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Выполнено исследование алле-
лофонда и генетической струк-
туры популяции Bison bonasus 
кавказско-беловежской линии, 
составляющей «селекционное 
ядро» российского генофонда 
зубров (n = 26). Из десяти ми-
кросателлитов Bos taurus восемь 
локусов оказались полиморфными. 
Выявлены аллели, специфиче-
ские для кавказско-беловежской 
линии. Установлены относитель-
но высокий уровень инбридинга 
(F

IS
 = 0,091) и крайне низкий 

показатель эффективной численно-
сти (Ne = 1,8; 95 % CIs; Parametric 
1,1–2,9). Показано наличие двух 
генетически различающихся исход-
ных групп, принимавших участие 
в формировании аллелофонда 
исследуемой популяции зубра. 
Полученные данные показывают 
необходимость разработки про-
грамм разведения, направленных 
на снижение степени инбридинга 
и повышение уровня генетического 
разнообразия в популяции зубров.
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ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ 

ЭВОЛЮЦИИ ЭКОСИСТЕМ

ВВЕДЕНИЕ

Зубр (Bison bonasus) —  единственный дикий бык Европы, сохранив-

шийся до наших дней. Все современные зубры произошли от 12 животных-

основателей —  4 самцов и 8 самок [1], что обусловливает существенно более 

низкий уровень генетического полиморфизма и высокую степень инбридин-

га [2]. В исследованиях W. Olech [3] коэффициент инбридинга мировой по-

пуляции зубра оценивался на уровне F = 0,201, в том числе в беловежской 

линии —  F = 0,324, в кавказско-беловежской линии —  F = 0,193. Последу-

ющие исследования того же автора показали еще более высокий коэффици-

ент инбридинга —  соответственно F = 0,439 и F = 0,263 [4].

В 1996 г. WWF России приступил к созданию вольно живущей популяции 

зубров в лесах европейской части России путем формирования отдельных груп-

пировок вида в Орловской, Брянской, Калужской и Владимирской областях [5]. 

Для снижения инбридинга на территорию европейской части России завози-

лись животные, выращенные не только в питомниках страны, но и полученные 

из зарубежных центров воспроизводства зубров. Численность популяции, оби-

тающей на территории Орловской, Калужской и Брянской областей, к началу 

2016 г. достигла 450 особей. Вместе с тем, учитывая тот факт, что все поголо-

вье зубров в мире происходит от ограниченного числа особей, можно ожидать 

высокую степень ее инбредности, что может стать причиной снижения общей 

жизнеспособности животных и даже привести к вымиранию популяции в целом.

Развитие методов молекулярной генетики открыло новые возможности 

в оценке генетического разнообразия, популяционной структуры, контроле 

степени инбридинга. Для генетической характеристики популяций зубра 

было выполнено исследование генов каппа-казеина и главного комплекса 

гистосовместимости [6], митохондриальной ДНК [7].

Высокоинформативным типом ДНК-маркеров для этих целей являются 

микросателлиты, или STR-маркеры [8]. Мультиплексные панели микроса-

теллитных маркеров, разработанные для домашних животных, могут быть 

с успехом использованы для оценки их диких сородичей [9, 10]. В ряде иссле-

дований было подтверждено, что гетерологичные микросателлиты домашне-

го крупного рогатого скота (Bos taurus) могут применяться для характеристи-

ки популяционной структуры и генеалогических связей различных видов трибы 

быков (Bovini) [11–14]. Так, 117 из 131 STR-маркера (94,3 %) оказались 

полиморфны у 10 особей домашнего яка (Poephagus grunniens) [12], у 11 осо-

бей гаура 117 из 130 STR были кросс-амплифицированы (Bos gaurus) и 68 ло-

кусов (58,1 %) оказались полиморфны [13]. Исследование 34 STR у 6 горалов 

(Nemorhaedus caudatus) позволило успешно амплифицировать 29 локусов, 

из которых 16 (55,2 %) оказались полиморфными [11].

Опубликован ряд работ по кросс-амплификации STR Bos taurus у зубра. 

T. Roth et al. [15] применили набор из 11 STR для исследования 35 зубров 

беловежской линии. Все локусы были успешно амплифицированы, число 

аллелей на локус варьировало от 2 до 4, степень наблюдаемой и ожидаемой 

гетерозиготности составила соответственно 0,086–0,629 и 0,288–0,621. 
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M. Tokarska et al. [16] исследовали 276 беловежских 

зубров с использованием 20 STR, 17 из которых ока-

зались полиморфными. Число аллелей на локус варьи-

ровало от 2 до 5 и в среднем составило 3,06. Ожидае-

мая гетерозиготность изменялась в пределах от 0,008 

до 0,654 и в среднем составила 0,31. Сравнительный 

анализ показал, что гетерозиготность у зубров беловеж-

ской линии (He = 0,31) была наполовину меньше, чем 

аналогичный показатель у североамериканских бизонов 

и домашнего крупного рогатого скота (He = 0,67–0,70), 

рассчитанный с использованием аналогичной панели 

микросателлитов [16]. Зубры российской популяции 

кавказско-беловежской линии до настоящего времени 

по микросателлитам не исследовались.

В связи с этим целью настоящей работы явилось ис-

следование аллелофонда и генетической структуры по-

пуляции Bison bonasus кавказско-беловежской линии 

двух зубровых питомников, составляющих «селекцион-

ное ядро» российского генофонда зубров.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ

Материалом для исследований служили образцы био-

материала (образцы крови или кожи) 26 зубров кавказ-

ско-беловежской линии, содержащихся в Центральном 

зубровом питомнике Приокско-Террасного заповедни-

ка (PTZ, n = 18), в зубровом питомнике Окского за-

поведника (OKZ, n = 7), и потомка зубров, завезенных 

в XX веке при формировании вольно живущей группи-

ровки в Тебердинском заповеднике (KCH, n = 1). Образ-

цы для исследований были предоставлены WWF России.

Для выделения ДНК использовали колонки Nexttec 

(Nexttec Biotechnologie GmbH, Мюнхен, Германия) и на-

бор «ДНК-Экстран» (ЗАО «Синтол», Россия). Выпол-

няли мультиплексную амплификацию 10 STR-локусов 

крупного рогатого скота (TGLA227, BM2113, ETH10, 

SPS115, TGLA122, INRA23, TGLA126, BM1818, 

ETH225, BM1824). Реакции проводили в конечном 

объеме 10 мкл в ПЦР-буфере с 200 мМ dNTPs, 1,0 мМ 

МgСl
2
, 0,5 мМ смеси праймеров, 1 ед. Таq-полимеразы 

(«Диалат Лтд», Россия) и 50–100 нг геномной ДНК. 

После начальной денатурации (95 °С, 4 мин) проводили 

35 циклов в следующем температурно-временном ре-

жиме: 95 °С, 20 с; 63 °С, 30 с; 72 °С, 1 мин. Фрагмент-

ный анализ выполняли на генетическом анализаторе 

ABI3130xl (Applied Biosystems, США) с использованием 

программного обеспечения Gene Mapper v. 4 (Applied 

Biosystems, США). Длины аллелей микросателлитов 

были стандартизированы по ISAG.

Программа GenAIEx 6.5 [17] была использована для 

расчета среднего числа аллелей на локус (Na). Ожидае-

мая (He) и наблюдаемая (Ho) гетерозиготность, UHe – 

объективно ожидаемая степень гетерозиготности, ко-

эффициент инбридинга (F
is
) и показатель аллельного 

разнообразия (Ar) были рассчитаны с помощью R-пакета 

diveRsity [18]. Определение эффективной численности 

проводилось в программе NeEstimator.v.2 [19] методом 

неравновесия по сцеплению (linkage disequilibrium) [20].

Анализ главных компонент (Principal Component 

Analysis, PCA) был выполнен с помощью R-пакета 

аdegenet [21] и визуализирован в R-пакете ggplot2 [22].

Популяционную структуру оценивали, используя 

адмикс-модель, в программе STRUCTURE 2.3.4 [23]. 

Анализ проводили для числа предполагаемых популяций 

K = 2, используя следующие установки: длина burn-in-

периода —  100 000 и модель марковских цепей Мон-

те Карло (MCMC) —  100 000 повторов. Для каждого 

значения K выполняли 10 итераций. Для каждого кла-

стера проводили расчет среднего значения коэффици-

ента подобия Q в i-м кластере для общего числа класте-

ров k (Qi/k).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Из 10 исследованных STR-локусов 8 (за исключе-

нием TGLA227 и INRA23) оказались полиморфными. 

Следует отметить, что локусы INRA23 и TGLA227 были 

также мономорфны у зубров польской популяции бело-

вежской линии [24]. Интересно, что у зубров беловеж-

ской линии в локусах TGLA227 и INRA023 фиксированы 

соответственно аллели 74 и 194 [24], а у исследованных 

нами зубров кавказско-беловежской линии —  аллели 69 

и 192 (табл. 1). У зубров из зоопарков Германии, которые 

преимущественно являются представителями кавказ-

ско-беловежской линии, аллели 69 и 192 также встре-

чались, однако их частота была относительно невысо-

кой —  соответственно 0,17 и 0,21 [15]. Информативным 

является полиморфный локус SPS115: у исследованных 

нами кавказско-беловежских зубров с высокой частотой 

(0,904) встречался аллель 258, который был также вы-

явлен в зоопарковой популяции зубров Германии (часто-

та составила 0,75) [15], но отсутствовал в беловежской 

популяции [24].

Всего в российской популяции зубров кавказско-

беловежской линии нами было выявлено 28 аллелей 

в 10 изученных локусах. Число аллелей в локусах варьи-

ровало от 1 до 5 и в среднем составило 2,80 ± 0,47. Для 

корректности сравнения мы выполнили расчет среднего 

числа аллелей по 9 STR-локусам, исследованным также 

в польской популяции беловежской линии [24] и в попу-

ляции зубров из зоопарков Германии [15]. Значения дан-

ного показателя составили соответственно 1,89 ± 0,26 

и 2,33 ± 0,24 против 2,67 ± 0,47 в исследованной нами 

выборке кавказско-беловежской линии. В исследовани-

ях выборки 30 животных польской и 70 животных бе-

лорусской популяций с использованием девяти STR [25] 

было выявлено 22 и 26 аллелей, при этом среднее коли-

чество аллелей на локус оказалось 2,4 и 2,9. Значения 

данного показателя, рассчитанные по семи общим STR, 

составили соответственно 2,57 ± 0,28 и 3,00 ± 0,29 
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Таблица 1
Сравнительный анализ полиморфизма микросателлитных локусов у Bison bonasus кавказско-беловежской 
и беловежской линий
Comparative analysis of microsatellite DNA polymorphisms in Bison bonasus of Lowland-Caucasian and 
Lowland lines

Локус Аллель

Частота аллелей в линиях B. bonasus

Кавказско-беловежская, n = 26, РФ1

Беловежская,

n = 22,

Польша [24]

Популяция 

из зоопарков, 

n = 35, 

Германия [15]
всего

в том числе

PTZ, 

n = 18

OKZ,

n = 7

KCH,

n = 1

TGLA227 69 1,000 1,000 1,000 1,000 – 0,17

71 – – – – – 0,83

74 – – – – 1,000 –

BM2113 125 – – – – – 0,31

127 0,977 0,972 1,000 1,000 1,000 0,69

131 0,023 0,028 – – – –

ETH10 211 0,192 0,194 0,214 – 0,273 0,39

213 0,192 0,083 0,500 – 0,091 0,01

215 0,615 0,722 0,286 1,000 0,636 0,60

SPS115 244 0,038 0,056 – – – 0,13

250 0,038 0,056 – – – –

252 0,019 0,028 – – 0,341 0,06

254 – – – – – 0,06

256 – – – – 0,659 –

258 0,904 0,861 1,000 1,000 – 0,75

TGLA126 109 0,058 0,056 0,071 – – –

111 – – – – 0,182 –

113 0,596 0,611 0,500 1,000 – 0,67

115 – – – – 0,682 –

119 0,288 0,250 0,429 – – 0,33

121 0,038 0,056 – – 0,136 –

123 0,019 0,028 – – – –

TGLA122 137 0,038 0,056 – – – –

141 0,788 0,750 0,857 1,000 0,841 0,61

147 0,038 0,056 – – – –

163 0,135 0,139 0,143 – – 0,39

165 – – – – 0,159 –

INRA023 190 – – – – – 0,79

192 1,000 1,000 1,000 1,000 – 0,21

194 – – – – 1,000 –

ETH225 156 0,135 0,111 0,214 – 0,477 0,34

158 0,865 0,889 0,786 1,000 0,523 0,66

BM1818 250 0,019 0,028 – – –

не

исследовался

260 0,058 0,083 – – –

262 0,596 0,611 0,500 1,000 0,619

264 – – – – 0,381

266 0,327 0,278 0,500 – –

BM1824 178 0,404 0,417 0,429 – – 0,36

180 0,596 0,583 0,571 1,000 0,250 0,64

182 – – – – 0,750 –

Примечание: 1 собственные исследования; исследуемые группы зубра: PTZ — Приокско-Террасная, OKZ — Окская, 

KCH — Карачаево-Черкесская.

Note: 1 own research; investigated groups of wisent: PTZ – Prioksko-Terrasny, OKZ – Oksky, KCH – Karachaevo-Cherkessky
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против 3,14 ± 0,43 у исследованных нами зубров кав-

казско-беловежской линии.

Как показано в таблице 2, наблюдается тенден-

ция более высокой степени гетерозиготности в группе 

OKZ по сравнению с PTZ. Следует отметить сущест-

венно меньший уровень ожидаемой гетерозиготности 

российской популяции кавказско-беловежской линии 

(He = 0,262) по сравнению с белорусской и польской 

популяциями беловежской линии зубров, в которых дан-

ный показатель составил соответственно He = 0,421 

и He = 0,522 [25]. У зубров из зоопарков Германии зна-

чение He по 11 STR составило 0,447. В группе PTZ уста-

новлен дефицит гетерозигот (F
IS

 = 0,135), в то время как 

в группе OKZ, напротив, отмечен избыток гетерозигот 

(F
IS

 = –0,259). Для сравнения значения коэффициента 

инбридинга у зубров беловежской линии были близки 

к нулю и составили –0,066 и +0,058 в польской и бело-

русской популяциях соответственно [25], однако авторы 

отмечают, что полученные значения не отражают дейст-

вительный уровень инбридинга из-за малого количества 

аллелей микросателлитных локусов.

Важным показателем для видов, прошедших через 

бутылочное горлышко, является эффективный размер 

популяции (Ne). Значение Ne для зубров российского 

селекционного ядра в наших исследованиях состави-

ло 1,8 (95 % CIs, Parametric 1,1–2,9). Для сравнения 

значение Ne у зубров беловежской линии было равно 

9,9 и 10,7 в польской и белорусской популяциях соответ-

ственно [25]. Низкие значения Ne и возможность потери 

ценных генотипов в результате дрейфа генов обусловли-

вают снижение эволюционного потенциала популяции. 

Это означает, что в случае изменения факторов внешней 

среды в исследованной популяции может не оказать-

ся животных, способных приспособиться к новым усло-

виям.

Как показано на рис. 1, 24 из 26 исследованных осо-

бей формируют единый кластер, что указывает на общ-

ность их генетического происхождения. Два животных 

Таблица 2

Основные популяционно-генетические параметры, рассчитанные по десяти STR-локусам
The main population genetic parameters, based on 10 STR markers

Pop* n Ho He UHe F
IS

Ar

PTZ 18 0,244 ± 0,060 0,293 ± 0,070 0,302 ± 0,072 0,135 2,270 ± 0,302

OKZ 7 0,343 ± 0,105 0,276 ± 0,082 0,297 ± 0,088 –0,259 1,800 ± 0,249

Всего** 26 0,262 ± 0,066 0,293 ± 0,073 0,298 ± 0,075 0,091 2,141 ± 0,271

Примечание: *так как группа KCH была представлена одной особью, показатели генетического разнообразия для нее 
отдельно не определялись; **показатели определены для выборки в целом, включая KCH.
Note: *since one individual represented the KCH group, its genetic diversity indicators were not calculated; **the numbers are given 
for the entire sample, including the KCH individual

Рис. 1. Генотипическая изменчивость 26 особей российской популяции зубра, генотипированных по десяти STR, основанная 

на результатах анализа главных компонент (PCA): ось Х — главная компонента 1 (PC1), ось Y — главная компонента 

2 (PC2); исследуемые группы зубра: PTZ — Приокско-Террасная, KCH — Карачаево-Черкесская, OKZ — Окская

Fig. 1. Genotypic variability in 26 individuals of the Russian wisent population, genotyped by ten STR markers, based on principal 

component analysis (PCA): the X axis is the principal component 1 (PC1), the Y axis is the principal component 2 (PC2); inves-

tigated groups of wisent: PTZ – Prioksko-Terrasny, KCH – Karachaevo-Cherkessky, OKZ – Oksky



8

экологическая генетика     ТОМ   15   № 2   2017 ISSN 1811–0932

ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВЫ ЭВОЛЮЦИИ ЭКОСИСТЕМ

из группы PTZ имеют генетически отличное происхо-

ждение, что требует более тщательного изучения их ге-

нотипов.

STRUCTURE-анализ (рис. 2) подтверждает нали-

чие двух генетически различающихся исходных групп, 

принимавших участие в формировании аллелофонда 

исследуемой популяции зубра. При K = 2, 21 из 26 ин-

дивидуумов, в том числе 15 особей PTZ, 1 особь KCH 

и 6 особей OKZ, формируют первый кластер со средним 

значением членства Q
1/2

 = 0,978 ± 0,003 и вариациями 

от 0,948 до 0,991. Две особи, представляющие груп-

пу PTZ, характеризуются высоким значением членства 

во втором кластере (Q
1/2

 = 0,993 и 0,990), что указывает 

на их иное происхождение. Кроме того, в исследован-

ной выборке выделяются 3 особи (2 из группы PTZ и 1 

из группы OKZ), генетически более близкие особям пер-

вого кластера (Q
1/2

 = 0,750; 0,877 и 0,806), однако про-

являющие сигналы адмиксии аллелей второго кластера 

(Q
2/2

 = 0,250; 0,123 и 0,194).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Наличие уникальных аллелей микросателлитных 

локусов у кавказско-беловежских зубров, в частности 

в мономорфных локусах TGLA227 (69) и INRA023 (192) 

и полиморфном локусе SPS115 (258), может подтвер-

ждать наличие в их происхождении кавказского зубра. 

Данные аллели были описаны ранее в популяции зубров 

из зоопарков Германии, являющихся преимущественно 

представителями кавказско-беловежской линии, но от-

сутствовали в польской популяции зубров беловежской 

линии. Также в генетической структуре популяции пред-

варительно определены два кластера, которые могут 

свидетельствовать о наличии двух генетически различа-

ющихся исходных групп.

Кроме того, исследования показали, что зубры рос-

сийского генофонда кавказско-беловежской линии, не-

смотря на более выгодные исходные данные (происхо-

ждение от 12 зубров-основателей, в отличие от зубров 

беловежской линии, которые произошли от 5 зубров-

основателей), имеют значительно более высокий уровень 

инбридинга и крайне низкий показатель эффективной 

численности. Это делает популяцию уязвимой к любым 

изменениям внешней и внутренней среды и возможной 

потере генотипов в результате дрейфа генов, что край-

не неблагоприятно для ее эволюционного потенциала. 

В этой связи необходима разработка принципиально но-

вых программ разведения зубров, направленных на сни-

жение степени инбридинга в популяции и повышение 

уровня ее генетического разнообразия.
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STUDY OF ALLELE POOL AND GENETIC STRUCTURE 

OF RUSSIAN POPULATION OF LOWLAND-CAUCASIAN 

LINE OF EUROPEAN BISON (BISON BONASUS)

A.V. Dotsev, P.V. Aksenova, V.V. Volkova, 

V.R. Kharzinova, O.V. Kostyunina, 

R.A. Mnatsekanov, N.A. Zinovieva

For citation: Ecological genetics. 2017;15(2):4-10

  SUMMARY: Background. The European bison (Bison bonasus) is 

the only wild ox of Europe, survived to our days. Whilst numerous stu-

dies have been undertaken to characterize the Lowland line of European 

bison, it is little known about allele pool and population genetic structure 

of the Lowland-Caucasian line of wisent. Materials and methods. The 

samples were collected from twenty-six animals of Russian breeding 

nucleus of Lowland-Caucasian line. Ten Bos Taurus microsatellites 

(TGLA227, BM2113, ETH10, SPS115, TGLA122, INRA23, TGLA126, 

BM1818, ETH225, and BM1824) were used for analysis. Results. Eight 

of ten microsatellite loci (excluding TGLA227 and INRA23) were poly-

morphic. The number of alleles per locus is varied of one to five with av-

erage value of 2.80 ± 0.47. The alleles, which are specific for Lowland-

Caucasian line, were identified. We observed relatively high inbreeding 

level (F
IS

 = 0,091) and very low effective population size (Ne = 1.8, 95% 

CIs, Parametric 1.1-2.9). We showed that two genetically distinct groups 

have taken part in formation of allele pool of studied wisent population. 

Conclusion. Our data indicated that the development of breeding pro-

gram to decrease the inbreeding degree and to increase the level of ge-

netic diversity is necessary.

  KEYWORDS: European bison; Bison bonasus; microsatellites; al-

lele pool.
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