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Ì. À. Êóñëèé è äð.
Ãåíîòèïèðîâàíèå è îïðåäåëåíèå ìàñòè äðåâíèõ ëîøàäåé Áóðÿòèè

Ñ ãåíåòè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ ðàçëè÷èÿ ìåæäó äðåâíèìè è ñîâðåìåííûìè ëîøàäüìè ìîãóò áûòü ðå-
êîíñòðóèðîâàíû ñ ïîìîùüþ ôèëîãåîãðàôè÷åñêîãî àíàëèçà ìèòîõîíäðèàëüíûõ ãåíîìîâ è èçó÷åíèÿ ôå-
íîòèïè÷åñêè âàæíûõ ÿäåðíûõ ëîêóñîâ. Ìíîãîîáðàçèå ìàñòåé ñîâðåìåííûõ ëîøàäåé ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòà-
òîì èñêóññòâåííîãî îòáîðà è ñâèäåòåëüñòâóåò î âûñîêîé ñòåïåíè îäîìàøíèâàíèÿ. Ìû ïðîâåëè ôèëîãå-
íåòè÷åñêèé àíàëèç ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ, âûäåëåííîé èç êîñòíûõ îáðàçöîâ 6 äðåâíèõ ëîøàäåé èç
ïàäè Öàðàì â Ðåñïóáëèêå Áóðÿòèÿ, è óñòàíîâèëè, ÷òî îíè îòíîñÿòñÿ ê ãàïëîãðóïïå Å ïî êëàññèôèêàöèè
À÷èëëè. Ýòà ãàïëîãðóïïà âñòðå÷àåòñÿ ñðåäè ñîâðåìåííûõ ëîøàäåé ïîðîäû ìàðåììàíî èç Èòàëèè. Îïðå-
äåëåíèå ó 2 äðåâíèõ ëîøàäåé ñåðîé ìàñòè, îòëè÷íîé îò äèêîãî òèïà, ñâèäåòåëüñòâóåò î äîñòàòî÷íî âû-
ñîêîé ñòåïåíè îäîìàøíèâàíèÿ ëîøàäåé Áóðÿòèè â ïåðèîä I â. äî í. ý.—I â. í. ý. Íà îñíîâå àíàëèçà ôðàã-
ìåíòà ãèïåðâàðèàáåëüíîãî ðàéîíà ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíîìà îïðåäåëèëè, ÷òî äðåâíèå ëîøàäè Áóðÿòèè
ïðèíàäëåæàò ãàïëîòèïó X3 ïî êëàññèôèêàöèè ×åñëàê, êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ ïðåäêîâûì äëÿ ãàïëîãðóïïû
X3 ñîâðåìåííûõ ëîøàäåé Ìîíãîëèè, Òûâû è Áóðÿòèè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: äðåâíÿÿ ÄÍÊ, ôèëîãåíåòè÷åñêèé àíàëèç.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: å. à. — åäèíèöà àêòèâíîñòè.

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ñîáðàíû áîëüøèå êîëëåêöèè êî-
ñòíûõ îñòàíêîâ äðåâíèõ ëîøàäåé, îáíàðóæåííûõ íà òåð-
ðèòîðèè Ñèáèðè ïðè àðõåîëîãè÷åñêèõ ðàñêîïêàõ ïîãðå-
áàëüíûõ êîìïëåêñîâ, îòíîñÿùèõñÿ êî âñåì èñòîðè÷åñêèì
ýïîõàì (Êîñèíöåâ, 2005; Ìèíÿåâ, 2009; Òèøêèí, Ëóêåðè-
íà, 2011). Àíàëèç äðåâíåé ÄÍÊ äàåò âîçìîæíîñòü ïðîñëå-
äèòü äèíàìèêó èçìåíåíèÿ ïîïóëÿöèé âî âðåìåíè (Willer-
slev et al., 2005). Äèêèé òèï îêðàñêè ëîøàäè — ãíåäîé —
áûë íåîáõîäèì äëÿ ìàñêèðîâêè (Ludwig et al., 2009).
Â 4-ì òûñÿ÷åëåòèè äî í. ý. â Åâðîïå ïîÿâëÿþòñÿ äèêèå ëî-
øàäè âîðîíîé ìàñòè. Îäîìàøíåííûå ëîøàäè óæå îòëè-
÷àþòñÿ ðàçíîîáðàçèåì ìàñòåé. Ïðè÷èíàìè âàðèàöèé
îñíîâíîãî öâåòà øåðñòè ëîøàäåé ÿâëÿþòñÿ ìóòàöèè â ãå-
íàõ îêðàñêè. Áàçîâûå ìàñòè ëîøàäåé — âîðîíàÿ, ãíåäàÿ è
ðûæàÿ — êîíòðîëèðóþòñÿ ãåíàìè MC1R (melanocortin-1
receptor) è ASIP (agouti signaling protein). Õàðàêòåðíàÿ ìó-
òàöèÿ â ãåíå ASIP ïðèâîäèò ê ðåöåññèâíîìó ÷åðíîìó ôå-
íîòèïó (Rieder et al., 2001), à â ãåíå MC1R — ê ðåöåññèâ-
íîìó ðûæåìó (Marklund et al., 1996). Ìóòàöèè â ãåíàõ-
ìîäèôèêàòîðàõ ñâÿçàíû ñ ðàçëè÷íûìè ôîðìàìè ïÿòíè-

ñòîñòè, îñâåòëåíèÿ è ðàçáàâëåíèÿ öâåòà (Campana et al.,
2010). Òàê, ìóòàöèÿ â ãåíå PMEL-17 (premelanosome pro-
tein 17) ïðèâîäèò ê ñåðåáðèñòîé ìàñòè (Komaromy et al.,
2011), â ãåíå PAX3 (paired box gene 3) — ê òèïó ïåãîé ìà-
ñòè ñïëåøåä óàéò (Hauswirth et al., 2012), â ãåíå STX17
(syntaxin-17) — ê ñåðîé ìàñòè (Pielberg et al., 2008), â ãåíå
TRPM1 (transient receptor potential cation channel, subfa-
mily M, member 1) — ê ëåîïàðäîâîìó òèïó ÷óáàðîé ìàñòè
(Bellone et al., 2010).

Íàøèìè îñíîâíûìè çàäà÷àìè ÿâëÿëèñü âûäåëåíèå
ÄÍÊ èç êîñòíûõ îáðàçöîâ 7 äðåâíèõ ëîøàäåé (àðõåîëîãè
íå ñìîãëè òî÷íî îïðåäåëèòü, ïðèíàäëåæàò ëè âñå ýòè êîñ-
òè ðàçíûì ëîøàäÿì) è ïîñëåäóþùåå ñåêâåíèðîâàíèå èõ
ìèòîõîíäðèàëüíûõ ãåíîìîâ, à òàêæå ôðàãìåíòîâ âñåõ âû-
øåïåðå÷èñëåííûõ ãåíîâ îêðàñêè ïîñëå ïðåäâàðèòåëüíîãî
îáîãàùåíèÿ áèáëèîòåê äëÿ ñåêâåíèðîâàíèÿ. Íà îñíîâå
àíàëèçà ìèòîõîíäðèàëüíûõ ãåíîìîâ è ãåíîâ îêðàñêè
äðåâíèõ ëîøàäåé ïðåäïîëàãàëîñü îïðåäåëèòü èõ ìàñòè,
ãàïëîòèïû è ôèëîãåíåòè÷åñêèå îòíîøåíèÿ ñ ñîâðåìåí-
íûìè ëîøàäüìè.
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Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

È ñ ï î ë ü ç î â à í í û å ð å à ê ò è â û: Taq ÄÍÊ-ïîëèìå-
ðàçà (ABI, ÑØÀ, 100 å. à./ìë); Phusion ÄÍÊ-ïîëèìåðàçà
(Thermo Fisher Scientific, ÑØÀ, 2 å. à./ìêë); ïðîòåèíàçà K
(Roche, Øâåéöàðèÿ, 600 å. à./ìë);Taq áóôåð 10 � (ABI,
ÑØÀ); Phusion High-Fidelity áóôåð 5 � (Thermo Fisher
Scientific, ÑØÀ); MgCl2 (FINNZYMES, Ôèíëÿíäèÿ); íà-
áîð dNTP (Ìåäèãåí, Ðîññèÿ); dTTP è bio dUTP (Thermo
Fisher Scientific, ÑØÀ); Streptavidin Dynabeads (Invitro-
gen, ÑØÀ); Na-ñîëü N-ëàóðèë-ñàðêîçèíà (SIGMA, ÑØÀ).

Â û ä å ë å í è å ä ð å â í å é Ä Í Ê. Ïîâåðõíîñòíûé
ñëîé êîñòè (0.5—1 ìì) óäàëÿëè àëìàçíûì äèñêîì, 0.5 ã
êîìïàêòíîãî âåùåñòâà êîñòè èçìåëü÷àëè â ïîðîøîê, ê
íåìó äîáàâëÿëè 10 ìë 0.5 Ì ðàñòâîðà àììîíèéíîé ñîëè
ÝÄÒÀ, 0.5 % ðàñòâîðà Na-ñîëè N-ëàóðèë-ñàðêîçèíà è
0.5 ìã/ìë ïðîòåèíàçû K. Ñóñïåíçèþ èíêóáèðîâàëè ñ ïå-
ðåìåøèâàíèåì â òå÷åíèå 2—2.5 ÷ ïðè 55 °C äî ïîëíîãî
ðàñòâîðåíèÿ êîñòè. Ïîñëå öåíòðèôóãèðîâàíèÿ ïðîâîäèëè
ñâÿçûâàíèå ÄÍÊ ñ äèîêñèäîì êðåìíèÿ (Rohland, 2012).
Î÷èùàëè îáðàçöû íà êîëîíêàõ MinElute PCR Purification
Kit (QIAGEN, Íèäåðëàíäû). Äëÿ óäàëåíèÿ èíãèáèòîðîâ
ÏÖÐ èñïîëüçîâàëè Agencourt AMPure XP PCR Purificati-
on Kit (Beckman Coulter, ÑØÀ).

Ï î ë ó ÷ å í è å á è á ë è î ò å ê ä ë ÿ ñ å ê â å í è ð î â à -
í è ÿ. Áèáëèîòåêè ôðàãìåíòîâ äðåâíåé ÄÍÊ ïîëó÷àëè ñ
èñïîëüçîâàíèåì TruSeq® Nano DNA Sample Preparation
Kit (Illumina, ÑØÀ) ïî ïðîòîêîëó ïðîèçâîäèòåëÿ (High
Sample Protocol). Äëÿ î÷èùåíèÿ áèáëèîòåê èñïîëüçîâàëè
QIAquick PCR Purification Kit (QIAGEN, Íèäåðëàíäû).

Î á î ã à ù å í è å á è á ë è î ò å ê. Ìèòîõîíäðèàëü-
íóþ ÄÍÊ ëîøàäè íàðàáàòûâàëè ïðè ïîìîùè ÏÖÐ c Taq
ÄÍÊ-ïîëèìåðàçîé â âèäå ÷åòûðåõ ôðàãìåíòîâ (îêîëî
4 ò. ï. í. êàæäûé) ñ ïðàéìåðàìè: 1F-gaggagcctgttccataatcg,
1R-ggttagggggaggagtagg, 2F-tcccatccacaaacaacataaa, 2R-ga-
ggcttggagaagggtgaag, 3F-tgaccacccacaggtatcca, 3R-acgttggt-
ggagtgttctagtt, 4F-ggcagcatttttgccggatt, 4R-gatggtggggtttat-
cgggg. Ýêâèìîëÿðíóþ ñìåñü ìèòîõîíäðèàëüíûõ ôðàã-
ìåíòîâ áèîòèíèëèðîâàëè ñ ïîìîùüþ Nick Translation
Bionik Labeling System Kit (Invitrogen, ÑØÀ), à áèîòèíè-
ëèðîâàííûå ôðàãìåíòû ãåíîâ îêðàñêè ïîëó÷àëè ïðè ïî-
ìîùè ÏÖÐ ñ Taq ÄÍÊ-ïîëèìåðàçîé è bio dUTP â âèäå
8 ôðàãìåíòîâ (îêîëî 0.2—0.25 ò. ï. í. êàæäûé) ñ ïðàé-
ìåðàìè: MC1RF, MC1RR (5R-tactggtggtgactgccatcgcc-3R,
5R-cccaggaagcagaggctggacac-3R); ASIPF, ASIPR (5R-aagggg-
gaaaagaccagaaacatctggc-3R, 5R-gcctgaaaaatccttcatttagttccta-
gcc-3R); PMEL17F, PMEL17R (5R-ctgctctcaccaaagggggaaga-
gc-3R, 5R-ggaggcagctaggatcaaggccaag-3R); TRPM1F, TRPM1R

(5R-cccccctgatgctttaccactgc-3R, 5R-gggaaagtgaaagaggaggtgga-
ggaag-3R); KITF, KITR (5R-gtgagtactcacatttcctttgaccaca-3R,
5R-ggattggtagaacataagcagcattctag-3R); PAX3F, PAX3R (5R-g-
acggatggagcctgtctcctggtac-3R, 5R-gtcaaccagctcggcggtgtattta-
tc-3R); STX17F, STX17FV (5R-ccaggaattatgggaaggttgga-3R,
5R-tctgagattgtgtgatctgggaacttc-3R); STX17R, STX17RV (5R-gt-
gtgcaccagaatcacctggag-3R, 5R-tttgtatgtgggtcaccaccacag-3R).
Ñìåøèâàëè áèîòèíèëèðîâàííûå ôðàãìåíòû ãåíîâ îêðà-
ñêè â ýêâèìîëÿðíîì ñîîòíîøåíèè. Áèîòèíèëèðîâàííûå
çîíäû î÷èùàëè íà êîëîíêàõ MinElute PCR Purification
Kit (QIAGEN, Íèäåðëàíäû).

Èììîáèëèçàöèþ áèîòèíèëèðîâàííûõ çîíäîâ íà ìàã-
íèòíûå ÷àñòèöû ñî ñòðåïòàâèäèíîì ïðîâîäèëè, èñïîëü-
çóÿ Dynabeads® Streptavidin Trial Kit (Life Technologies,
ÑØÀ), ñîãëàñíî èíñòðóêöèè ïðîèçâîäèòåëÿ. Áèîòèíèëè-
ðîâàííûå çîíäû äåíàòóðèðîâàëè 5 ìèí ïðè 95 °C è èììî-
áèëèçîâûâàëè íà ìàãíèòíûå ÷àñòèöû (ïðåäâàðèòåëüíî

3 ðàçà ïðîìûòûå ðàñòâîðîì 2 � SSC) â ðàñòâîðå 2 � SSC
30 ìèí ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå (íà 1000 íã çîíäîâ
äîáàâëÿëè 30 ìêë ìàãíèòíûõ ÷àñòèö). Êîëè÷åñòâî èììî-
áèëèçîâàííîé ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ îáû÷íî ñîñòàâëÿ-
ëî 1.2—1.7 ìêã, à ôðàãìåíòîâ ÿäåðíûõ ãåíîâ — 0.47 ìêã
íà 50 ìêë èñõîäíîé ñóñïåíçèè Dynabeads.

Î á î ã à ù å í è å á è á ë è î ò å ê. Ïðîâîäèëè ãèáðèäè-
çàöèþ áèáëèîòåê è áèîòèíèëèðîâàííûõ çîíäîâ, èììîáè-
ëèçîâàííûõ íà ìàãíèòíûå ÷àñòèöû ñî ñòðåïòàâèäèíîì.
Áèáëèîòåêè, ñîäåðæàùèå 900—1500 íã ÄÍÊ â 30 ìêë
10 ìÌ Òðèñ-ÍCl-áóôåðà, äåíàòóðèðîâàëè 5 ìèí ïðè
95 °C, ê íèì äîáàâëÿëè 5 ìêë ìàãíèòíûõ ÷àñòèö ñ 0.24—
0.34 ìêã ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ è 10 ìêë ìàãíèòíûõ ÷à-
ñòèö ñ 0.09 ìêã ôðàãìåíòà êàæäîãî ãåíà îêðàñêè, 0.1 îáú-
åìà 20 � SSC è ïðîâîäèëè ãèáðèäèçàöèþ ïðè 65 °C
48—72 ÷. Çàòåì ÷àñòèöû ïðîìûâàëè 3 ðàçà 100 ìêë
2 � SSC ïðè 65 °C, 2 ðàçà 0.2 � SSC ïðè êîìíàòíîé òåì-
ïåðàòóðå è ýëþèðîâàëè â 30 ìêë MilliQ H2O 5 ìèí ïðè
96 °C. Àìïëèôèêàöèþ îáîãàùåííûõ áèáëèîòåê ïðîâîäè-
ëè â îáúåìå 50 ìêë, ñîäåðæàùåì Phusion HF Buffer,
0.25 ìM 4dNTP, 1 ìêÌ ïðàéìåðîâ äëÿ àäàïòåðîâ ôðàã-
ìåíòîâ áèáëèîòåê, 1 å. à. Phusion ÄÍÊ-ïîëèìåðàçû.

Ñ å ê â å í è ð î â à í è å. Êâàíòèôèêàöèþ ïîëó÷åííûõ
áèáëèîòåê ïðîâîäèëè ïðè ïîìîùè ÏÖÐ â ðåàëüíîì âðå-
ìåíè â ïðèñóòñòâèè êðàñèòåëÿ SYBR Green 1 è ðåôåðåíñ-
íîãî êðàñèòåëÿ ROX, èñïîëüçóÿ ÏÖÐ-êîìïëåêò: 2.5 � ðå-
àêöèîííóþ ñìåñü (Ñèíòîë, Ðîññèÿ), ñîãëàñíî ïðîòîêîëó
ïðîèçâîäèòåëÿ. Ñåêâåíèðîâàëè îáðàçöû íà ïëàòôîðìå
MiSeq (Illumina, ÑØÀ).

À í à ë è ç ä à í í û õ. Êàðòèðîâàíèå ðèäîâ íà ðåôåðåí-
ñíûé ãåíîì (JN398377), ñîçäàíèå êîíñåíñóñíîé ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòè ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãåíîìà äðåâíèõ ëîøà-
äåé è îïðåäåëåíèå åãî ñðåäíåãî ïîêðûòèÿ ïðîèçâîäèëè â
ïðîãðàììå Geneious 8.1.6. Ìíîæåñòâåííîå âûðàâíèâàíèå
íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ïðîâîäèëè â ïðî-
ãðàììå MAFFT. Ñ ïîìîùüþ ïðîãðàììû PartitionFinder â
ìèòîõîíäðèàëüíîì ãåíîìå âûäåëèëè 3 ÷àñòè, êîòîðûå
ýâîëþöèîíèðóþò ïî-ðàçíîìó, è îïðåäåëèëè ýâîëþöèîí-
íóþ ìîäåëü íóêëåîòèäíûõ çàìåí äëÿ êàæäîé ÷àñòè: äëÿ
âòîðûõ êîäîíîâ áåëîê-êîäèðóþùèõ ãåíîâ èñïîëüçîâàëè
ìîäåëü HKY + G, äëÿ ÐÍÊ-êîäèðóþùèõ ãåíîâ, ïåðâûõ è
òðåòüèõ êîäîíîâ áåëîê-êîäèðóþùèõ ãåíîâ — HKY + G +
+ I, à äëÿ ãèïåðâàðèàáåëüíûõ ðàéîíîâ — GTR + G + I.
Äëÿ ïîñòðîåíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äðåâà èñïîëüçîâàëè
Áàéåñîâñêèé ìåòîä (ïðîãðàììà MrBayes): 2 ìëí ïîêîëå-
íèé Ìàðêîâñêîé öåïè, ÷àñòîòà âçÿòèÿ îáðàçöîâ — 1000,
ïåðâûå 25 % äåðåâüåâ îòáðàñûâàþòñÿ. Ôèëîãåíåòè÷å-
ñêóþ ñåòü ñòðîèëè íà îñíîâå ìåäèàííîãî ãðàôà â ïðî-
ãðàììå NETWORK 4.612.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Ã å í î ò è ï è ð î â à í è å è ô è ë î ã å í å ò è ÷ å ñ ê è é
à í à ë è ç. Ìû âûëîæèëè êîíñåíñóñíûå ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòè ìèòîõîíäðèàëüíûõ ãåíîìîâ äðåâíèõ ëîøàäåé â áàçó
äàííûõ GenBank, çíà÷åíèÿ ñðåäíåãî ïîêðûòèÿ ïîëó÷åí-
íûõ ãåíîìîâ ïðèâåäåíû â òàáë. 1.

Íà îñíîâå ìèòîõîíäðèàëüíûõ ãåíîìîâ 6 äðåâíèõ ëî-
øàäåé Áóðÿòèè è 83 ñîâðåìåííûõ ëîøàäåé èç ñòàòüè
À÷èëëè ñ ñîàâòîðàìè (Achilli et al., 2012) ïîñòðîèëè ôè-
ëîãåíåòè÷åñêîå äðåâî (ðèñ. 1). Âñå äðåâíèå ëîøàäè Áóðÿ-
òèè ïîïàëè â ãàïëîãðóïïó Å, êîòîðàÿ ïðåäñòàâëåíà ãàïëî-
òèïîì 25, âñòðå÷àþùèìñÿ ñðåäè ñîâðåìåííûõ ëîøàäåé
ïîðîäû ìàðåììàíî â Èòàëèè, è ñîîòâåòñòâåííî îíè ÿâëÿ-
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þòñÿ ðîäñòâåííîé âåòâüþ ýâîëþöèè äëÿ áóðÿòñêèõ ëî-
øàäåé.

Íà îñíîâå âûðàâíèâàíèÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ôðàã-
ìåíòà 246 ï. í. èç ãèïåðâàðèàáåëüíîãî ðàéîíà I ìèòîõîí-
äðèàëüíîãî ãåíîìà äðåâíèõ ëîøàäåé Áóðÿòèè (Öàð15, 16,
19, 20 è 25), äðåâíèõ è ñîâðåìåííûõ ëîøàäåé Ìîíãîëèè,
Òûâû è Áóðÿòèè èç ñòðàí ×åñëàê è ñîàâòîðîâ (Cieslak
et al., 2010) è ñîâðåìåííûõ ëîøàäåé Áóðÿòèè (JQ936455—
JQ936476) ïîñòðîèëè ôèëîãåíåòè÷åñêóþ ñåòü (ðèñ. 2).

Äðåâíèå ëîøàäè Áóðÿòèè îòíîñÿòñÿ ê ãàïëîòèïó X3,
êîòîðûé ïîÿâèëñÿ â Çàïàäíîé Ñèáèðè â ìåäíîì âåêå (Ci-
eslak et al., 2010). Êàê âèäíî ïî ñåòè, îí ÿâëÿåòñÿ ïðåäêî-

âûì äëÿ îñòàëüíûõ ãàïëîòèïîâ ãàïëîãðóïïû X3, êîòîðûå
ñåé÷àñ âñòðå÷àþòñÿ â Ìîíãîëèè, Òûâå è Áóðÿòèè.

Î ï ð å ä å ë å í è å ì à ñ ò è ä ð å â í è õ ë î ø à ä å é Á ó -
ð ÿ ò è è. Ìû èñïîëüçîâàëè 4 îáðàçöà áèáëèîòåê äëÿ îïðå-
äåëåíèÿ ìàñòè äðåâíèõ ëîøàäåé Áóðÿòèè. Èíôîðìàöèÿ î
íàëè÷èè õàðàêòåðíîé ìóòàöèè âî ôðàãìåíòàõ ãåíîâ îêðà-
ñêè ïðèâåäåíà â òàáë. 2.

Ãåíû îñíîâíîãî öâåòà øåðñòè (ASIP è MC1R) ÿâëÿþò-
ñÿ êîìïëåìåíòàðíûìè (Êóðñêàÿ, 2012), à èõ ìóòàíòíûå
àëëåëè — ðåöåññèâíûìè, ïîýòîìó ìû äåëàëè âûâîä î áà-
çîâîé ìàñòè, åñëè â îáðàçöå ïðèñóòñòâîâàëè ðèäû îáîèõ
ýòèõ ãåíîâ. Ëîøàäü Öàð15 ÿâëÿåòñÿ ãåòåðîçèãîòíîé ïî
ãåíó MC1R è ãîìîçèãîòíîé ïî äîìèíàíòíîìó àëëåëþ
ãåíà ASIP, ïîýòîìó îíà èìååò «äèêèé» ôåíîòèï — ãíå-
äóþ ìàñòü. Åñëè ó ëîøàäè Öàð17 ïðèñóòñòâóåò äîìèíàíò-
íûé àëëåëü ãåíà ASIP, òî îíà îòíîñèòñÿ ê ãíåäîé ìàñòè, à
åñëè îíà ÿâëÿåòñÿ ãîìîçèãîòíîé ïî ìóòàíòíîìó àëëåëþ,
òî èìååò âîðîíóþ ìàñòü. Àíàëîãè÷íûì îáðàçîì îïðåäå-
ëèëè, ÷òî ëîøàäè Öàð25 è Öàð36 ïðèíàäëåæàò ñîîòâåòñò-
âåííî ãíåäîé è ãíåäîé èëè âîðîíîé ìàñòÿì. Ìóòàíòíûå
àëëåëè ãåíîâ-ìîäèôèêàòîðîâ ÿâëÿþòñÿ äîìèíàíòíûìè.
Ëîøàäè Öàð17 è Öàð25 ïðèíàäëåæàò ñåðîé ìàñòè, ïî-
ñêîëüêó èìåþò äîìèíàíòíûé àëëåëü ãåíà STX17. Ìîæ-
íî ñäåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî óæå â I â. äî í. ý.—I â. í. ý. ñå-
ðàÿ ìàñòü áûëà ðàñïðîñòðàíåíà â ïîïóëÿöèÿõ áóðÿò-
ñêèõ ëîøàäåé, ñëåäîâàòåëüíî, ïî íåé øåë èñêóññòâåííûé
îòáîð.
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Ò à á ë è ö à 1

Ñðåäíåå ïîêðûòèå ìèòîõîíäðèàëüíûõ ãåíîìîâ

Íàçâàíèå
îáðàçöà

Ñðåäíåå ïîêðûòèå ãåíîìà �
ñòàíäàðòíîå îòêëîíåíèå

Ðåãèñòðàöèîííûé
íîìåð â GenBank

Öàð15 6.8 � 4.5 KT985981

Öàð16 204.8 � 71.4 KT985982

Öàð17 4.3 � 3.1 KT985983

Öàð19 86.8 � 52.7 KT985982

Öàð20 529.4 � 37.3 KT985982

Öàð25 12.7 � 9.0 KT985984

Ðèñ. 1. Ôèëîãåíåòè÷åñêîå äðåâî ñîâðåìåííûõ ëîøàäåé èç ðàçíûõ ðàéîíîâ ìèðà è äðåâíèõ ëîøàäåé Áóðÿòèè.

A—R — íàçâàíèÿ ìèòîõîíäðèàëüíûõ ãàïëîãðóïï ïî êëàññèôèêàöèè À÷èëëè ñ ñîàâòîðàìè (Achilli et al., 2012), 25 — íàçâàíèå ãàïëîòèïà. Öèôðàìè
íà âåòâÿõ äðåâà îáîçíà÷åíà àïîñòåðèîðíàÿ âåðîÿòíîñòü òîïîëîãèè, ïîëó÷åííàÿ Áàéåñîâñêèì ìåòîäîì. Ñåðûì öâåòîì îáîçíà÷åíû äðåâíèå ëîøàäè

Áóðÿòèè.



Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðî-
åêò 14-04-00723).
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Ò à á ë è ö à 2

Ìóòàöèè â ãåíàõ îêðàñêè äðåâíèõ ëîøàäåé

Íàçâàíèå
îáðàçöà

Ãåí, ìóòàöèÿ, ïîçèöèÿ

MC1R ,
òðàíçèöèÿ Ñ�T,

ïîçèöèÿ 2
êîäîíà 83

ASIP, äåëåöèÿ,
ïîçèöèÿ 30—41

ýêçîíà 2

PAX3,
òðàíçèöèÿ G�A,

ïîçèöèÿ 3
êîäîíà 209

PMEL-17
òðàíçèöèÿ Ñ�T,

ïîçèöèÿ 2
ýêçîíà 11

STX17,
òàíäåìíàÿ

äóïëèêàöèÿ
4.6 ò. ï. í.
â èíòðîíå 6

TRPM1,
òðàíçèöèÿ Ñ�T,

ïîçèöèÿ 18
èíòðîíà 12

ìàñòü

Öàð15 –/+ –/– –/– –/– ? –/– Ãíåäàÿ

Öàð17 –/+ ? –/– ? –/+ ? Ñåðàÿ íà îñíîâå ãíå-
äîé èëè âîðîíîé

Öàð25 –/– –/– ? –/– –/+ –/– Ñåðàÿ íà îñíîâå ãíå-
äîé

Öàð36 –/– ? –/– ? ? ? Ãíåäàÿ èëè âîðîíàÿ

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Çíàêîì «ìèíóñ» ïîêàçàí «äèêèé» àëëåëü ãåíà îêðàñêè, çíàêîì «ïëþñ» — ìóòàíòíûé àëëåëü ãåíà îêðàñêè; çíàê âîïðîñà — íåò
äàííûõ.

Ðèñ. 2. Ôèëîãåíåòè÷åñêàÿ ñåòü ñîâðåìåííûõ è äðåâíèõ ëîøàäåé Áóðÿòèè, Ìîíãîëèè è Òûâû.

Íàçâàíèÿ âåðøèí ñåòè ñîîòâåòñòâóþò íàçâàíèÿì ãàïëîòèïîâ ïî ×åñëàê ñ ñîàâòîðàìè (Cieslak et al., 2010). Ðàçìåð êðóãîâ ïðîïîðöèîíàëåí ÷èñëó îñî-
áåé, îòíîñÿùèõñÿ ê ãàïëîòèïó. Öâåòàìè îáîçíà÷åíû ïîïóëÿöèè ëîøàäåé èç ðàçíûõ ðàéîíîâ. Öèôðû íà âåòâÿõ ñåòè ñîîòâåòñòâóþò ïîçèöèè îäíîíóê-

ëåîòèäíîé çàìåíû îò íà÷àëà 15 000 ï. í. â ðåôåðåíñíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè (X79547). Â êà÷åñòâå àóòãðóïïû âçÿò îñåë Equus asinus.
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From genetic point of view, differences between ancient and modern horses can be reconstructed by using
the phylogeographic analysis of mitochondrial genomes and by studying phenotypically important nuclear loci.
The variety of modern horse coat colors resulted from artificial selection indicates a high degree of domestica-
tion. We have conducted the phylogenetic analysis of mitochondrial DNA extracted from bone samples of six
ancient horses from Tsaramburial in the Republic of Buryatia, and established that they belong to a haplogroup
E by Achilli’s classification. This haplogroup is found among modern horses of the Maremmano breed from
Italy. Gray coat color different from wild type have been detected in two ancient horses, which demonstrates a
sufficiently high domestication level of Buryat horses during the period I century BC to I century AD. The ana-
lysis of the mitochondrial genome hypervariable region fragments revealed that ancient Buryat horses belong to
a haplotype X3 by Cieslak’s classification, which is ancestral to the haplogroup X3 of modern horses in Mon-
golia, Tuva, and Buryatia.

K e y w o r d s: phylogeographic analysis, ancient DNA, Buryat horses.
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