровне возможно 
непосредственное влияние факторов окружающей среды (68, 69). 

Обнаруженный нами разный вклад ферментов внутриклеточного 
энергетического обмена и метаболизма экзогенных субстратов в общий 
полиморфизм диких и домашних видов млекопитающих хорошо согласу-
ется с отсутствием видообразования при селекции и его связи с реорганиза-
цией энергообеспечения клетки в ходе эволюции. Если учитывать специ-
фичность селекционного отбора и подбора поголовья в популяциях, сход-
ство белкового полиморфизма у диких и домашних животных неожиданно, 
тем более что аллозимная дивергенция у диких видов связана с видообра-
зованием, а у домашних — только с высокой морфофизиологической из-
менчивостью. Следовательно, естественный и искусственный отборы 
должны неодинаково влиять на полиморфизм разных генетико-биохими-
ческих систем, а не на общий размах генетической изменчивости.  Такое 
предположение хорошо подтверждается выполненным нами сопоставле-
нием вклада полиморфизма функциональных групп белков в общую гене-
тическую изменчивость у диких и домашних видов. 

Виды домашних животных, как оказалось, существенно однообраз-
нее диких по полиморфизму некоторых биохимических маркеров — транс-
феррина, эстераз, диафоразы, кислой фосфатазы, каталазы и альбумина 
(24). Это тоже свидетельствует в пользу предположения о неодинаковом 
влиянии естественного и искусственного отборов на генетическую измен-
чивость вследствие воздействия на разные звенья метаболизма, что приво-
дит к полиморфизму разных биохимических маркеров.  

Расширение ареала доместицированных видов, мигрирующих с че-
ловеком, вероятно, увеличивало число контактов с ретровирусами и вело к 
появлению в геноме новых транспозирующихся элементов. Препятствуя 
повторным заражениям, они сохранялись при естественном отборе и в то 
же время повышали генетическую изменчивость (инсерционный мутагенез, 
рекомбинационные процессы), вызывая мутации, существенные для искус-
ственного отбора. Отметим, что во многих исследованиях обнаружена связь 
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между возникновением селекционно значимых аллельных вариантов, отли-
чающих доместицированные виды от близкородственных диких, и встрой-
кой мобильных генетических элементов в кодирующие последовательности 
(31). Участие транспозирующихся элементов в дивегенции геномов близко-
родственных домашних и диких видов могло бы объяснить некоторые эм-
пирические данные, например повышенную скорость эволюции ряда гене-
тических элементов в геномах доместицированных видов (31) и бóльшую 
частоту встречаемости коротких фрагментов геномной ДНК, фланкирован-
ных инвертированными повторами, у доместицированных полорогих, чем у 
близкородственных диких форм (27).  

Итак, полученные данные свидетельствуют о том, что у видов рас-
тений и животных имеются признаки доместикации, отличающие их от 
близкородственных диких видов не только на уровне комплексов феноти-
пических характеристик, но и по полиморфизму структурных генов, коди-
рующих белки и ферменты, а также по распространенности в геноме ин-
вертированных повторов микросателлитных локусов, мобильных генетиче-
ских элементов, сегментных дупликаций. Можно ожидать, что одним из 
механизмов формирования таких отличий могут быть общие ретровирус-
ные инфекции. Для описания общих и частных генетических основ доме-
стикации нужно выявить источник уникальной генетической изменчиво-
сти доместицированных видов, у которых (при одинаковом размахе гене-
тико-биохимического варьирования) повышена изменчивость регуляторов 
общего метаболизма, определяющего связь между биохимическими про-
цессами во внешней и внутренней среде, и более стабильны генетические 
системы контроля внутриклеточного превращения энергии (гликолиз, 
цикл Кребса). Можно ожидать, что именно системы, участвующие в мета-
болизме экзогенных субстратов, кодируются генами «субгенома», измен-
чивость которого связана с фенотипической пластичностью и определяет 
возможность вовлечения вида в доместикацию. 
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A b s t r a c t  
 

Domestication is considered as a model of microevolution, problems and traits of domesti-
cation in animal species that distinguish them from closely related wild species are discussed. Data 
on different levels of "signature" of domestication, such as genomic, gene, protein, metabolomic, in 
the key genes of formation of economically valuable traits are presented. It is noted that the main 
differences of domesticated species from closely related wild ones are relatively high variability not 
only at the phenotypic level, manifested in large numbers of breeds and wide areas, but also in the 
population-genetic heterogenisity, as well as functional groups of genes involved in variability. The 
accumulated data suggest that there is a “subgenome”, the increased variability of which is a source 
of genetic heterogeneity of domesticated animals, necessary for effective selection on economically 
valuable traits and adaptive potential. Literary data on the comparative analysis of the differences 
between SNP and CNV markers indicate that, mostly in genomic regions, in which are localized 
differentiating these species types the SNP and CNV markers, localized the genes which are associ-
ated with the development of the nervous and immune systems, as well as the characteristics of ani-
mal productivity in agricultural species, and involved in these processes specific genes varies depend-
ing on species, that is, similar phenotypic solutions are achieved with the involvement of different 
genetic systems (F.J. Alberto et al. 2018). It is known that almost half of mammalian genomes are 
engaged in retrotransposons (E.V. Koonin, 2016). The comparative analysis of domesticated and 
closely related wild species revealed differences in the relatively high density in the domesticated 
species the distribution of DNA fragments flanked by inverted sequences of tandem and dispersed 
repeats. It is proved that there is a certain contribution of transposing elements associated with a 
wide range of retroviral infections in the increased genetic variability of domesticated species, which 
can explain the unique genetic and phenotypic variability of domesticated animals. 
 

Keywords: domestication, signature of domestication, microsatellites, dispersed repeats, en-
dogenous retroviruses. 
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