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Главный комплекс гистосовместимости является ключевым элементом иммунной системы млекопитающих 
и служит модельной системой для изучения механизмов поддержания генетического разнообразия в популяци-
ях. Гены комплекса демонстрируют высокий уровень полиморфизма, особенно в участках, кодирующих пептид-
связывающие домены, что обеспечивает широкий спектр распознавания антигенов и адаптацию к патогенам. 
В данной работе представлено исследование полиморфизма генов класса II локуса DLA (Dog Leukocyte Antigen) 
у четырех пород собак российского разведения: самоедской лайки, сибирского хаски, русского черного терьера 
и боксера. С использованием методов молекулярной биологии, включая ПЦР, секвенирование и биоинформати-
ческий анализ, была охарактеризована аллельная вариабельность генов DRB1, DQA1 и DQB1. Установлены раз-
личия в численности и частотах аллелей между породами, что может отражать как особенности селекционного 
отбора, так и степень изоляции популяций. Полученные данные подчеркивают важность учета генетическо-
го разнообразия при планировании разведения собак и позволяют использовать собак как модельный объект 
для иммунных и трансплантационных исследований. Работа вносит вклад в понимание популяционной гене-
тики иммунных генов у домашних животных и их потенциальной роли в ветеринарной медицине.
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The Major Histocompatibility Complex is a key component of the mammalian immune system and serves as 
a model system for studying the mechanisms of maintaining genetic diversity in populations. MHC genes exhibit 
a high level of polymorphism, particularly in regions encoding peptide-binding domains, which ensures a broad 
spectrum of antigen recognition and adaptation to pathogens. This study presents an investigation of class II gene 
polymorphism at the DLA (Dog Leukocyte Antigen) locus in four Russian-bred dog breeds: Samoyed Laika, Sibe-
rian Husky, Russian Black Terrier, and Boxer. Using molecular biology techniques including PCR, sequencing, and 
bioinformatics analysis, allelic variability of the DRB1, DQA1, and DQB1 genes was characterized. Differences in 
allele numbers and frequencies among the breeds were identified, which may reflect the effects of selective breeding 
as well as the degree of population isolation. The results highlight the importance of considering genetic diversity 
in dog breeding programs and support the use of dogs as a model organism for immunological and transplantation 
research. This work contributes to the understanding of population genetics of immune genes in domestic animals 
and their potential role in veterinary medicine.
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Введение
Главный комплекс гистосовместимо-

сти (ГКГ) представляет собой область ге-
нома, содержащую гены, критически важ-
ные для иммунного ответа. Классические 
гены ГКГ кодируют специализированные 
гликопротеины, выполняющие функцию 
презентации антигенов – как эндогенных, 
так и экзогенных – на клеточной поверх-
ности для распознавания Т-лимфоцитами 
и NK-клетками. Наиболее примечательной 
характеристикой генов ГКГ является их ис-
ключительный полиморфизм: в природных 
популяциях описаны десятки и даже сотни 
аллельных вариантов. Максимальное раз-
нообразие наблюдается в пептид-связыва-
ющем домене PBS (peptide binding sites), 

особенно в участках непосредственного 
контакта с антигеном. Эволюционный ана-
лиз свидетельствует об адаптивной природе 
этого полиморфизма, доказательством явля-
ются преобладание несинонимичных замен 
в PBS, повышенные значения коэффициен-
тов отбора и сохранение аллельного разно-
образия в течение длительного эволюцион-
ного времени. Уникальное сочетание высо-
кого полиморфизма с породоспецифичным 
распределением аллелей делает гены ГКГ 
идеальной моделью для изучения механиз-
мов поддержания генетического разнообра-
зия в популяциях под действием естествен-
ного отбора [1].

Гены главного комплекса гистосовме-
стимости человека HLA подразделяются 
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на три основных класса и локализованы 
на 6-й хромосоме. Гены класса I ответствен-
ны за презентацию антигенов, локализован-
ных в цитоплазме, гены класса II осущест-
вляют презентацию антигенов, находящихся 
во внеклеточной среде или внутриклеточных 
везикулах, тогда как гены класса III вовлече-
ны в процессы воспалительного ответа [2]. 

Сходство иммунных систем челове-
ка и млекопитающих, включая развитие 
аналогичных патологий при их нарушени-
ях, делает животных ценными моделями 
для исследований. Домашняя собака Canis 
lupus familiaris является одним из наиболее 
перспективных видов для таких исследо-
ваний. Изучение генов главного комплек-
са гистосовместимости собаки DLA (dog 
leucocyte antigen) относится к началу 1960-
х гг. [3]. В этих работах была установлена 
главная биологическая роль антигенов со-
баки в процессе отторжения или прижива-
ния аллогенных тканевых трансплантатов 
[4]. Эти работы вызвали большой интерес 
в плане изучения главного комплекса ги-
стосовместимости и рассмотрения собаки 
как модели для разработки методов транс-
плантации органов и тканей человека [5]. 

Локус лейкоцитарного антигена DLA 
у собак, содержащий большое количество 
функциональных генов иммунной системы, 
расположен на 12-й хромосоме [6]. DLA со-
бак играет важную роль в системе иммун-
ного ответа и состоит из трех районов, обо-
значаемых как класс I, класс II и класс III. 
Схема организации DLA собак представле-
на на рис. 1. Гены DLA принадлежат к пер-

вым двум классам и вовлечены в регуляцию 
участия антигенов в иммунной системе. 
Было идентифицировано 4 гена, входящих 
в класс I локуса DLA собаки. Это DLA-12, 
DLA-64, DLA-79, DLA-88 [7]. Для каждого 
из перечисленных генов обнаружено разное 
число аллелей, причем 3 из них, DLA-12, 
DLA-64, DLA-79, имеют 17, 9 и 8 аллелей, 
соответственно, а для гена DLA-88 описано 
139 аллельных вариантов [8–10].

Структура локуса DLA класса II включа-
ет 4 гена: DRA1, DRB1, DQA1 и DQB1. Ген 
DRA1 является мономорфным, в то время 
как гены DRB1, DQA1 и DQB1 полиморфны 
и включают 181 DRB1, 30 DQA1 и 86 DQB1 ал-
лельных варианта [12]. Полиморфизм локуса 
DLA ограничен внутри одной породы, но су-
ществуют значительные различия в аллель-
ных вариантах и их частотах встречаемости 
у представителей разных пород собак [13]. 
Локус DLA класса III у домашних собак со-
держит гены ортологи системы комплемента, 
цитокинам и белкам теплового шока, кото-
рые полностью соответствуют по структуре 
и функции генам HLA класса III у человека.

Актуальность изучения ограниченного 
разнообразия гаплотипов генов локуса DLA 
класса II у чистопородных собак возрастает 
в связи с расширением практики породного 
разведения в географически изолирован-
ных популяциях, поскольку данный фактор 
может иметь существенное клинико-эпиде-
миологическое значение.

Целью исследования была оценка по-
лиморфизма генов класса II локуса DLA 
среди собак пород российского разведения.

Рис. 1. Хромосомная локализация и взаимное расположение генов  
главного комплекса гистосовместимости DLA классов I, II, III [11]
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Материалы и методы исследования
Исследование выполнено на образцах 

буккального эпителия, полученного от со-
бак четырех пород российской селекции. 
Отбор пород для анализа проводили исходя 
из двух ключевых критериев: необходимо-
сти первичной молекулярно-генетической 
характеристики и наличия литературных 
данных о взаимосвязи полиморфизма генов 
главного комплекса гистосовместимости 
с иммунопатологиями у различных пород 
собак. Так были отобраны представители 
четырех пород, среди которых самоедская 
лайка, сибирский хаски, русский черный 
терьер и боксер. Для проведения исследова-
ния использовали по 12 образцов ДНК кли-
нически здоровых особей каждой породы, 
предоставленных ветеринарной клиникой 
«Зооген». При формировании выборки со-
блюдали гендерный баланс, включив рав-
ное количество особей каждого пола. 

Методы, примененные в исследовании: 
выделение геномной ДНК, амплификация 
и анализ генов локуса DLA, секвенирова-
ние и статистический анализ ампликонов, 
построение филогенетических деревьев 
по методу Байеса.

Выделение геномной ДНК
Экстракцию ДНК из образцов буккаль-

ного эпителия проводили методом фермен-
тативного лизиса с температурной денату-
рацией [14]. Протокол включал: инкубацию 
проб при 65 °C для лизиса клеток; сорбцию 
нуклеиновых кислот на силикатной матри-
це; серию отмывок для удаления белко-
вых примесей; элюцию ДНК в ТЕ-буфере 
(10 мМ Tris-HCl, 1 мМ EDTA, pH 8.0); фи-
нальную очистку методом центрифугирова-
ния (10,000 ×g).

Амплификация и анализ генов  
локуса DLA

Для ПЦР-анализа были разработа-
ны специфические праймеры, фланки-
рующие полиморфные регионы генов: 
DRB1  (322 п.н.), DQA1 (347 п.н.) и  DQB1  
(300 п.н.). Амплификацию проводили с уни-
версальным Т7-праймером, рекомендован-
ным для секвенирования высокогетерози-
готных участков. Полученные ампликоны 
подвергали электрофоретическому разде-
лению в 2 % агарозном геле с последующей 
визуализацией в УФ-свете.

Секвенирование и статистический  
анализ ампликонов

По завершении ПЦР-амплификации 
продукты реакции были направлены в Ре-
сурсный центр СПбГУ для проведения сек-

венирования по методу Сенгера. Опреде-
ление нуклеотидных последовательностей 
генов DRB1, DQA1 и DQB1 выполняли с  
использованием прямых и обратных прай-
меров и стандартного протокола термина-
торного секвенирования. Для каждой из ис-
следуемых пород было проанализировано 
по 12 индивидуальных ПЦР-амплификатов, 
что в сумме составило 48 сиквенсов на ген. 
Биоинформатический анализ включал ви-
зуализацию хроматограмм в программе 
Chromas 2.6.6, выравнивание полученных 
последовательностей с референсными ге-
номами и идентификацию аллельных ва-
риантов по базе данных IPD-MHC [15]. 
Для определения частот гаплотипов приме-
няли подход, описанный Кеннеди с соавт., 
в котором частоту гомозиготных особей 
вычисляли как отношение числа гомозигот 
к общему количеству исследованных жи-
вотных в породной группе. Частоту гете-
розигот определяли аналогичным образом 
[10, 11, 13].

Построение филогенетических деревьев 
по методу Байеса

Для выявления эволюционных взаимос-
вязей между аллельными вариантами генов 
локуса DLA (DRB1, DQA1, DQB1) класса II 
был проведен комплексный Байесовский 
филогенетический анализ с использовани-
ем алгоритма, предложенного Джарвисом 
с соавт. [16]. Анализ включал построение 
отдельных филогенетических реконструк-
ций для каждого исследуемого гена в рам-
ках каждой анализируемой породы. 

Результаты исследования  
и их обсуждение

По результатам секвенирования образцов 
ДНК, полученных от собак четырех исследо-
ванных пород: самоедской лайки, сибирского 
хаски, русского черного терьера и боксера – 
был проведен анализ аллельного разнообра-
зия генов класса II локуса DLA (рис. 2).

При сравнительном анализе числа алле-
лей по отдельным генам в пределах каждой 
из пород следует отметить, что у самоед-
ской лайки максимальное число аллелей, 
12, отмечено для гена DQB1. Такое же 
число аллелей для этого гена обнаружено 
в породе русский черный терьер, а схожее 
число аллелей, 12, обнаружено для гена 
DRB1 в породе сибирский хаски. Эти два 
гена характеризуются наибольшей измен-
чивостью по числу аллелей, по сравнению 
с геном DQA1 во всех четырех породах. 
В частности, у самоедской лайки и русского 
черного терьера было выявлено 4 и 5 алле-
лей соответственно, а для сибирского хаски 
и боксера – 8 и 7 аллелей соответственно. 
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Рис. 2. Число аллелей по генам DRB1, DQA1, DQB1 у собак пород российского разведения 
Источник: составлено авторами

Таблица 1
Породоспецифичные гаплотипы по генам DRB1, DQA1, DQB1 локуса DLA  

пород самоедская лайка, сибирский хаски, русский черный терьер,  
боксер российской селекции (выделены характерные гаплотипы) 

№
собаки DRB1 DQA1 DQB1

Самоедская лайка

1 DRB1*040:01 DQA1*022:01 DQB1*019:01
DQB1*054:02

2 DRB1*015:01 DQA1*006:01 DQB1*019:01
DQB1*SAM1

3 DRB1*015:01 DQA1*022:01 DQB1*019:01
DQB1*054:02

4 DRB1*015:01 DQA1*006:01 DQB1*019:01
DQB1*SAM2

5 DRB1*015:01 DQA1*006:01 DQB1*019:01
DQB1*SAM3

6 DRB1*015:01 DQA1*006:01 DQB1*019:01
DQB1*054:02

7 DRB1*SAM3 DQA1*006:01 DQB1*057:01
DQB1*SAM4

8 DRB1*001:01
DRB1*009:01

DQA1*022:01
DQA1*014:01:1

DQB1*036:01
DQB1*SAM6

9 DRB1*SAM1
DRB1*SAM2 DQA1*001:01 DQB1*002:01

DQB1*SAM5

10 DRB1*015:01 DQA1*006:01
DQA1*001:01

DQB1*019:01
DQB1*SAM7

Сибирский хаски
1 DRB1*015:01 DQA1*010:01 DQB1*019:01

2 DRB1*HAS1
DRB1*HAS2

DQA1*009:01
DQA1*010:01

DQB1*023:01
DQB1*020:01

3 DRB1*040:01 DQA1*010:01 DQB1*019:01

4 DRB1*040:01
DRB1*015:02

DQA1*022:01
DQA1*010:01

DQB1*019:01
DQB1*HAS1

5 DRB1*040:01
DRB1*001:01

DQA1*022:01
DQA1*HAS2

DQB1*019:01
DQB1*HAS2

6 DRB1*040:01 DQA1*010:01 DQB1*019:01
7 DRB1*040:01 DQA1*010:01 DQB1*019:01
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№
собаки DRB1 DQA1 DQB1

8 DRB1*040:01
DRB1*HAS5

DQA1*024:01:1
DQA1*HAS3

DQB1*019:01
DQB1*029:01

9 DRB1*049:01
DRB1*HAS6

DQA1*024:01:1
DQA1*HAS3

DQB1*019:01
DQB1*HAS4

10 DRB1*015:01 DQA1*006:01 DQB1*023:01

11 DRB1*05701
DRB1*HAS3

DQA1*024:01:1
DQA1*HAS3

DQB1*019:01
DQB1*HAS3

12 DRB1*049:02
DRB1*HAS4

DQA1*010:01
DQA1*HAS1

DQB1*HAS4

Русский черный терьер
1 DRB1*001:01 DQA1*003:01 DQB1*004:01

2 DRB1*018:01
DRB1*001:01

DQA1*010:01
DQA1*RBT1

DQB1*005:04
DQB1*RBT3

3 DRB1*001:05
DRB1*RBT1

DQA1*003:01
DQA1*005:01:1

DQB1*048:02
DQB1*RBT1

4 DRB1*005:01
DRB1*006:01

DQA1*005:01:1
DQA1*003:01

DQB1*HAS1
DQB1*RBT2

5 DRB1*001:01 DQA1*003:01 DQB1*RBT4
6 DRB1*001:01 DQA1*003:01 DQB1*004:01
7 DRB1*001:01 DQA1*003:01 DQB1*HAS1
8 DRB1*001:01 DQA1*003:01 DQB1*004:01

9 DRB1*001:01
DRB1*020:01

DQA1*003:01
DQA1*004:01 DQB1*048:02

10 DRB1*001:01 DQA1*003:01 DQB1*004:01

11 DRB1*001:01
DRB1*006:01

DQA1*003:01
DQA1*005:01:1

DQB1*004:01
DQB1*028:01

12 DRB1*001:01
DRB1*006:01

DQA1*003:01
DQA1*004:01

DQB1*038:02
DQB1*RBT5

Боксер
1 DRB1*015:02 DQA1*006:01 DQB1*023:01

2 DRB1*015:02 DQA1*006:01
DQA1*BOX3 DQB1*023:01

3 DRB1*004:01
DRB1*013:01

DQA1*014:01:1
DQA1*BOX4

DQB1*015:01
DQB1*002:01

4 DRB1*015:02 DQA1*006:01 DQB1*023:01

5 DRB1*015:02
DRB1*013:01

DQA1*BOX3
DQA1*BOX4

DQB1*058:01
DQB1*BOX4

6 DRB1*004:03
DRB1*BOX1

DQA1*014:01:1
DQA1*002:01

DQB1*BOX1
DQB1*BOX5

7 DRB1*015:02
DRB1*BOX2

DQA1*006:01
DQA1*001:01

DQB1*023:01
DQB1*002:01

8 DRB1*004:02
DRB1*BOX3

DQA1*014:01:1
DQA1*BOX4

DQB1*BOX1
DQB1*BOX2

9 DRB1*015:02
DRB1*BOX4

DQA1*006:01
DQA1*010:01

DQB1*015:01
DQB1*BOX3

10 DRB1*004:02
DRB1*BOX5

DQA1*014:01:1
DQA1*BOX4

DQB1*BOX1
DQB1*BOX5

11 DRB1*015:02
DRB1*BOX6

DQA1*006:01
DQA1*001:01

DQB1*058:01
DQB1*BOX4

12 DRB1*015:02
DRB1*004:01

DQA1*006:01
DQA1*002:01

DQB1*023:01
DQB1*015:01

Источник: составлено авторами. 

Окончание табл. 1
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Средний уровень полиморфизма харак-

теризует ген DRB1 самоедской лайки (7 ал-
лелей) и русского черного терьера (6 алле-
лей), а также генов DRB1, DQB1 и DQA1 бок-
сера (9, 9 и 7 аллелей соответственно). 

На основании анализа полиморфизма 
трех генов класса II локуса DLA можно за-
ключить, что порода самоедская лайка и рус-
ский черный терьер оказываются генетиче-
ски выровненными по генам DRB1 и DQA1, 
но полиморфными по гену DQB1. Что каса-
ется пород сибирский хаски и боксер, то гены 
DRB1, DQA1 и DQB1 у них относительно 
выравнены генетически, за исключением 
гена DRB1 у сибирского хаски. Можно пред-
положить, что в случае аборигенных по-
род отечественного разведения сниженное 
разнообразие аллелей этих генов связано 
с изолированностью локальной популяции 
и сопутствующим инбридингом при разве-
дении в ней собак. Особо следует выделить 
породу русский черный терьер, которая сво-
им происхождением связана с российским 
питомником «Красная звезда».

В исследованиях, так же как и в рабо-
те зарубежных коллег, среди 85 из общего 
числа выявленных аллелей 40 аллелей были 
впервые охарактеризованы (табл. 1). Появ-
ление новых неохарактеризованных алле-
лей свидетельствует о высоком уровне по-
лиморфизма генов DRB1, DQB1 и DQA1 ло-
куса DLA. Из-за сложности депонирования 
новых аллелей в базе IPD-MHC дальнейшая 
характеристика и присвоение названий яв-
ляется задачей ближайшего будущего. На-
звание новой аллели в данной работе вклю-
чает название гена, сокращенное название 
породы собак и порядковый номер аллель-
ного варианта в исследуемой выборке. 
В последующем планируется осуществить 
депонирование вновь выявленных аллелей 
в базе данных ISAG.

Для популяционных исследований ин-
формация о гаплотипах ГКГ обладает суще-
ственными преимуществами по сравнению 
с частотами аллелей одного локуса. Это 
связано с тем, что отсутствие рекомбинации 
между генетическими локусами в ГКГ обе-
спечивает поддержание определенных га-
плотипов. В результате анализа гаплотипов 
был обнаружен 61 гаплотип в локусе DLA, 
при этом по 14 из них относятся к породе 
самоедская лайка и русский черный терьер, 
16 гаплотипов принадлежат сибирского ха-
ски, а 17 – боксеру (табл. 1). Анализ встреча-
емости разных гаплотипов в четырех иссле-
дуемых породах собак позволяет выделить 
гаплотипы, преимущественно встречающи-
еся у собак одной породы. Так, к породо-
специфичным гаплотипам можно отнести 
DRB1*015:01-DQA1*006:01-DQB1*019:01, 

DRB1*040:01-DQA1*010:01-DQB1*019:01, 
DRB1*001:01-DQA1*003:01-DQB1*004:01, 
DRB1*015:02-DQA1*006:01-DQB1*023:01, 
которые характерны для собак породы са-
моедская лайка, сибирский хаски, русский 
черный терьер и боксер соответственно. 
Наименьшая частота встречаемости гапло-
типов составила 0,05 для породы сибирский 
хаски, а для собак породы русский черный 
терьер, самоедская лайка и боксер частоты 
гаплотипов были одинаковые – 0,08. Суще-
ствование определенных гаплотипов в от-
дельных породах может быть аргументиро-
вано благодаря хорошо известной инфор-
мации о генетической структуре класса II 
локуса DLA, в котором 3 гена расположены 
в хромосоме 12 в непосредственной близо-
сти друг от друга, что значительно снижает 
частоту рекомбинаций между ними.

В настоящей работе не удалось вы-
явить общих гаплотипов по аллелям трех 
генов класса II DLA среди собак всех че-
тырех пород. Следует обратить внимание 
на высокую частоту встречаемости гапло-
типа DRB1*001:01-DQA1*003:01 по двум 
генам в породе русский черный терьер – 
9 из 14 гаплотипов для этой породы (табл. 
1). Это может указывать на относительно 
молодой возраст породы, а также демон-
стрирует явление нарушения равновесия 
по сцеплению. Вновь выявленные алле-
ли локуса DLA в отдельных породах со-
бак в данном исследовании расширили 
круг гаплотипов по сравнению с уже из-
вестными. К ним можно отнести гаплотип 
DRB1*001:01-DQA1*003:01-DQB1*RBT4, 
который встретился у одной собаки по-
роды русский черный терьер из 12, га-
плотип DRB1*004:02-DQA1*014:01:1-
DQB1*BOX1, встретившийся дважды в по-
роде боксер из 12 исследованных особей.

Еще одной характеристикой генетиче-
ской изменчивости четырех описываемых 
пород является показатель гетеро- и гомози-
готности по генам DLA (табл. 2). Сравнение 
частоты гомозиготных собак разных пород 
по гену DRB1 демонстрирует, что макси-
мальная частота отмечается в породе само-
едская лайка (0,8), далее у русского черного 
терьера она составляет 0,5 и сравнима с этой 
частотой встречаемость гомозиготных собак 
в породе сибирский хаски (0,42). Наимень-
шая частота гомозиготных собак характерна 
для породы боксер (0,25). По гену DQA1 рас-
пределение гомозиготных собак по четырем 
породам полностью повторяет отмеченную 
картину для гена DRB1. Что касается гена 
DQB1, то распределение частот гомозигот-
ных собак в разных породах резко отличает-
ся от предыдущих случаев. Не встретились 
гомозиготные собаки в породе самоедская 
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лайка, сходная частота встречаемости гомо-
зигот по этому гену была обнаружена для по-
род сибирский хаски и русский черный те-
рьер (0,5–0,6). Показатель гомозиготности 
для собак породы боксер оказался неизмен-
ным (0,25). Объяснением наблюдаемой из-
менчивости по частотам гомозиготных собак 
в разных породах служат две причины: раз-
ная степень давления отбора внутри породы 
при разведении, а также время, прошедшее 
с момента создания породы.

С целью поиска связей между аллелями 
каждого из изученных генов, а также вы-
яснения возможных межпородных связей 
аллелей генов DRB1, DQA1, DQB1 локуса 
DLA у собак пород самоедская лайка, сибир-
ский хаски, русский черный терьер и боксер 
было проведено построение филогенетиче-
ских деревьев, результаты которого приве-
дены на рис. 3–5. Был использован метод 
Байеса, который позволяет определить ве-
роятное дерево родственных связей между 
организмами на основе имеющихся данных 
относительно характеристик ДНК или бел-
ков, а также моделей эволюционных изме-
нений. Построение филогенетических де-
ревьев осуществлялось поэтапно, включая 
построение деревьев на основе аллельного 
разнообразия по каждому изучаемому гену 
в пределах отдельной породы. После этого 
были построены филогенетические деревья 
для каждого конкретного гена с привлечени-
ем данных по четырем изученным породам. 
Вероятные клады на филогенетических де-
ревьях на рисунках отмечены овалами.

Филогенетическое дерево по  нуклео-
тидной последовательности гена DRB1 для  
пород сибирский хаски, самоедская лайка, 
русский черный терьер и боксер представле-
но на рис. 3. Корнем этого дерева является 
аллель DRB1_00103. По результатам постро-

ения филогенетического дерева для аллелей 
гена DRB1 пород самоедская лайка, сибир-
ский хаски, русский черный терьер и боксер, 
можно выделить две породы – сибирский ха-
ски и боксер, хотя это не относится ко всем 
аллелям данного гена. Данное филогенети-
ческое дерево характеризуется сложной кар-
тиной взаимоотношения аллелей гена DRB1, 
в то же время можно отметить породную 
специфику отдельных аллелей.

Филогенетическое дерево, построен-
ное на основе нуклеотидной последова-
тельности гена DQA1 для пород сибирский 
хаски, самоедская лайка, русский черный 
терьер и боксер, представлено на рис. 4. 
Корнем данного дерева является аллель 
DQA1*012012. Анализ данного филогене-
тического дерева не позволил продемон-
стрировать межпородное аллельное разно-
образия по данному гену.

Филогенетическое дерево по нуклеотид-
ной последовательности гена DQB1 для по-
род сибирский хаски, самоедская лайка, рус-
ский черный терьер и боксер представлено 
на рис. 5. 

Корнем этого дерева является ал-
лель DQB1_00803_H. Аллели DQB1_
HAS2_H, DQB1_BOX1_B, DQB1_020_01_H, 
DQB1_029_01_H, DQB1_015_01_B и DQB1_
RBT4_R занимают базальное положение 
на дереве. Четыре породы, проанализиро-
ванные по аллелям данного гена, демон-
стрируют межпородные различия. Это по-
зволяет выделить отдельные клады аллелей 
для каждой породы. В частности, в кла-
ду для боксера попадают аллели DQB1_
BOX2 и DQB1_BOX5, для самоедской лай-
ки – DQB1_SAM4 и DQB1_SAM6, для сибир-
ского хаски – DQB1_HAS3 и DQB1_HAS4, 
для русского черного терьера – DQB1_
RBT3 и DQB1_RBT5. 

Таблица 2
Частота встречаемости гомозигот и гетерозигот по генам DRB1, DQA1, DQB1 

DRB1 DQA1 DQB1
Частота абс. (отн.) Частота абс. (отн.) Частота абс. (отн.)

гомозиготы гетерозиготы гомозиготы гетерозиготы гомозиготы гетерозиготы
Самоеды

8 (0,80) 2 (0,20) 8 (0,80) 2 (0,20) 0 (0) 10 (1)
Хаски

5 (0,42) 7 (0,58) 5 (0,42) 7 (0,58) 6 (0,50) 6 (0,50)
Русский черный терьер

6 (0,50) 6 (0,50) 6 (0,50) 6 (0,50) 7 (0,50) 5 (0,50)
Боксер

3 (0,25) 9 (0,75) 2 (0,17) 10 (0,83) 3 (0,25) 9 (0,75)

Источник: составлено авторами.
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Расширение объема выборки позволит 

в дальнейшем продолжить поиск филоге-
нетических связей между породами на при-
мере аллельного разнообразия генов локу-
са DLA.

Заключение
Проведенный анализ полиморфизма 

генов DRB1, DQA1 и DQB1 класса II DLA 
позволил сделать первый шаг в первичной 
характеристике существующего разноо-
бразия пород собак на примере самоедской 
лайки, сибирского хаски, русского черного 
терьера и боксера российского разведения. 
В перспективе полученные данные могут 
способствовать прогнозированию риска 
развития у собак отдельных пород аутоим-
мунных заболеваний и канцерогенеза с уче-
том известных ассоциаций конкретных га-
плотипов с определенными заболеваниями. 
Поиск филогенетических связей по аллелям 
генов локуса DLA расширит понимание об-
щей картины эволюции вида Canis lupus 
familiaris – собаки домашней и происхожде-
ние отдельных ее пород.
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