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ХАРАКТЕРИСТИКА ДАГЕСТАНСКИХ ЛОКАЛЬНЫХ СУБПОПУЛЯЦИЙ 
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Впервые проведен анализ полиморфизма полных митохондриальных геномов у трех дагестанских
локальных популяций коз (n = 37), которые характеризовались высоким генетическим и гаплоти-
пическим разнообразием. Было показано, что 90.88% общей генетической изменчивости приходи-
лось на внутригрупповые различия и 4.86% – на межгрупповые различия. Для исследуемой выбор-
ки коз были рассчитаны достоверные отрицательные значения индексов нейтральности Таджимы
и Фу (P < 0.05). Проведен филогенетический анализ с привлечением нуклеотидных последователь-
ностей домашних коз и безоаровых козлов, принадлежащих к различным гаплогруппам. Было уста-
новлено, что все исследуемые образцы дагестанских локальных коз принадлежали к гаплогруппе А,
наиболее часто встречающейся у домашних коз.
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Домашняя коза (Capra hircus) – это один из
первых одомашненных видов сельскохозяйствен-
ных животных, обладающий такими ценными
качествами как способность производить про-
дукты питания (молоко, мясо) и сырье (шерсть,
пух), неприхотливость к условиям кормления и
содержания, умеренный темперамент, высокая
биологическая пластичность. Благодаря своим
особенностям козы широко распространились от
центра одомашнивания в большинство стран мира.

В России помимо известных отечественных
(оренбургская пуховая, горноалтайская пуховая,
советская шерстная) и иностранных пород (за-
аненская, нубиан, мурсиана гранадина) [1] разво-
дятся локальные популяции коз [2], которые осо-
бенно популярны в регионах, где разведение
иных сельскохозяйственных животных неэффек-
тивно. Специфический горный рельеф с трудно-
доступными засоренными камнями пастбищами
способствовал развитию козоводства в Республи-
ке Дагестан [3], где издревле разводились вынос-

ливые и неприхотливые аборигенные популяции
коз, которые различались по типу рогов, профи-
лю головы, размеру и форме ушей [4]. Первые
официальные данные по численности коз в Рес-
публике Дагестан, которая составила 247403 го-
лов, датируются 1933 г. [4].

Для повышения объемов получаемой продук-
ции началось улучшение аборигенных коз с ис-
пользованием генетического материала высоко-
продуктивных пород. Так, дагестанская пуховая
порода, официально утвержденная в 1993 г., была
создана методом поглотительного скрещивания
местных козоматок с производителями советской
шерстной породы [1]. Дагестанская шерстная по-
рода – это аборигенная порода, современный ге-
нофонд которой также сформирован под силь-
ным влиянием советской шерстной породы [1].
Кроме того, на основе аборигенных коз создаются
поместные молочные стада с участием зааненской
породы [3]. Несмотря на ряд преимуществ получе-
ния новых высокопродуктивных типов животных,
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следует отметить, что массовое поглощение гено-
фонда аборигенных коз может привести к невос-
полнимой утрате их уникальных генетических
компонентов. В связи с этим необходимо прове-
дение генетического мониторинга с использова-
нием ДНК-маркеров для оценки генетического
статуса дагестанских локальных популяций коз.

Для характеристики аллелофонда пород и по-
пуляций коз находят применение различные типы
ДНК-маркеров, включая ПДРФ-маркеры [5, 6],
полиморфизм митохондриальной ДНК (мтДНК)
[7–12], микросателлиты [13–16], а в последнее
время – однонуклеотидный полиморфизм (SNP)
[17–20].

Несмотря на развитие высокопроизводитель-
ных методов генотипирования, мтДНК остается
одним из широко используемых инструментов
для оценки генетического разнообразия, уста-
новления филогенетических взаимосвязей между
популяциями и уточнения происхождения по ма-
теринской линии [7]. Так, на основе анализа по-
лиморфизма Д-петли мтДНК было изучено гап-
лотипическое и генетическое разнообразие, а
также показана низкая дифференциация тувин-
ских и монгольских локальных пород коз [12], а
также было показано отсутствие филогеографи-
ческой структуры в эфиопских популяциях коз
[10]. Анализ молекулярной дисперсии, проведен-
ный на основе митохондриального полиморфизма,
выявил наличие значительного географического
структурирования в китайских породах коз [8].

Кроме того, мтДНК позволяет изучить демо-
графическую историю групп животных, что осо-
бенно актуально для локальных и малочисленных
популяций, которые могут находиться в состоя-
нии прохождения через “бутылочное горлышко”.
Например, индексы селективной нейтральности,
рассчитанные на основе анализа мтДНК, позво-
лили установить наличие большого числа низко-
частотных гаплотипов в популяциях индийских
локальных пород коз, что свидетельствует о их
недавней демографической экспансии [11].

До недавнего времени подавляющее большин-
ство исследований мтДНК коз проводилось на
основании анализа части последовательности,
включая D-петлю контрольного региона [7, 12,
13, 21, 22] и цитохром Б [23].

Развитие методов высокопроизводительного
секвенирования сделало возможным определе-
ние полной последовательности мтДНК живот-
ных при относительно невысоких материальных
затратах. Использование для оценки биоразнообра-
зия данных о полных митохондриальных геномах
может существенно повысить информативность и
достоверность результатов проводимых популя-
ционно-генетических исследований.

Цель настоящей работы – изучение генетиче-
ского разнообразия, демографической истории и

установление гаплотипических взаимосвязей
между тремя группами дагестанских локальных
коз на основе анализа полиморфизма полных ми-
тохондриальных геномов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Выборка для исследования включала образцы

дагестанской пуховой (DAGF, n = 13) и дагестан-
ской шерстной (DAGCW, n = 12) пород, а также
популяции дагестанских молочных коз (DAGM,
n = 12).

Выделение ДНК осуществляли с использова-
нием наборов “ДНК-Экстран-2” (ЗАО “Синтол”,
Россия). Секвенирование мтДНК было выполне-
но с использованием технологии NGS на приборе
HiSeq 1500 (Illumina). Полученные прочтения
(риды) были собраны с помощью программного
обеспечения Bowtie 2 [24] и утилиты BCFtools
[25]. В качестве референса для сборки полных ге-
номов была выбрана последовательность генома
Capra hircus (номер NC_005044.2) [26]. Для анно-
тирования митохондриальных геномов использо-
вали MITOS WebServer [27]. Редактирование и
выравнивание последовательностей проводили с
использованием алгоритма MUSCLE [28], реали-
зованного в программе MEGA 7.0.26 [29].

Параметры, характеризующие генетическое
разнообразие исследуемых популяций, в том чис-
ле: количество гаплотипов (H), гаплотипическое
(Hd) разнообразие, нуклеотидное разнообразие
(π), среднее количество нуклеотидных различий
(k), а также индексы нейтральности Таджимы
(Tajima’s D) [30] и Фу (Fu‘s Fs) [31], были рассчи-
таны в программе DnaSP 6.12.01 [32]. Для уста-
новления доли общей генетической изменчиво-
сти между и внутри популяций выполняли анализ
молекулярной дисперсии (AMOVA) с использо-
ванием пакета Arlequin v3.5.2.2 [33].

Определение лучших моделей эволюции было
проведено в программном обеспечении Partition-
Finder 2 [34] с использованием скорректирован-
ного информационного критерия Акайке (AICc)
[35]. Для rna12S, rna16S лучшей моделью эволю-
ции была GTR + I (General Time-Reversible model),
для cytb, nd3, nd5, nd4 – GTR + G, для nd6 – HKY +
+ I (Hasegawa–Kishino–Yano model), для всех
остальных генов мтДНК – HKY + G.

Для построения медианной сети [36] было ис-
пользовано программное обеспечение PopART 1.7
[37]. Филогенетический анализ, основанный на
применении байесовского алгоритма, был прове-
ден в MrBayes 3.2.6 [38] с последующей визуали-
зацией в FigTree 1.4.3 [39].

Для изучения филогенетических связей и
определения принадлежности к гаплогруппе изу-
чаемых популяций коз были дополнительно при-
влечены полные нуклеотидные последовательно-
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сти мтДНК домашних коз и безоаровых козлов
(C. aegagrus), относящиеся к разным гаплогруппам
[9]. Последовательности домашних коз включали
таковые представителей турецких пород, в том
числе ангорской (гаплогруппа A – KR059200,
KR059201, KR059202; гаплогруппа G – KR059214),
абаза (гаплогруппа A1a – KR059151; гаплогруппа
A6 – KR059178 и KR059179; гаплогруппа A –
KR059186 и KR059199) и шерстной (гаплогруппа
A2 – KR059152; гаплогруппа A2a1 – KR059158;
гаплогруппа А – KR059204; гаплогруппа G –
KR059215), иранской породы керманшах (гапло-
группа A – KR059189, KR059207, KR059208; гап-
логруппа G – KR059213) и референса (гаплогруппа
B1 – NC_005044.2). Безоаровые козлы были
представлены особями из Ирана, принадлежащими
к гаплогруппам B (KR059219), C (KR059221), C1
(KR059222), D (KR059210) и F (KR059226). В ка-
честве аутгруппы были использованы соответству-
ющие последовательности представителей диких
видов коз, в том числе кавказского тура C. caucasica
(NC_020683), мархура C. falconeri (NC_020622) и
пиренейского козерога C. pyrenaica (NC_020625)
[40].

Все расчеты и построение медианной сети и
филогенетического дерева были выполнены по
наборам данных, содержащих два гена рРНК и 13
протеин-кодирующих генов (PCG).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Анализ параметров генетического разнообра-
зия изучаемых популяций дагестанских коз (табл. 1)
показал наличие 23 разных гаплотипов. Среди
изучаемых групп наименьшее число гаплотипов
и, следовательно, меньшее гаплотипическое раз-
нообразие были выявлены в дагестанской шерст-

ной породе (H = 5 и Hd = 0.833 соответственно).
Самый высокий уровень гаплотипического раз-
нообразия был выявлен в группе дагестанских
молочных коз (Hd = 0.970). Уровни нуклеотидно-
го разнообразия в изучаемых группах коз суще-
ственно не различались и варьировали от 0.00062
в дагестанской молочной до 0.00069 в дагестан-
ской пуховой популяции. Наибольшее число по-
лиморфных сайтов было выявлено в группах да-
гестанских молочных и дагестанских пуховых коз
(по 39 в каждой). Среднее количество нуклеотид-
ных замен варьировало от 8.394 в группе даге-
станских молочных коз до 9.359 в выборке даге-
станской пуховой породы.

Анализ молекулярной дисперсии (AMOVA)
позволил установить, что 90.88% общей генети-
ческой изменчивости приходилось на внутри-
групповые различия, а 4.86% – на долю межгруп-
повых различий (табл. 2).

Результаты проверки гипотез селективной
нейтральности в изучаемых популяциях коз пред-
ставлены в табл. 3. Для общей выборки коз были
получены достоверные отрицательные значения
индексов нейтральности Таджимы (Tajima’s D =
= 1.91033, P < 0.05) и Фу (Fu’s Fs = –5.216, P < 0.05).
Отрицательные значения обоих индексов наблю-
дались также в группах дагестанских молочных и
дагестанских пуховых коз, но только значение ин-
декса Таджимы было достоверным у дагестанских
молочных коз (Tajima’s D = –1.59279 при P < 0.05).

Характер распределения частот попарных раз-
личий между гаплотипами (рис. 1) во всей изуча-
емой выборке и в трех группах по отдельности
был близок к унимодальному. Во всех исследо-
ванных популяциях коз отмечалось наличие при-
тока генов извне, который носил наиболее массо-

Таблица 1. Показатели генетического разнообразия популяций локальных дагестанских коз (Capra hircus)

Примечание. n – число голов в группе, S – число полиморфных сайтов, H – число гаплотипов, Hd – гаплотипическое разно-
образие, k – среднее количество нуклеотидных замен на сайт, π – нуклеотидное разнообразие.

Группа n S k H Hd ± sd π ± sd

DAGCW 12 22 8.712 5 0.833 ± 0.069 0.00065 ± 0.00005
DAGM 12 39 8.394 10 0.970 ± 0.044 0.00062 ± 0.00007
DAGF 13 39 9.359 10 0.962 ± 0.041 0.00069 ± 0.00005
В целом по всей выборке 37 82 9.444 23 0.967 ± 0.014 0.00070 ± 0.00003

Таблица 2. Результаты AMOVA в популяциях локальных дагестанских коз (Capra hircus)

Источник вариаций Степень свободы,
d.f.

Сумма квадратов, 
SS

Компонент 
дисперсии, VC

Процент вариации,
V%

Межгрупповые различия 2 19.763 0.44324 4.86
Внутригрупповые различия 34 150.237 4.41874 90.88
Общие 36 170.000 4.86198
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вый характер в популяциях дагестанских молоч-
ных и дагестанских пуховых коз.

Анализ попарных генетических дистанций,
рассчитанных по FST (табл. 4), показал наиболь-
шую дифференциацию между группами даге-
станских шерстных и дагестанских пуховых коз
(FST = 0.127). Наименьшая степень дифференциа-
ции наблюдалась между группами дагестанских пу-
ховых и дагестанских молочных коз (FST = 0.038).

Анализ медианной сети (рис. 2) показывает,
что 21 из 23 гаплотипов, идентифицированных в
выборке дагестанских коз, являлись породоспе-
цифичными. Их двух остальных гаплотипов один
был общим для дагестанских пуховых и дагестан-
ских молочных коз, второй – для дагестанских
шерстных и дагестанских молочных коз. В целом
структура медианной сети не носила породо-за-
висимого характера.

Анализ структуры филогенетического дерева
(рис. 3), построенного для изучаемых популяций
коз и представителей различных гаплогрупп, по-
казал, что все изучаемые дагестанские козы при-
надлежат к гаплогруппе А. При этом четыре гап-
лотипа, идентифицированных в дагестанской пу-
ховой и дагестанской молочной группах, входили
в подгруппу с представителем гаплогруппы A1a
(турецкая порода абаза). Два гаплотипа, иденти-
фицированных в дагестанской пуховой и даге-
станской молочной группах, кластеризовались с
особями-носителями гаплогрупп A2 и A2a1 (ту-
рецкая шерстная порода).

ОБСУЖДЕНИЕ
В последние годы наметился расцвет в генети-

ческих исследованиях российских локальных по-
род и популяций коз. Генетическое и аллельное
разнообразие дагестанской пуховой и дагестан-
ской шерстной пород было изучено с использова-
нием микросателлитных маркеров [15]. С исполь-
зованием ДНК-чипов была проанализирована
популяционная структура и установлено генети-
ческое влияние советской шерстной породы на
генофонды дагестанской пуховой и дагестанской
шерстной пород [20].

Однако использование только ядерных марке-
ров не позволяет в полной мере оценить исход-
ные генетические элементы, свойственные або-
ригенным козам до того, как они были улучшены
другими культурными породами. Кроме того, о
происхождении дагестанских аборигенных коз
практически ничего не известно. В этом аспекте
анализ полиморфизма митохондриального гено-
ма может способствовать углубленному понима-
нию генетических особенностей дагестанских ло-
кальных популяций, их демографической исто-
рии и гаплотипических взаимосвязей.

Для изучения демографической истории даге-
станских локальных коз были проведены тесты на
нейтральность Таджимы и Фу. Отрицательные
достоверные значения обоих индексов, получен-
ные для всей анализируемой выборки, могут сви-
детельствовать об избыточном количестве редких
аллелей и гаплотипов у коз региона по сравнению
с тем, что можно было бы ожидать при нейтраль-
но эволюционирующей модели популяции, и о
росте численности после периода “бутылочного
горлышка” [30, 31]. Последние официальные стати-
стические данные по численности дагестанских по-
род коз доступны на конец 2010 г. (19.5 тыс. голов
дагестанской пуховой и 19.6 тыс. голов дагестан-
ской шерстной) [1]. В связи с этим соотнесение
полученных нами результатов с демографически-
ми показателями популяций коз не представляет-
ся возможным. Тем не менее Diwedi и др. [11]
продемонстрировали четкую связь демографиче-
ских показателей индийских популяций коз и до-
стоверных отрицательных значений индекса ней-
тральности Фу, что, вероятно, дает основания для
интерполяции наших данных.

При этом если рассматривать отдельно каж-
дую группу коз, то заметно, что популяция даге-
станской шерстной породы имеет тенденцию к
обратной ситуации – к дефициту редких аллелей
и возможному приближению к “бутылочному
горлышку”. Значения индексов для этой группы
были недостоверными, и выборка породы пред-
ставлена менее 30 головами, поэтому выводы
имеют дискуссионный характер. Интересно, что
подобная генетическая картина наблюдалась и в
популяциях индийского буйвола из штата Уттар

Таблица 3. Результаты проверки гипотезы селективной
нейтральности в популяциях локальных дагестанских
коз (Capra hircus)

Примечание. Tajima’s D – индекс нейтральности Таджимы
[30], Fu’s Fs – индекс нейтральности Фу [31].

Группа n Tajima’s D Fu’s Fs

DAGCW 12 0.86597 4.163
DAGM 12 –1.59279* –1.930
DAGF 13 –1.13334 –1.044
В целом по всей выборке 37 –1.91033* –5.216*

Таблица 4. Генетические дистанции между изучаемы-
ми группами локальных дагестанских коз (Capra hir-
cus), рассчитанные по FST

Группы коз DAGM DAGCW DAGF

DAGM 0.000
DAGCW 0.105 0.000
DAGF 0.038 0.127 0.000
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Прадеш: в целом по выборке региона наблюда-
лись отрицательные значения индексов Таджимы
и Фу, а внутри выборки одна группа демонстри-
ровала позитивные значения обоих показателей
[40].

Унимодальный паттерн распределения частот
значений парных различий между гаплотипами
во всей изучаемой выборке указывает на недав-
нюю демографическую экспансию [41], что со-
гласуется с достоверными негативными значени-
ями индексов Таджимы и Фу.

Результаты анализа молекулярной дисперсии
показали, что доля изменчивости, наблюдаемая
между изучаемыми популяциями дагестанских
коз, составляет 4.86%, что превышает значения

этого показателя у монгольских и тувинских коз
(1%) [12] и эфиопских коз (2.63%) [10].

Между группами дагестанской пуховой и даге-
станской шерстной пород была обнаружена уме-
ренная дифференциация (FST = 0.127). Интересно
то, что по данным SNP-генотипирования генетиче-
ская дифференциация между теми же животными
дагестанской пуховой и дагестанской шерстной по-
род, что были проанализированы в настоящей ра-
боте, была значительно ниже (FST = 0.011) [20].
Возможно, это объясняется наличием несколь-
ких различных материнских линий в генофонде
этих групп.

В целом генетическая дифференциация между
изучаемыми группами дагестанских локальных

Рис. 1. Графики распределения частот значений попарных различий между гаплотипами анализируемой последова-
тельности мтДНК (два рРНК и 13 протеин-кодирующих генов) популяций дагестанских коз. а – дагестанская шeрст-
ная порода; б – дагестанская молочная популяция; в – дагестанская пуховая порода; г – вся выборка. Пунктирная ли-
ния представляет ожидаемое распределение в рамках модели постоянного размера популяции, а сплошная линия –
наблюдаемое попарное различие.
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коз была выше, чем между тувинскими и мон-
гольскими породами (FST от 0 до 0.080) [12], и со-
поставима со значениями, рассчитанными в ин-
дийских породах (FST от 0.013 до 0.112) [11].

Для проведения филогенетического анализа к
последовательностям дагестанских коз мы доба-
вили аналогичные секвенированные последова-

тельности митогеномов носителей различных
гаплогрупп [9]. В связи с тем, что ранее было уста-
новлено, что российские локальные породы,
включая дагестанскую шерстную и дагестанскую
пуховую, входят в один кластер с турецкими поро-
дами коз на филогенетическом дереве [20], допол-
нительно в анализ были включены представители

Рис. 3. Байесовское филогенетическое дерево, демонстрирующее принадлежность изучаемых дагестанских коз к об-
щепринятым гаплогруппам.
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турецких пород, в том числе ангорской, абаза и ту-
рецкой шерстной. Тем не менее все исследуемые
образцы дагестанских коз относились к гапло-
группе А, что согласуется с результатами, полу-
ченными ранее на основе анализа полиморфизма
Д-петли [42]. Гаплогруппа А наиболее часто
встречается среди домашних коз, так как для ми-
ровых популяций коз характерна слабая филогео-
графия [9], которая, вероятно, является следстви-
ем опосредованных человеком многочисленных
миграций [10].

Таким образом, дагестанские локальные попу-
ляции коз характеризуются высоким гаплотипи-
ческим разнообразием по мтДНК и относительно
хорошо выраженной дифференциацией. Оценка
демографических параметров путем анализа селек-
тивной нейтральности модели эволюции указывает
по крайней мере на одну демографическую экспан-
сию, которую пережили исследуемые популяции
коз. Однако для более глубокого понимания этих
процессов необходимо проведение дальнейших
исследований на расширенной выборке.

Финансирование проводилось за счет средств
Министерства науки и высшего образования
Российской Федерации, грант № 075-15-2021-
1037 (внутренний № 15. БРК.21.0001).

Все применимые международные, националь-
ные и/или институциональные принципы ухода
и использования животных были соблюдены.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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ДЕНИСКОВА и др.

Characteristics of Dagestan Local Goat Subpopulations (Capra hircus) Based 
on the Analysis of the Complete Mitogenome Polymorphism

T. E. Deniskovaa, *, A. V. Dotseva, M. I. Selionovab,
M. Upadhyayc, I. Medugoracc, and N. A. Zinovievaa, **

aErnst Federal Research Center for Animal Husbandry, Podolsk District, Dubrovitsy settlement, 142132 Russia
bRussian State Agrarian University – Moscow Timiryazev Agricultural Academy, Moscow, 127434 Russia

cLudwig Maximilian University Munich, Department of Veterinary Sciences (LMU), Munich, 80539 Germany
*e-mail: horarka@yandex.ru
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For the first time, the analysis of complete mitochondrial genomes polymorphism was performed in three
Dagestan local goat populations (n = 37), which were characterized by high genetic and haplotype diversity.
We found that 90.88% of the total genetic variability was accounted for intragroup differences and 4.86% was
accounted for withingroup differences. For the studied sample of goats, significant negative values of the Ta-
jima’s D and Fu’s Fs neutrality indices were calculated (P < 0.05). We performed a phylogenetic analysis using
the nucleotide sequences of domestic goats and bezoars belonging to different Haplogroups. Our study re-
vealed that all studied samples of Dagestan local goats belonged to Haplogroup A, which is the most frequent
one in domestic goats.

Keywords: domestic goat, Capra hircus, mitochondrial genome, genetic diversity, local breeds.
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