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Одомашнивание растений и животных – одно из самых значительных культурных достижений, по-
влиявших на эволюционную историю человека. Первым одомашненным животным была собака.
Несмотря на многочисленные исследования, ранние этапы доместикации собаки остаются малопонят-
ными. В обзоре подчeркиваются параллели в изменении поведения и его молекулярно-генетических ос-
нов у доместицируемых лисиц и собак, с особым акцентом на “древних” породах. Описаны три подхода
к изучению молекулярно-генетических механизмов доместикации и даны некоторые их результаты, по-
лученные путeм использования современных методов, включая высокопроизводительное секвени-
рование. Первый подход – экспериментальное моделирование ранних этапов доместикации на
промышленном объекте – лисице. Второй подход – сравнительный анализ современных собак и
волков. Третий подход включает палеогенетический анализ древних собак и волков с учетом их ар-
хеологического контекста. Обсуждены филогенетические и филогеографические подходы к изуче-
нию одомашнивания собаки и их роль в комплексной реконструкции механизмов доместикации.
Актуальные затруднения, связанные с оценкой времени, географической локализацией и рекон-
струкцией молекулярных механизмов доместикации собаки, рассмотрены в контексте стратегий
формирования выборок для геномного анализа. Обсуждается возможная роль генов сигнальной си-
стемы глутаматных рецепторов и клеток нервного гребня, имеющих широкий плейотропный эф-
фект, в качестве важнейших мишеней отбора при экспериментальной и исторической доместика-
ции. В заключение еще раз подчеркивается целесообразность изучения механизмов доместикации
не только и, возможно, не столько путем исследования взрослых животных, сколько с помощью
анализа различных стадий развития как на молекулярном, так и на организменном уровне.
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Несмотря на то что история доместикации жи-
вотных насчитывает более десятка тысячелетий, а
Дарвин описал изменения, происходящие при
доместикации, еще в 1859 и 1868 гг. [1, 2], дебаты
о том, в чем состоит эволюционное существо это-
го величайшего процесса, не прекращаются до
сих пор.

В эволюционно-биологической науке суще-
ствуют разные точки зрения, теории и концеп-
ции, обсуждающие закономерности процесса
одомашнивания животных, в ходе которого в той
или иной степени изменились многие биологиче-
ские системы организма.

Современные экспериментальные разработки
и теоретические построения используют во мно-

гом в качестве модельного объекта собаку (Canis
familiaris) – первый одомашненный вид и чаще
рассматривают вопросы времени и места одо-
машнивания собаки. Главному же эволюционно-
му вопросу – как происходило в историческом
процессе превращение дикого волка в домаш-
нюю собаку, как начиналась доместикация и что
двигало ее вперед – уделяется меньше внимания.
Вовлекается ли в этот процесс поведение и как
влияет на него интенсификация социальных свя-
зей животных с человеком, которая, безусловно,
происходит у доместицируемых животных, – эти
вопросы также нечасто затрагиваются исследова-
телями. Обо всех этих вопросах много размышлял
в свое время российский генетик-эволюционист
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Д.К. Беляев [3]. Он не только теоретически ана-
лизировал исторический процесс доместикации. Он
организовал необычайный эволюционный экс-
перимент по отбору лисиц (Vulpes vulpes) на свой-
ства толерантного реагирования на человека.

На основе полученных в ходе этого экспери-
мента фактов Беляев сформулировал принципи-
ально новое сначала представление, а позднее
разработал концепцию о наличии в природе де-
стабилизирующего отбора как специфической
формы движущего отбора. Результатом действия
такого отбора является дестабилизация регуля-
торных систем онтогенеза и, как следствие, по-
вышение темпов формообразования [3].

Безусловно, такой крупномасштабный эволю-
ционно-биологический процесс как доместика-
ция является мультистадийным процессом, он
проходил несколько этапов, на каждом из кото-
рых роль различных факторов и их взаимодей-
ствие могли меняться. Для их изучения необхо-
дим интегративный подход, который бы мог учи-
тывать сложность всех взаимодействий.

На самом начальном этапе доместикации, ко-
гда делались первые шаги в истории вида в освое-
нии новой экологической ниши и в становлении
отношений между животным и новым фактором
социальной среды – человеком, главная эволю-
ционная роль в этом процессе оставалась еще за
естественным отбором. Человек был только факто-
ром, сместившим направление его действия на по-
ведение, на способность сосуществовать в новой
нише – рядом с человеком. Этот период действия
естественного отбора называют теперь периодом
протодоместикации [4]. Лишь с течением времени
естественный отбор постепенно уступал место ис-
кусственному, но сначала – бессознательному, не-
систематическому, который, вероятно, применялся
еще с древних времен. Бессознательный, ненаправ-
ленный отбор в ходе исторической доместикации
переходил в систематический, сознательно на-
правленный на те или иные свойства [5].

Трудно сказать, когда происходила в истории
доместикации смена одной формы отбора на дру-
гую. Вероятно, естественный отбор, векторизован-
ный на поведение, действовал десятки или даже сот-
ни тысяч лет. Во всяком случае кости волков нахо-
дили вместе с костями архаичного человека в
нескольких местах, датируемых 150–300 тыс. лет
до настоящего времени (наст.вр.) [4, 6, 7]; места
расселения и охоты должны были пересекаться, а
значит уже тогда волк и человек могли адаптиро-
ваться друг к другу [6]. Однако доказательств их
социального взаимодействия в этот период нет.

Невозможно определить начало действия ис-
кусственного отбора. Бесспорно только то, что с
началом сознательного искусственного отбора
началась новая эпоха в эволюции домашних жи-
вотных. Ее характер и результаты во многом мог-

ли быть определены самым начальным периодом
доместикации, когда действовал в основном есте-
ственный отбор по поведению. Вполне понятно,
что никаких документальных свидетельств о ходе
этого периода наука не имеет. Однако гипотети-
чески предлагались разные сценарии [8, 9]. В од-
них инициатором сближения с человеком был
волк – он осваивал новую более выгодную эколо-
гическую нишу; в других – инициировал одо-
машнивание волка сам человек, видя в нем
успешного партнера в охоте. Но как бы там ни
было, успешное начало этого процесса во многом
определялось поведением волка [7]. Продвигал
же одомашнивание отбор, векторизованный на
специфическое поведение.

В отсутствие других подходов к достоверной
реконструкции ранних этапов доместикации осо-
бое значение приобретает экспериментальный
подход. Эксперимент по доместикации лисиц
был нацелен на то, чтобы проследить ранние ста-
дии одомашнивания и попытаться выявить фак-
торы, играющие в нем ключевую роль. Он был
начат в середине 50-х гг. прошлого столетия. К
тому времени лисица уже разводилась на про-
мышленных зверофермах [10–12]. Это означает,
что самый жесткий естественный отбор по пове-
дению лисица уже прошла на стадии ее отлова и
интродукции в неволю. Значительная часть из от-
ловленных в природе лисиц гибла, а из выжив-
ших многие не давали приплода. Но тем не менее
начиная с 30-х гг. в России уже были крупные ли-
сьи фермы [10].

НАЧАЛЬНЫЙ ЭТАП ЭКСПЕРИМЕНТА
Наши наблюдения за поведением лисиц этих

промышленных популяций выявили полимор-
физм по их реагированию на человека [3, 13]: око-
ло 30% разводимых на зверофермах лисиц демон-
стрировали резко выраженную агрессивную ре-
акцию на человека, 20% проявляли реакцию
трусости, а у 40% проявления параметров трусли-
вого поведения чередовались с проявлением па-
раметров агрессии. Как показано Крушинским
на собаках [14], реакции агрессии и трусости ге-
нетически не связаны. На основе наблюдений за
поведением гибридов гиляцких лаек с овчарками,
а также гибридов волков с собаками он показал,
что между этими реакциями существует тесное
отрицательно-индукционное взаимодействие, в
результате которого одна (более сильная) подав-
ляет развитие и проявление другой (более слабой)
[14]. По нашим наблюдениям, проведенным в пе-
риод начала эксперимента со взрослыми лисицами
зверосовхоза “Лесной” Алтайского края (n > 500),
реакции агрессивности и трусости также отрица-
тельно коррелируют (R = –0.44, неопубликован-
ные собственные данные). Эти данные согласу-
ются с данными Крушинского, полученными на
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собаках. Однако в недавно опубликованной рабо-
те [15] приводится информация о положительной
связи между фенотипической экспрессией агрес-
сивности и трусости. Эта информация получена
на основе анализа большого объема данных, взя-
тых из опросников DMA (Dog Mentality Assess-
ment) о поведении собак (более 76 тыс. особей,
представителей 78 пород собак). С нашей точки
зрения эти результаты трудно интерпретировать,
поскольку трусливость и агрессивность отражают
альтернативные стратегии поведения в ответ на
средовые изменения. Одна стратегия – пассивная
(избегание стрессирующего стимула), другая –
активная, направленная на борьбу со стрессиру-
ющим воздействием [16]. Вероятно, дальнейшие
экспериментальные исследования помогут про-
яснить, что же формирует в ходе развития поло-
жительную корреляцию между ними. Однако те-
стирование поведения африканских деревенских
собак [17; табл. 1] свидетельствует скорее о нали-
чии отрицательной корреляции между агрессив-
ностью и трусостью – усиление проявлений
агрессии у собак снижало проявление трусливого
поведения.

Влияние отбора на особенности социального 
поведения. Качественные изменения в поведении

В протестированных нами промышленных по-
пуляциях только около 10% лисиц не проявляли
на человека ярко выраженных реакций дикости –
агрессии и трусости. Среди этих животных и были
отобраны основатели экспериментальной популя-
ции, селекционируемой на доместикационное по-
ведение [18]. На первом этапе отбор шел на элими-
нацию из поведения лисиц агрессивно-трусливых
реакций дикости. Для количественной оценки экс-
прессии агрессивных и трусливых реакций в ходе
отбора использовалась разработанная нами балль-
ная шкала, неоднократно описанная ранее [13, 18,
19]. Агрессивные реакции перестали проявляться
уже после нескольких первых поколений прово-

димого жесткого отбора [19, 20]. Высказывается
мнение, что агрессивное поведение исчезло
слишком быстро в условиях нашего селекцион-
ного эксперимента [21]. Поэтому следует напом-
нить, какой путь прошла лисица от полувольного
разведения в вольерных условиях первых зверо-
водческих хозяйств до содержания в изолирован-
ных условиях индивидуальных клеток в период
начала эксперимента [12, 22, 23]. Фактически от-
бор на толерантное отношение к человеку осу-
ществлялся с самых ранних этапов развития зве-
роводства. Есть основания полагать, что этот от-
бор был направлен не только на элиминацию
агрессивных реакций, но и на снижение трусости
по отношению к человеку.

Что касается используемой количественной
оценки поведения и эффективности отбора по
этой оценке – она неоднократно приводилась ра-
нее [13, 18, 19]. В настоящем обзоре хотелось бы
привлечь внимание к изменениям особенностей
поведения и к тем уникальным свойствам поведе-
ния, которые не наблюдались у лисиц ранее по
отношению к человеку и впервые начали возни-
кать в ходе отбора на приручаемость. Так, в 4-м
поколении впервые была зарегистрирована такая
возникшая de novo реакция как повиливание хво-
стом [20]. Сначала она возникла в результате по-
ложительных тактильных воздействий со сторо-
ны человека, например поглаживание животных
в раннем онтогенезе. При отборе на приручае-
мость повиливание хвостом было одним из пове-
денческих параметров, который наряду с другими
играл роль селекционного критерия. В ходе отбо-
ра экспрессия этого параметра все более усилива-
лась. И в конце концов на определенном этапе
физиологический порог для возникновения этой
поведенческой реакции настолько снизился, что
она начала возникать и проявляться уже при от-
сутствии средового воздействия, вызвавшего ее к
жизни. Иными словами, произошло событие, ко-
торое Уоддингтон [24] в свое время назвал “гене-
тической ассимиляцией”. Нужно подчеркнуть,

Таблица 1. Некоторые термины и их определение в настоящей статье

Термины Определение

Древние собаки и волки Животные, жившие от нескольких тысяч до нескольких десятков тысяч лет назад

“Древние” породы собак Современные зарегистрированные породы, которые по результатам анализа ОНП 
или микросателлитов оказались ближе к основанию филогенетического дерева, что 
предполагает их близость к предковой популяции волка [64]

Деревенские собаки Беспородные собаки, живущие в сельской местности рядом с человеком, питающи-
еся в основном остатками человеческой пищи, однако обычно не имеющие хозяина 
и избегающие контактов с человеком [17, 30–32, 36]

Коренные собаки Беспородные собаки, предположительно представляющие “историческую”
популяцию собак данного региона. Они обычно полностью зависимы от человека и 
имеют хозяина [40]
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что у некоторых млекопитающих, в частности у
волка и собаки, повиливание хвостом – много-
гранный признак, который используется в раз-
ных контекстах, связанных с демонстрацией раз-
личного настроения. У волка этот признак играет
важную роль в формировании социальных связей
между конспецификами в раннем онтогенезе.
Однако домашняя собака с легкостью формирует
социальные связи с представителем другого вида –
человеком; эту особенность собак связывают с
отбором на доместикацию [25]. И характерное
виляние хвостом, свидетельствующее о аффилиа-
тивных намерениях собаки, играет при этом не-
маловажную роль [26]. Оно было описано еще
Дарвином как составная часть модели поведения,
которую собаки используют для выражения при-
вязанности к человеку [27]. Вместе с этим пове-
денческим признаком у лисиц появились и другие
качественные изменения в поведении: следование
за человеком, конкуренция за его внимание, диф-
ференциальная реакция на знакомого и незнако-
мого человека, проявление специфических голо-
совых реакций [20, 28, 29]. Все эти признаки
предполагают их возможную связь с отбором на
дружелюбное реагирование на человека и указы-
вают на то, что этот отбор создал совершенно но-
вую лисицу, с особенностями поведения, не про-
являвшимися ранее на человека.

Уместно здесь напомнить работу Hansen Wheat
et al. [15] на собаках, в которой показана отрицатель-
ная корреляция между признаками социального по-
ведения (т.е. готовностью общаться с человеком) и
“реактивными” признаками, к которым авторы от-
носят агрессивность и трусливость, отражающие
степень дикости. Принципиально важно, что эта
отрицательная корреляция продемонстрирована
авторами только для собак “древних” пород, со-
хранивших генетические черты близости с волка-
ми и не подверженных многовекторному отбору
по многим признакам в процессе породообразо-
вания [15], т.е. для пород, чье поведение несет
больший отпечаток ранних этапов исторического
процесса доместикации (табл. 1).

ПОВЕДЕНИЕ АФРИКАНСКИХ 
ДЕРЕВЕНСКИХ СОБАК И “ДРЕВНЕЙ” 

ПОРОДЫ БАСЕНДЖИ

Некоторые параллели с разными этапами от-
бора лисиц прослеживаются у африканских дере-
венских бродячих собак и африканской “древней”
породы басенджи. Эти два типа африканских собак
могут отражать два этапа доместикации.

Следует отметить их филогенетическую бли-
зость по сравнению с европейскими и ближнево-
сточными собаками и китайскими коренными
собаками (табл. 1), установленную на основе ана-
лиза панелей однонуклеотидных полиморфизмов

(ОНП) [30] и данных ОНП, полученных при пол-
ногеномном секвенировании [31].

Деревенские собаки в основном живут пооди-
ночке [32], в отличие от городских бродячих собак,
которых как правило можно увидеть в группах [33,
34]. Деревенские собаки обычно не имеют хозяев,
тогда как “древняя” порода басенджи полностью
связана с человеком и ее используют в охоте [35].
По-видимому, деревенские собаки, в отличие от
басенджи, не подвергались сознательному искус-
ственному отбору по поведению [32, 36].

Африканские деревенские собаки и басенджи
проявляют повышенную тревожность, в том чис-
ле при приближении незнакомого человека [17,
35]. Большинство деревенских собак убегают от
экспериментатора и только около 4% подходят к
нему [17]. Такое поведение во многом подобно
поведению неселекционированных лисиц на зве-
рофермах, которые не подвергались направлен-
ному отбору на приручаемость [3, 18, 20, 37–39].
По-видимому, неселекционированные лисицы
находятся на самой ранней стадии доместикации
(прото-доместикации), которая связана с нача-
лом существования рядом с человеком.

Басенджи уже полностью зависимы от человека,
однако по сравнению с многими другими порода-
ми проявляют гораздо более тревожную реакцию
на человека, на других собак и на несоциальные
объекты (предметы). Они предпочитают пассивного
человека активному [35]. Подобное трусливое пове-
дение в вольере на фоне мотивации к более тесному
общению с человеком мы наблюдаем у некоторых
доместицируемых лисиц. Такие животные предпо-
читают прямому физическому контакту с челове-
ком игру на расстоянии. Они стараются не подхо-
дить к руке экспериментатора, но бежать за ним и
останавливаться в полуметре, ожидая продолже-
ния игры.

Следует отметить, что басенджи, хотя и являются
исторически доместицированными собаками, про-
шли гораздо меньший путь породной стандартиза-
ции, чем другие породы, так как были вывезены из
Африки только в первой половине XX в., и в этом их
до определенной степени можно сравнивать с лиси-
цами. Басенджи в 5-недельном возрасте, в отличие
от щенков других пород, в целом похожи по поведе-
нию на щенков дикого волка [35].

Однако, проводя сравнения африканских со-
бак с другими породами и между собой, нужно
иметь в виду, что как басенджи, так и африкан-
ские деревенские собаки имеют хоть и неболь-
шую, но заметную по сравнению с многими дру-
гими породами собак примесь либо серого, либо
африканского волка [31, 40, 41]. Гибридизация
африканской деревенской собаки с африканским
волком (C. lupaster) происходила, по-видимому,
во время заселения собакой Африканского кон-
тинента, т.е. около 5–14 тыс. лет назад [26]. Едва
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ли этот факт серьезно влияет на их поведение,
учитывая, что у многих базовых пород примесь
генома волка повышена, однако он может серьез-
но изменить как их место на филогенетическом
дереве, так и оценку того, когда жил их общий с
волком предок [40, 42].

Все вышесказанное предполагает общую при-
роду изменений поведения собак в процессе их
исторической доместикации, а также лисиц в хо-
де селекционного эксперимента, которые соглас-
но истории разведения и данным Stathаm et al.
[43] прошли два этапа одомашнивания: первый
(прото-доместикация) включает разведение в не-
воле в течение приблизительно 50 лет с бессозна-
тельным отбором по поведению; второй соответ-
ствует более чем 50 годам дополнительного ин-
тенсивного отбора на ручное поведение.

ОТБОР ПО ПОВЕДЕНИЮ
И МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ИЗМЕНЕНИЯ 

ЛИСИЦ: ИСТОРИЯ И ДЕНЬ 
СЕГОДНЯШНИЙ

Все описанные выше изменения поведения
лисиц возникли в ходе отбора на дружелюбное
поведение, т.е. в направлении его действия. По-
этому они не были неожиданными и удивитель-
ными. Удивительным было то, что отбор лисиц на
приручаемость привел, помимо изменения пове-
дения, к возникновению некоторых морфологи-
ческих новшеств, характер которых был очень
сходен с морфологическими признаками, типич-
ными для домашних собак. Это сходство нагляд-
но иллюстрирует рис. 1.

Раньше других появились изменения стан-
дартной серебристо-черной окраски. Так, в 9-м
поколении отбора (1969 г.) в разных семьях роди-
лись первые три щенка с белой отметиной на го-
лове, так называемой “звездочкой” (рис. 1,б).
Впоследствии “звездочки” многократно возни-
кали de novo в различных семьях. В последующие
10 поколений (1970–1979) частота появления это-
го маркера среди доместицируемых лисиц варьи-
ровала от одного до девяти на каждую тысячу по-
томков (1.1 × 10–3–9.4 × 10–3). В период с 1991 г. по
настоящее время частота этого изменения увеличи-
лась на два порядка; в среднем один из каждого де-
сятка щенков имел белую отметину на голове; а в
последующем в каждом десятке потомков насчиты-
валось уже несколько носителей гена Star. Причем
проведенный генетический анализ показал тес-
ное сцепление этой аберрации с другой, также
вызванной отбором лисиц на доместикацию, –
“подпалами”, или появлением на фоне серебри-
сто-черной окраски осветленных желто-бурых
пятен [44].

Другой признак – висячие уши, также был од-
ним из первых доместикационных изменений. В

норме у всех недоместицируемых лисят уши при-
нимают вертикальное положение в возрасте
двух–трех недель, у ручных – несколько позднее, но
и у них к 4-недельному возрасту уши принимают
стоячее положение. Однако в 1969 г., т.е. с девятого
поколения отбора появляются ручные потомки, у
которых уши остаются опущенными в течение
первого месяца жизни. Они “встают” в двух-, а
редко – в трехмесячном возрасте (рис. 1,в), еще
реже этот признак сохраняется всю жизнь. После
рождения в 9-м поколении (1969 г.) первого “вис-
лоухого” лисенка за период 1970–1979 гг. было за-
регистрировано 22 таких аберранта. Появлялись
они с частотой 10–3–10–4, т.е. в среднем один по-
томок на каждую тысячу или реже. Эта частота
почти не изменялась во все последующие годы.

У щенков более поздних поколений отбора по-
явился такой признак, как манера держать хвост
свернутым в кольцо или полукольцо (рис. 1,г). В
норме у лисицы хвост опущен вниз (рис. 1,а). У
некоторых ручных лисиц в возрасте 2–3 мес. либо
к 6–7 мес. проявляется способность держать
хвост свернутым в кольцо или полукольцо (“лаеч-
ный хвост”). Некоторые из таких лисиц держат
хвост свернутым постоянно, но большинство –
только при эмоционально-положительных состоя-
ниях (например, при виде человека или в ожидании
кормления). Этот признак впервые появился
позднее описанных выше – в 1973 г. С 1973 по
1979 г. в среднем из каждого десятка ручных жи-
вотных один был аберрантным (1 × 10–1–1.4 × 10–1).
В настоящее время частота возникновения этого
признака колеблется в пределах от 2 × 10–2 до 5 ×
× 10–2.

В 15-м поколении отбора (1975 г.) впервые была
зарегистрирована такая аберрация как укорочен-
ный за счет уменьшения числа хвостовых позвон-
ков хвост (рис. 1,д). Впоследствии такие щенки по-
являлись не в каждом поколении, их частота за весь
период эксперимента составляет менее 1 × 10–3. Ну-
мерация поколений отбора велась по годам рож-
дения животных, что у лисицы не отражает коли-
чества строгих генетических поколений.

Практически все из перечисленных выше
признаков характерны для многих исторически
одомашненных видов. Однако из всех морфоло-
гических изменений особое значение придают
изменениям краниальных признаков [45–47].
Отдельные изменения в размерах и пропорциях
черепа служат маркерами для дифференцирова-
ния археологических остатков собак и волков. К
таким признакам относят: уменьшение размера
черепа у собак по сравнению с волком [47–49];
редукцию длины и ширины “хищных зубов”,
считающуюся многими авторами четким сигна-
лом одомашнивания [50–53]; скученность зубов у
собак [54, 55]; сохранение некоторых ювенильных
пропорций у собак [8, 56]. Более “массивная” (вы-
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сокая и широкая) нижняя челюсть была описана
у некоторых доисторических канид, которые бы-
ли идентифицированы как собаки [9, 50]. Многие
из перечисленных краниологических признаков,
наблюдаемых у древних собак, в последнее время
подвергаются критическому пересмотру на предмет
их связи с самым ранним периодом одомашнива-
ния [57; табл. 1]. Недостатками сравнительных

исследований древних собак и волков являются
дефицит образцов древних волков и сравнение в не-
которых случаях древних собак с современными
волками. Экспериментальные ручные лисицы, как
уже обсуждалось выше, могут рассматриваться в
качестве модели раннего периода одомашнива-
ния, соответствующего началу сознательного
отбора животных на свойства поведения. Поэто-

Рис. 1. Некоторые фенотипические изменения, возникшие в доместицируемой популяции лисиц и гомологичные фе-
нотипам, характерным для домашних животных. а – лисица стандартного фенотипа; б – специфически локализован-
ное на голове белое пятно (“звездочка”), контролируемое у лисицы аутосомным полудоминантным геном – Star (сле-
ва – лисица, гетерозиготная по гену Star, справа – собака с гомологичным белым пятном на голове); в: слева – лисенок
в возрасте одного месяца с висячими ушами, справа – собака с гомологичным положением ушей; г: слева – ручная
лисица с завернутым в кольцо хвостом, справа – лайка; д – ручная лисица (слева) и собака (справа) с укороченным за
счет уменьшения числа позвонков хвостом; е – ручная лисица (слева) и собака (справа) с удлиненной нижней челю-
стью – “перекус”; ж – взрослая ручная лисица, имеющая две аберрации: слева – “звезда” на голове и завернутый в
кольцо хвост, справа – “звезда” на голове и висячее ухо.

а

б в

г д

е ж
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му регистрируемые у них изменения, в частности
морфологических признаков, могут дать инфор-
мацию о связи этих признаков с отбором по пове-
дению.

Изменения некоторых краниологических па-
раметров, определяющих форму черепа, в част-
ности укорочение его лицевого отдела, были от-
мечены у лисиц в ходе отбора. Статистически
значимое укорочение некоторых элементов ли-
цевого черепа было выявлено у ручных лисиц на
ранних этапах эксперимента, а у самцов – также
его расширение [58]. Нельзя не отметить такую
аберрацию как удлинение нижней челюсти (“пе-
рекусы” – рис. 1,е). Этот признак впервые начал
возникать на более поздних этапах отбора, часто-
та его появления de novo в разные годы колеблется
в пределах 10–2–10–3. Крайне важно, что у ручных
лисиц обнаружена также редукция длины и ши-
рины “хищных зубов” – четвертого верхнего пре-
моляра (Р4) и первого нижнего моляра (М1) [59],
что также считается одним из характерных изме-
нений, отмечаемых у таких исторически одомаш-
ненных видов, как свиньи и собаки, считающих-
ся “вершиной доместикации” [60].

Еще одной особенностью морфологических
изменений является то, что они возникают в раз-
личных неродственных семьях, как правило далеко
продвинутых селекционным процессом по степе-
ни доместикации, и тесно коррелируют в своем
возникновении. В одном и том же помете стан-
дартных родителей рождаются щенки с разными
отклонениями от нормы, или у одного и того же
животного возникает целый комплекс изменений
(рис. 1,ж). Часто от родителей, несущих тот или
иной морфологический признак, появляются по-
томки с совсем другими признаками, что трудно
интерпретировать исходя из того, что в основе
каждой фенотипической аберрации лежат специ-
фические генетические изменения. Скорее это
указывает на их общую генетическую природу и
на участие в их контроле генов с широким плей-
отропным эффектом.

Совокупность фенотипических признаков,
как морфологических, так и признаков поведе-
ния, проявляющихся в ходе одомашнивания у
многих видов животных, в первую очередь у со-
бак, и отличающую их от диких предков, называ-
ют “доместикационным синдромом” (ДС) [61].
Однако не все признаки ДС проявляются у всех
доместицированных видов. На этом основании
высказывается альтернативная точка зрения, что
поскольку не существует универсального набора
признаков для всех доместикатов значит не суще-
ствует общей биологической основы для их воз-
никновения и нельзя рассматривать их появление
в результате одомашнивания [21, 62]. Такая точка
зрения представляется нам необоснованной.

Онтогенетические процессы – это крайне
сложная система нейрогормональных и нейро-
трансмиттерных регуляторных взаимодействий,
имеющих видовые особенности. Поэтому нет ни-
чего удивительного в отсутствии полного набора
всех признаков у всех одомашненных видов. Но,
несмотря на критику некоторыми авторами от-
сутствия универсальности в проявлении призна-
ков ДС, принципиальное значение имеет тот
факт, что какой бы набор признаков ни прояв-
лялся у того или иного вида приручаемость
(“tameness”) как основной признак ДС признает-
ся всеми.

ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИЕ
И ФИЛОГЕОГРАФИЧЕСКИЕ АСПЕКТЫ 

ДОМЕСТИКАЦИИ СОБАКИ
Прежде чем перейти к обсуждению молеку-

лярно-генетических механизмов доместикации,
рассмотрим современные представления о про-
цессе доместикации собаки с точки зрения фило-
генетики и филогеографии. На его примере мож-
но наиболее полно охарактеризовать имеющиеся
стратегии формирования выборок для исследова-
ния и спектр молекулярно-генетических методов их
анализа. Только использование и совершенствова-
ние корректных подходов позволяет получать моле-
кулярно-генетические результаты, выявляющие па-
раллельные механизмы исторического одомашни-
вания собаки и экспериментальной доместикации
лисиц.

Начиная с ранних работ и по настоящее время
в качестве основных объектов популяционно-ге-
нетического исследования при реконструкции
процессов доместикации выступают современ-
ные популяции собак (C. familiaris) и их предпола-
гаемый дикий прародитель серый волк (C. lupus).
Современные собаки являются наиболее доступ-
ным материалом для исследования. Высокое раз-
нообразие групп современных собак ставит про-
блему формирования выборок, наиболее адекват-
ных для реконструкции различных этапов
одомашнивания собаки. Большинство современ-
ных пород имеют недавнюю историю создания,
связанную с прохождением через жесткое буты-
лочное горлышко в процессе строжайшего искус-
ственного многовекторного отбора [63]. В резуль-
тате они утратили существенную долю имевшего-
ся генетического разнообразия и особенности
структуры генофонда, которые сформировались
на более ранних этапах доместикации. Поэтому
представители современных пород являются не
самым информативным объектом для рекон-
струкции ранних этапов доместикации. Впрочем
выборки, охватывающие большое число пород
различного географического происхождения, со-
храняют свое значение [64, 65]. При этом представи-
тели современных пород, безусловно, представляют
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собой модель для изучения молекулярно-генетиче-
ской природы уникальной фенотипической вариа-
бельности современных пород собак, сопоставимой
по некоторым параметрам с фенотипической ва-
риабельностью в пределах всего семейства соба-
чьих [65].

Необходимость включения в выборки современ-
ных собак, более близких к отдаленным предкам по
структуре генофонда, привела к активному исполь-
зованию нескольких категорий собак, не относя-
щихся к кругу представителей современных пород.
К их числу относятся так называемые “древние” по-
роды собак из различных регионов, продемонстри-
ровавшие наибольшую филогенетическую близость
к волку при проведении геномных исследований,
такие как акита, басенджи, маламут, сибирская хас-
ки, чау-чау [40, 64]. К этим критериям также под-
ходят беспородные коренные и бродячие дере-
венские собаки. Последние, возможно, напря-
мую происходят от ранних собак, лишь отчасти
зависимых от человека [66]. По мнению ряда ис-
следователей, существует вероятность, что дере-
венские собаки никогда не имели хозяина и не
подвергались осознанному и направленному ис-
кусственному отбору [32, 36], а их геном может
дать представление о геноме ранних собак [67,
68]. Следует отметить, что не все исследователи
согласны с этими предположениями [40, 69]. Су-
ществует вероятность, что их филогенетическое
положение обусловлено не сохранением древних
черт структуры генофонда, а поздней гибридиза-
цией с волком [40]. Активно привлекаются к по-
пуляционно-генетическим исследованиям собак
и феральные (вторично одичавшие) группы, та-
кие как динго и поющие собаки Новой Гвинеи
[70]. Таким образом, общей тенденцией развития
стратегий формирования выборок современных
собак при реконструкции доместикации метода-
ми популяционной генетики является включение
в выборки групп, потенциально сохранивших
сходство с давними предками, и некоторое сни-
жение роли современных пород, хотя не все ис-
следователи согласны с такой стратегией [64].

Помимо современных собак реконструкция
популяционно-генетических событий домести-
кации собак подразумевает включение образцов из
современных популяций волка (C. lupus), для их по-
следующего сравнительного анализа с собаками.
Стратегия формирования выборки волков для ис-
следования, на наш взгляд, должна подразуме-
вать максимально возможный охват их филогео-
графического разнообразия. Возможны и другие
стратегии, такие как включение в исследование
волков только из регионов потенциальной локали-
зации центров доместикации собак [70]. Одним из
аргументов в пользу максимально возможного учета
филогеографического разнообразия современных
популяций волков является необходимость оцен-
ки влияния повторных скрещиваний доместици-

рованных собак с локальными популяциями вол-
ков, которые могли происходить существенно
позже ранних стадий их доместикации [66]. В
этой связи, вероятно, следует учитывать и бли-
зость мест обитания волков к человеческим посе-
лениям, вплоть до синантропизма [71], что явля-
ется важным фактором не только возможных
скрещиваний с собакой, но также влияния отно-
сительно недавнего или современного естествен-
ного и искусственного отбора, который может су-
щественно влиять на результаты исследований
механизмов доместикации.

Важнейшую категорию материалов, имеющих
потенциально высокую информативность для ре-
конструкции всех этапов доместикации, составляют
останки собак и волков различного возраста. Осо-
бый уровень значимости для реконструкции про-
цессов доместикации собак палеозоологические
материалы получили с развитием методов палео-
генетики, которые позволили использовать их
для проведения молекулярно-генетических ис-
следований наряду с образцами из современных
популяций [41, 67, 72, 73]. Очевидно, что для ре-
конструкции истории доместикации собаки наи-
больший интерес представляют останки ранних
собак, происходящие с территории потенциаль-
ных центров их доместикации. Однако именно
для этих материалов возникают наибольшие
сложности с достоверной идентификацией их
принадлежности ранним собакам или волкам ис-
ключительно по морфологическим особенностям
скелета [74–76]. Для такого рода позднеплейсто-
ценовых материалов необходимо комплексное
исследование на предмет филогенетического по-
ложения. Например, филогенетическое положе-
ние некоторых позднеплейстоценовых образцов
c территории Европы, отнесенных по морфоло-
гическим критериям к ранним собакам [77, 78],
вызывает большие возражения [74, 75, 79]. Пред-
метом научной дискуссии также является при-
надлежность палеолитических останков, обнару-
женных на территории Сибири [80], ранней до-
местицированной собаке [41, 74, 75, 77, 79, 80].
Наибольший возраст останков, принадлежность
которых ранним собакам на данный момент не
вызывает сомнений, для различных регионов со-
ставляет: в Европе – почти 15 тыс. лет [48], на
Ближнем Востоке – около 13 тыс. лет [81], в Во-
сточной Азии – не более 12–13 тыс. лет [82], в
частности на юге Китая – около 7 тыс. лет [83, 84].
Палеогенетические исследования останков со-
бак, относящихся к более поздним периодам,
также представляют несомненный интерес [67,
84, 85]. Самый эффективный подход – это охват
выборкой всех имеющихся для исследуемого ре-
гиона разновременных останков собак. Эти же
соображения справедливы и для останков пред-
ставителей древних популяций серого волка. Бо-
лее того, для оценки степени дивергенции попу-
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ляций плейстоценовых волков и поиска наиболее
вероятного источника доместикации собак среди
локальных популяций волка из различных регио-
нов имеет смысл исследование ДНК из останков
волков, возраст которых заведомо превышает на-
чало доместикации [86, 87].

Помимо стратегии формирования выборок
ключевым фактором эффективности исследова-
ния является выбор анализируемых молекуляр-
но-генетических маркеров. Общая тенденция со-
стоит в переходе от анализа отдельных филогене-
тически и филогеографически информативных
маркеров (как правило, маркеры с однородитель-
ским типом наследования – мтДНК и Y-хромосо-
ма) к расширенному спектру маркеров, вплоть до
полногеномного анализа [41, 88]. Эта тенденция ка-
сается и современных и древних материалов. При
этом следует подчеркнуть, что все перечисленные
стратегии сохраняют свои области применения до
настоящего времени, хотя основные перспективы
связаны именно с широким применением высоко-
производительных методов полногеномного ана-
лиза [41, 73]. Сдерживающим фактором в их при-
менении служит лишь уровень развития методов
корректной интерпретации большого объема ге-
номных данных.

Несмотря на большой объем уже проведенных
популяционно-генетических и геномных иссле-
дований, к настоящему моменту удалось одно-
значно ответить лишь на часть вопросов, связанных
с доместикацией собак. Генетическими данными
было подтверждено, что диким прародителем до-
машней собаки являлся волк [70]. При этом остается
спорным вопрос филогенетических отношений со-
бак и современных популяций волков. Существуют
данные, указывающие на то, что собаки ведут
свое происхождение от ныне вымершей популя-
ции плейстоценовых волков, не являющихся так-
же прямыми предками современных волков [41,
70, 82]. Поэтому некоторые результаты сравнения
современных собак с современными дикими вол-
ками могут искажаться в связи с различиями по-
пуляций плейстоценовых волков, от которых они
дивергировали [70, 89]. Однако есть исследования,
доказывающие возможность происхождения со-
временных собак и волков от общей популяции
плейстоценового волка [40, 90]. Еще одним об-
щепризнанным результатом стало доказатель-
ство отсутствия участия других представителей
семейства собачьих, помимо волка, в ранних эта-
пах возникновения собак [41, 88].

Однако по целому ряду вопросов, имеющих
ключевое значение для объективной реконструк-
ции процесса доместикации собак, генетические
данные пока не позволили получить однозначных
ответов. К таким вопросам относится датировка на-
чала процессов доместикации собак. Имеющаяся
совокупность генетических данных указывает, что

дивергенция собаки и волка произошла в позд-
нем плейстоцене, в очень широких хронологиче-
ских рамках – от 11 до почти 40 тыс. лет (по неко-
торым оценкам – от 15 до 33 тыс. лет назад) [40,
41, 67, 70, 86]. Размытость хронологических оценок,
полученных на основании генетических данных,
обусловлена как широким разбросом оценок скоро-
сти накопления мутаций, так и сложностями вклада
повторных скрещиваний собак с волком уже по-
сле их дивергенции [42]. Тем не менее генетиче-
ские и палеогенетические данные независимо
подтвердили, что начало процессов доместика-
ции собаки связано с деятельностью охотников-
собирателей и предшествует возникновению жи-
вотноводства и земледелия [41].

Значительная неопределенность сохраняется
и в вопросе географической локализации центра
доместикации собаки, и даже числа таких цен-
тров. За последние два десятилетия на основе на-
копленных молекулярно-генетических данных
были высказаны предположения о локализации
основного центра доместикации собаки на юге
Восточной Азии [40, 89, 91, 92], в Европе [93], на
Ближнем Востоке [94] и в Центральной Азии [95],
также о наличии независимых центров домести-
кации в разных регионах Евразии [82].

Наиболее полно обоснованным является су-
ществование центра доместикации собак в Юго-
Восточной Азии – на юге Китая [40, 89, 91, 92] и,
вероятно, в сопредельных регионах [84]. Наличие
этого азиатского центра доместикации было по-
следовательно продемонстрировано на уровне ге-
нофонда митохондриальной ДНК [89, 91], Y-хро-
мосомы [92] и полногеномных исследований [40].
Согласно имеющейся точке зрения собаки были
доместицированы в Юго-Восточной Азии поряд-
ка 16–33 тыс. лет назад, а затем, начиная ~ с 15 тыс. лет
назад, распространилиcь из этого региона на другие
территории Евразии [40]. На наш взгляд, высока ве-
роятность также и другого сценария, который под-
разумевает существование независимых центров
дивергенции собак от плейстоценовых волков
как на востоке, так и на западе Евразии (на терри-
тории Европы) [82]. При этом сценарии также
происходит распространение собак восточного
происхождения в западные области Евразии. В
результате ранние местные собаки Европы, име-
ющие верхнепалеолитическое происхождение,
были вытеснены пришлыми собаками восточно-
го происхождения. Распространение собак с во-
стока на запад шло по югу Евразии через Запад-
ную Азию и Ближний Восток [82, 96]. Подтвер-
ждением справедливости этой модели может
быть смена генетического состава собак Европы,
произошедшая в неолите, которая зафиксирова-
на по палеогенетическим данным о генофонде
мтДНК, вероятно связанная с “неолитической
революцией” – процессом распространения на
территорию Европы носителей навыков земледе-
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лия и животноводства с территории Ближнего
Востока [85]. Следует отметить, что не все иссле-
дования подтверждают справедливость данной
модели [67]. Для дальнейшей проверки описан-
ного сценария необходимо накопление большего
количества данных, в первую очередь палеоге-
номных, о разновременных группах древних со-
бак с территории различных регионов Евразии, в
первую очередь из предполагаемых ранних цен-
тров доместикации. Работы, проводимые в дан-
ном направлении, уже позволяют уточнять моде-
ли различных этапов доместикации собаки [41].
Основной проблемой при этом является нерав-
номерная исследованность материалов из раз-
личных потенциальных центров доместикации
собаки. Накопление таких палеогенетических
данных уже идет опережающими темпами для Ев-
ропы [41, 67, 85], Ближнего Востока и Северной
Азии (Сибири) [41], по сравнению с Южной Ази-
ей. Это связано с различной доступностью адек-
ватного палеозоологического материала для ис-
следования в силу того, что территория Европы
более подробно исследована археологически.
Кроме того, перспективы получения большого
объема палеогеномных данных из материалов с
юга Китая и из сопредельных регионов сталкива-
ются с проблемой плохой сохранности ДНК в
костных останках в региональных климатических
условиях. Тем не менее опубликованы первые па-
леогенетические данные о древних собаках из
южной части Китая на уровне митохондриальной
ДНК [84].

Существование одного основного центра до-
местикации собаки является приоритетеной точ-
кой зрения, находящей все новые подтверждения
[41]. При этом гипотезы о важной роли других
предполагаемых ранних центров доместикации
собаки, например на территории Ближнего Во-
стока [94] или Центральной Азии, пока не полу-
чили достаточного подтверждения. Возможно, для
решения этого вопроса принципиальное значение
имеет высокий уровень генетического разнообразия
собак в позднем плейстоцене, подтверждаемый па-
леогеномными данными [41]. Однако следует отме-
тить, что вопрос о численности и географической
локализации центров ранней доместикации со-
баки остается открытым.

С различной степенью достоверности рекон-
струирована пока и генетическая история отдель-
ных групп собак. Например, возникновение специ-
фических групп собак, населяющих арктические
широты, в частности предков современных ездовых
собак Арктики, связано с проникновением в этот
регион собак из более южных регионов Азии в фи-
нальном плейстоцене, сопровождавшимся их ги-
бридизацией с локальными популяциями поздне-
плейстоценовых волков [86, 87].

Таким образом, генетические исследования
позволили предварительно реконструировать наи-
более вероятные сценарии доместикации собаки и
их распространения по планете. Дальнейший про-
гресс в данной области может быть связан с исследо-
ванием различных групп современных собак, не
охваченных анализом до настоящего времени
[84], а также с углубленным исследованием со-
временных собак и волков из различных регио-
нов на полногеномном уровне. Большое значе-
ние могут иметь глобальные программы изучения
генетического разнообразия собак в планетарном
масштабе, которые реализуются в настоящее время,
например проводимое с 2019 г. секвенирование 10
тыс. геномов современных собак и волков из всех
регионов их обитания [65]. Обязательным услови-
ем прогресса в объективной реконструкции исто-
рии доместикации собаки в глобальном масштабе
и на уровне отдельных регионов будет накопление
значительных новых объемов геномных данных о
древних собаках и волках, исследованных в рамках
палеогенетического подхода (см. например, [41]).

ИССЛЕДОВАНИЕ МОЛЕКУЛЯРНО-
ГЕНЕТИЧЕСКИХ МЕХАНИЗМОВ 

ДОМЕСТИКАЦИИ
Исследования молекулярно-генетических

механизмов доместикации собаки и, в первую оче-
редь, коренных изменений поведения, составля-
ющих приручаемость, предпринимались на про-
тяжении довольно продолжительного времени.
Использование современных возможностей па-
раллельного полногеномного секвенирования
открывает новые перспективы. Однако следует
учитывать, что недостаточно хорошо аннотиро-
ванный геном собаки не может дать столько же
результатов, сколько геном человека.

На протяжении последнего десятилетия опуб-
ликован ряд работ посвященных доместикации
собаки, где были исследованы геномы собак раз-
личных пород, а также деревенские и коренные
собаки и волки [36, 40, 68, 70, 73, 84, 94, 97–102].
Основные результаты относятся к выявленным
участкам генома, на которые, по-видимому, ока-
зывал давление отбор. Существенная часть генов,
локализованных в этих участках, относится по
терминам генных онтологий (gene ontology; GO)
к функционированию нервной системы и пове-
дению, хотя значительная часть также играет роль
в метаболизме или размножении.

К сожалению, совпадение результатов этих ис-
следований небольшое, что связано, по-видимо-
му, с несколькими причинами. Так, при состав-
лении выборки Akey et al. [97] использовали только
породы собак (без волков), в работе vonHoldt et al.
[94] “древние” породы не превышали 20% выбор-
ки, а волки – менее 10%. Однако уже в работах Li
et al. [99], Wang et al. [40, 100], Freedman et al. [102]
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выборки были обогащены “древними” породами
и коренными (особенно китайскими) беспород-
ными собаками, а также образцами собаки динго
и поющей гвинейской собаки. Наиболее реши-
тельный шаг в направлении очистки результатов
от наслоений, не связанных с ранней доместика-
цией, был сделан Pendleton et al. [68]. Исследова-
тели использовали выборку волков из Америки и
Евразии, сравнили ее с выборкой деревенских и
коренных собак со всего мира: из Европы, Азии,
с Ближнего Востока, Южной и Юго-Восточной
Азии. Выявленные регионы влияния отбора были
дополнительно проверены с учетом данных о гап-
лотипах собак, живших 5–7 тыс. лет назад в Ир-
ландии и Германии. Благодаря последнему этапу
обработки данных из анализа были удалены мно-
гие участки, пересекающиеся с другими исследо-
ваниями, такими как Axelsson et al. [98] и Cagan,
Blass [101]. Несмотря на несомненную прогрес-
сивность этого подхода, следует отметить, что
чрезмерная обогащенность выборки феральными
(динго, поющая гвинейская) и деревенскими со-
баками может вносить свои погрешности. Так,
показано, что собака динго прошла определен-
ный отбор на ферализацию и, по-видимому, име-
ет участки генома, на которые было оказано дав-
ление этим отбором [103]. По данным глубоких
поведенческих исследований, африканские дере-
венские собаки скорее относятся к этапу доме-
стикации, близкому к прото-доместикации [17,
35]. И если они действительно никогда не имели
хозяев и не подвергались направленному отбору
[32, 36], в том числе и по поведению, то значит у них
и нет части важных для истинно доместицирован-
ной собаки изменений генома. Как уже сказано вы-
ше, их скорее можно сравнить с неселекциониро-
ванной популяцией лисиц, разводимых на фермах.
Более правильным нам представляется увеличе-
ние в выборке числа собак, подобных китайским
коренным [40]. Хотя нам не известен подробный
поведенческий анализ этих собак, но, согласно
описанию, они, как правило, живут в крестьян-
ских семьях и полностью зависимы от человека, а
значит полностью прошли этап доместикации,
предполагающий наличие сознательного или
бессознательного искусственного отбора по по-
ведению. Вероятно, они подходят для полноге-
номных исследований лучше, чем басенджи, так
как, по-видимому, не были гибридизированы с
волками [40].

Важную роль в малом совпадении результатов
различных исследований, по-видимому, играли
также подходы к обработке результатов. Напри-
мер, в работах Cagan, Blass [101], Freedman et al.
[102] и Pendleton et al. [68] с помощью математи-
ческого моделирования определяли (а не уста-
навливали произвольно, как во многих других ис-
следованиях) пороговое значение, при котором
могла возникнуть статистически достоверная ге-

нетическая дифференциация популяции (Fst) по
участку генома под воздействием нейтральной
эволюции. При этом использовали данные о де-
мографической истории той или иной породы,
учитывая изменения ее численности. Включение
демографической истории в анализ результатов
полногеномного секвенирования не только по-
низило число ложноположительных результатов,
но и расширило набор генов-кандидатов, относя-
щихся к функционированию нервной системы и
поведению. Так, в работе Freedman et al. [102] из
349 регионов, по-видимому подвергнутых отбо-
ру, первые 100 регионов часто содержали гены-
кандидаты, связанные, согласно GO, с работой
мозга и поведением. К ним, в частности, относят-
ся гены основного белка миелина (MBP) и ионо-
тропного каинатного рецептора глутамата 3
(GRIK3).

Участок генома, где локализован ген MBP, вы-
является как подвергнутый положительному от-
бору сразу в нескольких исследованиях [98, 101,
102]. На этот факт следует обратить внимание,
потому что миелинизация аксонов в гиппокампе
и префронтальной коре играет ключевую роль
как в передаче сигнала в нейронах, так и в обуче-
нии и формировании памяти [104–107].

Не менее интересным является ген GRIK3. Он
выявлен как ген-кандидат в нескольких исследо-
ваниях доместикации собаки [68, 102, 108, 109].
Следует отметить, что гены глутаматных рецепто-
ров, как ионотропных, так и метаботропных, по-ви-
димому с достоверно большей частотой, чем другие
гены вообще и гены других нейротрансмиттер-
ных рецепторов в частности, выявляются в каче-
стве мишеней доместикации в различных иссле-
дованиях [109, 110]. У экспериментально доме-
стицированных лисиц также выявлены участки
предполагаемого давления отбора, которые содер-
жат гены глутаматных рецепторов [102]. Сильным
геном-кандидатом, чья локализация пересекается с
поведенческим локусом количественных призна-
ков на 15-й хромосоме, является SORCS1, кодиру-
ющий основной транспортный белок для ионо-
тропных AMPA-рецепторов глутамата [111].

Тем не менее разными исследователями выяв-
лены также гены-кандидаты серотониновых, до-
фаминовых и ГАМК-рецепторов и гены их транс-
портеров из семейства SLC6 [68, 94, 100, 101]. Это
относится к доместикации как собак, так и других
животных, включая лисицу и человека [108–112].
Однако заметное преобладание генов глутамат-
ных рецепторов указывает на их возможную клю-
чевую роль при доместикации [110].

Таким образом, можно предположить, что глу-
таматные рецепторы и их сигнальная система иг-
рают важную роль в доместикации, и именно их
изменение при отборе снижает стресс и тревож-
ность. Однако важно отметить, что как у собак,
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так и у других животных и человека глутаматные
рецепторы изменяются в сторону большей, а не
меньшей экспрессии при доместикации [109, 110,
112]. Так, в префронтальной коре доместицируе-
мых лисиц метод RNA-seq показал повышенную
экспрессию генов сигнального пути ионотропно-
го глутаматного NMDA-рецептора 2D (GRIN2D,
ITPR3, ADCY7) [112]. Поскольку глутамат являет-
ся возбуждающим нейротрансмиттером, возни-
кает кажущееся противоречие между профилем экс-
прессии глутаматных рецепторов и пониженным
стресс-ответом, характерным для доместицирован-
ных животных [109]. Оно усугубляется практически
полным отсутствием генов-кандидатов, напрямую
связанных с гипоталамо-гипофизарно-надпочеч-
никовой системой (ГГНС), конечное звено кото-
рой, глюкокортикоидные гормоны, вызывают
стресс-ответ в организме. Это противоречие Li et al.
[109] пытаются решить через модификацию ги-
потезы, описывающей начальные этапы доме-
стикации. Согласно Li et al. снижение тревожно-
сти происходило не через ослабление активности
ГГНС, а через улучшение контекстуальной памя-
ти на фоне стресса, обусловленной повышенной
глутаматной сигнализацией у предков собак по
сравнению с другими волками. Поскольку человек
не представлял опасности для животного, то через
процесс обучения оно быстро становилось менее
тревожным и получало преимущество в освоении
новой ниши, питании и размножении [109].

Такое объяснение кажется нам, по крайней
мере, заслуживающим внимания, однако роль
глутаматной сигнальной системы в ранней доме-
стикации представляется гораздо более многогран-
ной [110]. Глутаматные рецепторы могут быть как
постсинаптическими, так и пресинаптическими.
В последнем случае они будут способствовать об-
ратному захвату глутамата, а значит ослаблению
активности ГГНС [113]. Улучшение формирова-
ния памяти, зависящее от стрессорного выброса
глутамата, происходит лишь при умеренном стрессе
и не слишком высоких количествах глутамата. При
сильном стрессе высокие концентрации глутамата
вызывают нейротоксическую реакцию [114]. Есть
прямые физиологические исследования адренал-
эктомированных животных, свидетельствующие
об участии ионотропных глутаматных рецепторов
в глюкокортикоидной отрицательной обратной
связи [115, 116]. Известно также, что метаботроп-
ные глутаматные рецепторы стимулируют высво-
бождение окситоцина и аргинин-вазопрессина,
которые не только регулируют активность ГГНС,
но и играют существенную роль в формировании
социального поведения. Кроме того, есть ряд ука-
заний, что окситоцин и аргинин-вазопрессин мо-
гут играть важную роль в доместикации [117–119].
Ген аргинин-вазопрессина AVP расположен в ре-
гионе генома лисы, который предположительно
подвергался давлению отбора [111, Suppl. 7]. Со-

гласно геному собаки (GenBank: NC_006606.3),
этот же регион генома лисицы также содержит
неаннотированный ген окситоцина OXT, лежа-
щий на расстоянии 8557 пн от гена AVP. Кроме то-
го, важно отметить, что максимум экспрессии
глутаматных рецепторов приходится на поздний
эмбриональный и ранний постнатальный перио-
ды [110], когда происходит формирование мозга,
активный нейрогенез. Именно в этот период мо-
гут закладываться важнейшие морфофункцио-
нальные особенности мозга, играющие важную
роль в регуляции социального поведения [120].

Следует отметить, что геномные исследования
в основном ограничиваются белок-кодирующи-
ми генами, не рассматривая регуляторных участ-
ков. При сравнении метиломов волков и собак
установлено 68 дифференциально метилирова-
ных сайтов, среди которых также обнаружен регу-
ляторный участок гена везикулярного глутаматного
транспортера 3 (SLC17A8) [121], хотя приведенные
данные буккальных клеток позволяют лишь осто-
рожно судить об изменениях метилирования ДНК
в мозге. В гиппокампе ручных и агрессивных лисиц
обнаружено 40 дифференциально метилирован-
ных регионов, в окрестностях которых обнаруже-
ны гены глутаматного рецептора (GRIN3B) и аде-
нилатциклазы 7 (ADCY7) (неопубликованные дан-
ные), о повышенной экспрессии последнего в
префронтальной коре доместицируемых лисиц
указывалось выше [112].

Согласно приведенным данным, гены глута-
матных рецепторов, являющиеся генами-канди-
датами по результатам полногеномных и тран-
скриптомных исследований доместикации со-
баки, лисиц и других животных и человека, могут
быть одними из основных мишеней отбора. Имея
широкий плейотропный эффект, они вызывают
изменения в поведении и физиологических отве-
тах взрослого организма и оказывают многогран-
ное действие на развитие мозга.

Гены, связанные с адаптацией к новой нише

По мнению некоторых исследователей, исто-
рический процесс доместикации собаки должен
рассматриваться не столько в свете изменений
поведения, сколько с позиции адаптации к диете
как одного из самых сильных признаков, отличаю-
щих собаку от волка и позволивших предку собаки
войти в новую нишу, которую создал человек [21].
При этом они ссылаются на одно из первых полно-
геномных исследований доместикации собаки [98].

В этой работе был выявлен важный механизм
адаптации собак к человеческой пище, обога-
щенной крахмалом. Геном современных пород
собак содержал дупликации гена расщепляющего
крахмал фермента α-амилазы (AMY2B) по срав-
нению с геномом современных волков. У собак
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была обнаружена увеличенная экспрессия этого ге-
на и повышенная ферментативная активность [98].
Кроме того, гены двух других белков, участвующих в
расщеплении крахмала, MGAM и SGLT1, по-види-
мому, также попали под давление отбора при до-
местикации [98, 100]. Это открытие позволило ав-
торам предположить, что именно эта адаптация
могла стать решающим шагом и движущей силой
в раннем этапе доместикации собаки. Это также
подтверждало гипотезу о важности для домести-
кации новой созданной человеком ниши и на-
копления остатков пищи вокруг человеческих
поселений. Развитие сельского хозяйства могло
ускорить одомашнивание собаки [98].

Однако сделанные выводы могли соответство-
вать лишь самым поздним границам начала доме-
стикации – около 11 тыс. лет до наст.вр. [70], так как
по современным данным возникновение земледе-
лия приходится на 10000–12000 лет до наст.вр. [122],
хотя уже во время последнего ледникового мак-
симума (19000–26000 лет до наст.вр.) человек стал
больше потреблять растительной пищи [123]. Пред-
полагается, что собаки были доместицированы зна-
чительно раньше других животных в среде охотни-
ков и собирателей, чья пища еще не была обогащена
крахмалом [70].

Был проведен ряд дополнительных исследова-
ний, в которые были включены собаки и волки из
разных регионов, в том числе “древние” породы
современных собак и образцы древней ДНК архео-
логических находок [67, 70, 87, 124, 125]. Эти иссле-
дования показали, что экспансия гена AMY2B зави-
сит от региона, указывая на динамичность истории
адаптации собаки к различным условиям. Так,
представители “древней” породы салюки, про-
изходящей из Плодородного полумесяца, имеют
29 копий гена, а ездовые собаки (гренландские,
аляскинский маламут, аляскинская и сибирская
хаски), ведущие свою историю от арктических
охотников-собиратилей, имеют лишь 3–4 копии
гена. У собаки динго обнаружено две копии
AMY2B, тогда как у волков, как было установле-
но, его количество варьирует и может быть более
двух [70, 87, 124, 125]. Гаплотип MGAM ездовых
собак является предковым и с высокой частотой
встречается у современных волков [87]. Не было
обнаружено более 2–3 копий AMY2B и в древней
ДНК четырех собак, найденных в разных регио-
нах мира (в Италии, Ирландии, Германии и Рос-
сии), возрастом от 4700 до 9500 лет до н.в. [67, 87].

Таким образом, изменение генов, связанных с
расщеплением крахмала, не связано с ранним
этапом доместикации собаки, а относится к пери-
оду развития сельского хозяйства [70]. Освоение но-
вой ниши, созданной человеком, в первую очередь
было для предка собаки связано с коренным изме-
нением поведения, что и являлось решающим ша-
гом и движущей силой доместикации [3, 19, 81,

126]. Однако адаптация к изменению диеты, ве-
роятно, могла происходить вместе с изменением
образа жизни в направлении, более соответству-
ющем одомашниванию собаки в среде охотни-
ков-собирателей. На это указывают Freedman et al.
[70], обнаружившие вместе с изменениями в генах,
связанных с функционированием мозга, влияние
доместикации на гены, играющие роль в метаболиз-
ме липидов (NOCT, SCP2D1 и PDXDC1).

Гены клеток нервного гребня
Ряд новых генов-кандидатов были выявлены в

исследовании Pendleton et al. [68] благодаря новому
подходу к составлению выборки, обогащенному
коренными породами и деревенскими собаками, а
также использованию при анализе данных о де-
мографической истории образцов и информации
о гаплотипах собак, живших 5–7 тыс. лет назад.
Многие из этих генов экспрессируются в клетках
нервного гребня, связаны с функционированием
нервной системы или участвуют в передаче сиг-
налов ретиноевой кислоты. Эти результаты под-
держивают гипотезу “нервного гребня”, объясня-
ющую возникновение ДС нарушением миграции
клеток из нервного гребня в различные органы и
структуры организма при раннем эмбриогенезе
[61].

Среди генов-кандидатов выявлены члены се-
мейства WNT, играющие важную роль в мигра-
ции и дифференцировке клеток нервного гребня,
а также других процессах, включая поведение
[68]. У доместицируемых лисиц по сравнению с
агрессивными также были выявлены достовер-
ные различия в частоте аллелей генов этого се-
мейства, WNT3 и WNT4 [112].

Миграция клеток нервного гребня происходит
по градиенту ретиноевой кислоты, поэтому изме-
нение экспрессии генов ферментов ее метаболиз-
ма и рецепторов может существенно нарушить
развитие тканей, включающих дериваты клеток
нервного гребня [127, 128]. Гены-кандидаты из
этой системы обнаружены в исследованиях доме-
стикации собаки [40, 74]. К сожалению, нам не
удалось установить, насколько совпадают эти ге-
ны в двух указанных статьях, так как перечисле-
ние самих генов в статье Wang et al. [40] отсутству-
ет. Полногеномный анализ доместицируемых ли-
сиц [111] выявил четыре гена из системы
ретиноевой кислоты, локализованых в регионах,
предполагаемо подвергнутых отбору: RBP5,
RARB, ALDH1A3 и CYP26B1. Обнаружено, что ко-
личество мРНК CYP26B1 в гиппокампе ручных
лисиц отличается от такового у агрессивных (не-
опубликованные данные). Это указывает, что си-
стема ретиноевой кислоты изменена, по крайней
мере, во взрослом организме, что может затрагивать
взрослый нейрогенез, стресс, обучение и память, а
также социальное поведение. Возможно, экспери-
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ментальная доместикация лисиц затронула эту си-
стему и в эмбриональный период развития, что тре-
бует дальнейших исследований.

Следует также отметить, что ретиноевая кисло-
та, по-видимому, необходима для пролиферации и
дифференцировки не только клеток предшествен-
ников нейронов, но и клеток предшественников
олигодендроцитов [129], что связано с дальнейшей
миелинизацией аксонов, а значит и с уже упомя-
нутом в нескольких исследованиях геном-канди-
датом MBP [98, 101, 102], который, однако, был
исключен из списка Pendleton et al. [68] после по-
следней стадии фильтрации результатов, учиты-
вающей данные древней ДНК.

Перечисленные результаты не только поддер-
живают гипотезу “нервного гребня”, но позволяют
предположить, что при отборе на эти гены главной
мишенью была не их экспрессия в клетках нервного
гребня, а роль в других структурах и процессах, на-
пример в образовании нервной трубки [128] и пове-
дении [130]. Таким образом, гены-кандидаты,
экспрессирующиеся в клетках нервного гребня и
также имеющие широкий плейотропный эффект,
могут оказывать прямое влияние на функциониро-
вание центральной нервной системы и на поведе-
ние, а через изменение миграции клеток нервного
гребня – на возникновение скоррелированных
последствий доместикации, включенных в ДС.
Вместе эти эффекты и формируют взрослого до-
местицированного животного, включая поведен-
ческие и морфофизиологические особенности.
Это еще раз указывает, что механизмы домести-
кации невозможно выявить без исследования
разных стадий развития как на молекулярном,
так и на организменном уровне.

Таким образом, эксперимент по доместика-
ции лисиц во многом воспроизводит ранние эта-
пы доместикации собаки. Особенно четко парал-
лели между этими процессами прослеживаются
при изучении представителей “древних” пород и
коренных беспородных собак, наиболее близких
к их дикому предку. Анализ выборок, обогащен-
ных такими собаками, поддерживает концепцию,
что именно резкое изменение поведения, по-ви-
димому, и являлось решающим шагом и движу-
щей силой доместикации и позволило предку со-
баки освоить новую нишу, созданную человеком.
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Fox Domestication Experiment and Dog Evolution: A View from the Perspective
of Modern Molecular, Genetic and Archaeological Data

L. N. Truta, *, A. V. Kharlamovaa, A. S. Pilipenkoa, and Yu. E. Herbecka, **
aFederal Research Center Institute of Cytology and Genetics, Siberian Branch

of the Russian Academy of Sciences, Novosibirsk, 630090 Russia
*e-mail: trut@bionet.nsc.ru

**e-mail: herbek@bionet.nsc.ru

Domestication of plants and animals is one of the most significant cultural achievements that has influenced
the evolutionary history of humans. The first domesticated animal is the dog. Despite the existence of nu-
merous studies, the early stages of domestication remain poorly understood. In this review we highlight some
parallels in behavioral changes and molecular genetic behavioral basis between domesticated foxes and dogs,
with particular emphasis on ancient dog breeds. Three approaches to studying molecular-genetic mecha-
nisms of domestication are described and some of its results, obtained by using modern methods, including
next-generation sequencing, are given. The first approach is experimental modelling of early stages of domes-
tication on the industrial farming animal – the fox. The second approach is a comparative analysis of modern
dogs and wolves. The third approach includes paleogenetic analysis of ancient dogs and wolves, taking into
account their archaeological context. Philogenetic and phylogeographic approaches to the study of domesti-
cation of dogs and their role in the complex reconstruction of domestication mechanisms are discussed. Rel-
evant complications related to time estimation, geographical localization and reconstruction of molecular
mechanisms of dog domestication are considered in the context of sampling strategies for genomic analysis.
The potential role of glutamate signaling pathway genes and neural crest cells having wide pleiotropic effect
is discussed as they are the most important targets for selection in experimental and historical domestication.
In conclusion, the relevance of studying domestication mechanisms, not only and perhaps not so much by
studying adult animals as by analyzing different developmental stages at both molecular and organism levels,
is once again highlighted.

Keywords: genetically tame foxes, ancient dog breeds, neurotransmitter pathway genes, behavior, domestica-
tion syndrome.
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