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ФОРМИРОВАНИЕ АДАПТИВНЫХ ТИПОВ  
КАК МИКРОЭВОЛЮЦИОННЫЙ ПРОЦЕСС 

 
 
Введение. Накопление данных классической и молекулярной генетики дало возможность 

уточнить характеристики различных адаптивных типов, изучение которых ранее основыва-
лось на анализе морфологических и физиологических характеристик. Кроме того, анализ ге-
нофондов популяций позволяет оценить эволюционную роль адаптивных типов, остававшую-
ся на периферии интересов специалистов.  

Цель работы – рассмотреть формирование адаптивных типов как эволюционное явле-
ние, происходящее на внутривидовом уровне.  

Материал и методы. Исследованы генофонды «фокусных» популяций, сгруппированных в 
два кластера: 1) антропологически родственные, но различающиеся по принадлежности к 
адаптивным типам и характеру природопользования; 2) не связанные антропологическим род-
ством, но относящиеся к близким адаптивному и хозяйственно-культурному типам. Мы про-
вели анализ распределения частот генотипов и аллелей APOE, LCT, TREH, UCP1, Fok1 и BsmI 
гена VDR, детерминирующих метаболизм основных нутриентов, входящих в состав традици-
онных кухонь. Исследование основано на результатах типирования 749 образцов, представ-
ляющих выборки коми-пермяков (n=181), коми (235), коми-ижемцев (200), шорцев (133).  

Результаты. Исследование показало, что близость конвергентно складывающихся в ходе 
экологической адаптации морфологических и физиологических комплексов отражается в сход-
стве генофондов антропологически неродственных популяций. В противоположность этому, 
в исторически родственных группах, освоивших разные биотопы и типы хозяйствования, 
нарастают различия в частотах метаболизм-детерминирующих генотипов и аллелей. Таким 
образом, в ходе экологической адаптации популяций современного человека мы фиксируем 
наличие малых изменений частот аллелей, происходящих на протяжении всего нескольких по-
колений.  

Заключение. Наличие не только морфофизиологической, но и популяционно-
генетической специфики адаптивных типов, позволяет рассматривать их формирование как 
микроэволюционный процесс.  

Ключевые слова: биологическая антропология; коми; шорцы; питание; среда обитания; 
адаптация; гены; метаболизм 
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Введение 
Специалисты-этнографы давно обратили 

внимание на то, что при условии близкого уров-
ня социального и технологического развития, 
хозяйственные комплексы даже неродственных 
групп в идентичной ландшафтно-экологической 
среде приобретают конвергентное сходство [Яд-
ринцев, 1891; Толстов, 1932]. К середине XX ве-
ка объём накопленного этнографического и ар-
хеологического материала и его теоретическое 
осмысление позволили оформить высказывав-
шиеся идеи в виде концепции хозяйственно-
культурных типов [Левин, Чебоксаров, 1955].  

Чуть позже, к середине 1970-х годов, в 
физической антропологии сложилась концепция 
адаптивных типов, в рамках которой было пока-
зано, что под влиянием близких экологических 
условий неродственные антропологические 
группы могут приобретать сходные соматиче-
ские и физиологические черты [Алексеева, 1977, 
1986]. Уже в первой крупной работе по этой теме 
Т.И. Алексеева предположила, что «одним из 
возможных направлений дальнейшего изучения 
взаимодействия человеческих популяций со 
средой представляется соотнесение адаптивно-
го типа как нормы биологической реакции на 
среду обитания с хозяйственно-культурным ти-
пом как нормой социальной реакции» [Алексее-
ва, 1977, с.251]. Подробнее эти взгляды изложе-
ны в последней монографии Т.И. Алексеевой 
[Алексеева, 1998].  

Первоначально концепция адаптивных ти-
пов базировалась на данных морфологических и 
отчасти физиологических исследований, разви-
ваясь в парадигме фенетики популяций [Тимо-
феев-Ресовский с соавт., 1977; Яблоков, 1980]. 
Такой подход, отвечавший уровню развития и 
технических возможностей антропологии и по-
пуляционной биологии своего времени, сохра-
нялся на протяжении как минимум полутора де-
сятилетий. В этот период постепенно расширя-
лись как входящий в интересы антропологов 
набор фенов, то есть дискретных генетически 
обусловленных признаков морфологического, 
физиологического, биохимического характера, 
так и области интерпретации фенотипической 
изменчивости.  

С течением времени в антропоэкологиче-
ских исследованиях стали всё активнее приме-
няться методы классической, а затем и молеку-
лярной генетики. Первоначально область их 
применения ограничивалась выявлением генов, 
потенциально важных для адаптации группы к 
отдельным средовым факторам (температуре, 
парциальному давлению кислорода, уровню УФ-
облучения, усвоению лимитирующих нутриентов 
и т.п.). Однако по мере накопления данных и 
развития методологических подходов к их ана-
лизу появилась возможность рассматривать не 
отдельные гены, а целые генные комплексы, 
позволившие популяции на уровне генофонда 
закрепить адаптивный ответ на воздействие ха-
рактерных для данных природно-экологических 
и антропогенных (обусловленных культурой и 
типом хозяйства) факторов среды.  

В результате современный исследователь 
может дополнить фенетический подход к про-
блеме адаптивных типов генетическим. Это цен-
но не только для уточнения характеристик опи-
санных адаптивных типов и представлений об их 
связи с хозяйственно-культурными комплексами. 
Появляется возможность рассмотреть эволюцион-
ную роль адаптивных типов, которая до сих пор 
оставалась на периферии интересов специалистов.  

В предлагаемой статье мы рассмотрим 
один из подходов к этой задаче.  

Сложившиеся в генофонде комплексы мо-
гут отражать влияние самых разных природных 
и антропогенных экологических факторов. В 
данном случае обратимся к генетическим де-
терминантам метаболизма, для которых уста-
новлена связь с особенностями традиционного 
питания.  

Связь между характером питания, типом 
метаболизма и устойчивыми особенностями ге-
нофонда показана для представляющих различ-
ные адаптивные типы популяций [Боринская с 
соавт., 2009]. 

Антропологические и этнографические ма-
териалы позволяют оценить степень родства 
групп, исторический срок их обитания в опреде-
ленных условиях среды, принадлежность к тому 
или иному хозяйственно-культурному типу и 
традиционные варианты питания. Благодаря 
этим данным и информации об особенностях 
генофондов популяций, мы получаем материал, 
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позволяющий раскрыть цель настоящей работы – 
опираясь на данные о частотах генов, детерми-
нирующих экологически значимые особенности 
липидного, углеводного и витаминного обмена, 
рассмотреть формирование адаптивных типов 
как микроэволюционный процесс, происходящий 
в ходе экологической адаптации популяций со-
временного человека и выражающийся в малых 
изменениях частот аллелей на протяжении не-
скольких поколений. 

 
 

Материалы и методы 
Дизайн исследования предполагает срав-

нение генофондов «фокусных» популяций, 
сгруппированных в два кластера: 1) антрополо-
гически родственные, но различающиеся по 
принадлежности к адаптивным типам и характе-
ру природопользования. Это, с одной стороны, 
коми-пермяки и коми-зыряне, как представители 
адаптивного типа умеренной климатической об-
ласти и лесо-таёжного варианта хозяйствова-
ния [Белицер, 1958]; с другой – коми-ижемцы, 
представляющие арктический адаптивный тип 
с вариантом природопользования, основанным 
на сочетании оленеводства и рыболовства 
[Конаков, Котов, 1991; Повод, 2006]; 2) не свя-
занные антропологическим родством, но отно-
сящиеся к близким адаптивному и хозяйствен-
но-культурному типам уже упомянутые коми-
зыряне Северо-Восточной Европы и географи-
чески удалённые от них шорцы Южной Сибири 
[Ядринцев, 1891; Потапов, 1936].  

На основании указанных и ряда других эт-
нографических работ мы оценили источники по-
лучения продуктов, состав традиционной пищи и 
среднее потребление вещества и энергии во 
включённых в анализ группах. Детальное их 
описание приведено в наших прежних публика-
циях [Козлов с соавт., 2020б; Козлов, 2021].  

Биоматериалы собраны в ходе полевых 
исследований при непосредственном участии 
автора или в ходе комплексных исследований 
под его руководством. Сбор образцов (кровь, 
буккальный эпителий) проводился с соблюде-
нием требований биоэтики и информированно-
го согласия обследуемых. В соответствии с за-
коном о персональных данных, материалы де-
персонифицированы. Дизайн исследований 

2008-2019 гг. одобрен этическими комитетами 
Института физиологии УрО РАН (г. Сыктывкар) 
и Кемеровского государственного медицинского 
университета. 

Сбор образцов проводился в регионах 
компактного проживания представителей ука-
занных выше групп: шорцев – в административ-
ных границах Мысковского городского округа и 
Таштагольского района Кемеровской области, 
коми-пермяков – на территории Кудымкарского 
р-на Коми-Пермяцкого округа Пермского края, 
коми (зырян) – в Корткеросском и Сыктывдин-
ском районах Республики Коми. Основной объ-
ём биоматериала, использовавшегося для оцен-
ки генных частот в генофонде коми-ижемцев, 
собран в Ижемском р-не Республики Коми; эти 
выборки аггрегированы с образцами и данными 
клинических исследований, полученными в 
с. Ловозеро Мурманской области и в различных 
поселениях Березовского района Ханты-
Мансийского АО. Этническая принадлежность 
участников обследований устанавливалась по 
самоопределению. 

Средняя географическая широта основно-
го региона проживания обследованных шорцев 
близка к 52°СШ, коми-пермяков – 59°СШ, коми – 
62°СШ. Согласно характеристикам, приведён-
ным в монографиях Т.И. Алексеевой [Алексеева, 
1977, 1986] и климато-экологическим оценкам 
регионов проживания [Атлас…, 1995], эти группы 
относятся к адаптивному типу умеренной зоны 
со среднегодовыми температурами равными 
или выше 0°C. Все эти народы характеризуются 
исторически длительным (как минимум несколь-
ко столетий) периодом проживания на террито-
риях, близких к современным.  

Коми-ижемцы – группа, родственная ко-
ми-зырянам, но в XVII-XIX вв. переселившаяся 
из лесо-таёжной зоны в приарктические таёж-
но-тундровые регионы. Наиболее крупные 
населённые пункты компактного расселения 
ижемцев находятся на 65°СШ, но оленеводче-
ские кочевья расположены значительно се-
вернее – на 67-69°СШ, то есть в заполярных 
широтах. Ижемский р-н современной Респуб-
лики Коми характеризуется отрицательными 
среднегодовыми температурами (-2,0°C). Со-
гласно географической локализации и образу 
жизни, коми-ижемцев следует охарактеризовать 
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75 
как представителей арктического адаптивного 
типа.  

Питание группы отражает как биологиче-
ские (морфофизиологические), так и культурно-
хозяйственные составляющие адаптивного про-
цесса. Можно принять, что при традиционном 
образе жизни стабильная по численности попу-
ляция полностью обеспечивает себя энергией и 
необходимыми веществами, получаемыми за 
счёт эксплуатации пищевых ресурсов, разнооб-
разие и доступность которых обусловлены эко-
логическими характеристиками региона обита-
ния. Исходя из этого, мы сосредоточились на 
анализе распределения генов и аллелей, де-
терминирующих метаболизм основных нутриен-
тов, входящих в состав традиционной кухни.  

В анализ включены частоты генов, влия-
ющих на уровень основного обмена (ген UCP1), 
усвоение липидов (ген ApoE) и углеводов (гены 
LCT, TREH), а также на чувствительность орга-
нов-мишеней к витамину D (ген VDR).  

Выбор обоснован следующими соображе-
ниями. Реагируя на охлаждение, организм чело-
века может вырабатывать дополнительное теп-
ло не только за счёт мышечной работы (сокра-
тительного термогенеза), но и благодаря разоб-
щению процессов клеточного дыхания и фосфо-
рилирования в адипоцитах бурой жировой ткани 
[Devlin, 2015; Trayhurn, 2017]. Ключевую роль в 
процессе несократительного (разобщающего) 
термогенеза, играет фермент термогенин 
(uncoupling protein UCP1). Его активность нахо-
дится под контролем гена UCP1 (rs1800592). 
Анализ фенотипических проявлений полимор-
физма показал, что повышенной эффективно-
стью несократительного термогенеза характери-
зуются носители аллеля A*UCP1-3826 [Brondani 
et al., 2012].  

Кодируемый геном ApoE аполипопротеин 
Е (APOE) влияет на метаболизм липидов, осу-
ществляя транспорт жирных кислот к клеткам 
[Utermann et al., 1984]. Одна из функций АРОЕ 
заключается в замедлении всасывания холесте-
рина в кишечнике при избыточном поступлении 
жиров с пищей. Наиболее выражен эффект тор-
можения у носителей варианта апоЕ4 [Бойко, 
Канева, 2009]. Такой вариант липидного метабо-
лизма, снижая эффект «жировой бомбы», даёт 
физиологические преимущества в условиях 

жизнеобеспечения, обеспечивающих сравни-
тельно редкое, но массированное поступление 
жиров. 

Основной функцией генов LCT и TREH яв-
ляется регуляция действия ферментов, обеспе-
чивающих усвоение углеводов – дисахаридов 
лактозы и трегалозы. Помимо этого, оба гена 
оказывают опосредованное влияние на мине-
ральный обмен в костной ткани.  

Ген LCT регулирует продукцию фермента 
лактазы, необходимого для усвоения молочно-
го сахара – лактозы [Olds, Sibley, 2003]. Носи-
тели аллеля T*LCT характеризуются стабиль-
ной на протяжении жизни продукцией лактазы 
(персистенцией), тогда как у гомозигот CC*LCT 
фермент вырабатывается в достаточном объё-
ме только в детском возрасте (гиполактазия). В 
обществах, практиковавших животноводство, 
носители генотипов TT* и TC*LCT смогли рас-
ширить пищевую базу за счёт стабильного по-
требления молока. Особое селективное пре-
имущество обеспечивала генетически детер-
минированная персистенция лактазы в регио-
нах с невысоким уровнем ультрафиолетового 
облучения и недостатком витамина D. Она 
снижала риск развития нарушений минерально-
го обмена в кости, компенсируя дефицит регу-
лятора процесса (витамина) получением с мо-
лочными продуктами повышенного количества 
субстрата метаболизма, кальция [Mathieson et 
al., 2015; Szilagyi, 2019].  

Ген TREH регулирует продукцию фермен-
та трегалазы, необходимого для усвоения со-
держащейся в грибах трегалозы (грибного саха-
ра) [Richards et al., 2002]. Генотип, влияющий на 
способность фермента расщеплять углевод тре-
галозу, определяет и возможность включения в 
рацион грибов: после их употребления, носители 
фенотипа трегалазной недостаточности испы-
тывают боли в области кишечника. При этом, как 
и в случае с лактазой, оказывается затронут не 
только углеводный обмен. Поскольку некоторые 
виды съедобных грибов содержат значительное 
количество кальциферола, их регулярное вклю-
чение в рацион может влиять на D-витаминный 
статус популяции [Cardwell et al., 2018].  

Непосредственную связь с регуляцией 
минерального обмена в кости имеет чувстви-
тельность органов-мишеней к витамину D, 
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находящаяся под контролем гена VDR. Он ло-
кализован в 12 хромосоме и состоит из 11 эк-
зонов [Uitterlinden et al., 2004]. В экзоне 2 ло-
кализована нуклеотидная последовательность 
Fok1. При замене в ней исходного цистеина 
(С) на тиамин (Т), в 1,7 раза возрастает актив-
ность синтезируемой полипептидной цепи, 
определяющей чувствительность клеток к ви-
тамину [Ames et al., 1999]. Отмечена связь с 
метаболизмом костной ткани также полимор-
физма VDR BsmI. В северных европеоидных 
группах носители генотипов GG* и особенно 
GT*BsmI характеризуются более эффективной 
абсорбцией кальция по сравнению с гомозиго-
тами TT*BsmI [Kozlov et al., 2017].  

Можно заключить, что указанные гены и их 
аллельные варианты детерминируют спектр ме-
таболических процессов, позволяющий адекват-
но реагировать на доступность лимитирующих 
нутриентов: жиров, углеводов и кальция, необ-
ходимого для гомеореза костной ткани.  

Молекулярно-генетический анализ про-
ведён по результатам типирования коми-
пермяков (n=181), коми (235), коми-ижемцев 
(200), шорцев (133); всего 749 индивидов. По-
скольку в отношении анализируемых генов и их 
проявлений в фенотипе сцепленности с полом 
не выявлено, разделения выборок по полу не 
проводилось.  

Исследования проводились на базе сер-
тифицированных генетических лабораторий и 
включали: 1. Выделение ДНК из образцов крови 
методом фенол-хлороформной экстракции; 
2. Измерение концентрации ДНК на спектрофо-
тометре NanoDrop 2000C. Предельный минимум 
содержания ДНК в образцах был установлен на 
отметке 50 нг/мкл, согласно инструкциям, при-
ложенным к наборам для осуществления ПЦР в 
режиме реального времени; 3. Генотипирование 
образцов ДНК (ПЦР в режиме реального време-
ни) по панели ДНК маркеров генов, детермини-
рующих метаболические реакции (ApoE 
rs429358, VDR rs1544410 и rs2228570, LCT 
rs4988235, TREH rs2276064).  

Помимо результатов типирования геноти-
пов лактазы (LCT) [Боринская с соавт., 2006; 
Козлов с соавт., 2020a], мы используем данные, 
полученные в ходе клинико-лабораторных ис-
следований [Kozlov, 1995]. Объединение полу-

ченных разными методами выборочных и попу-
ляционных данных методически корректно, что 
доказано высоким совпадением генотипа 
CC*LCT с фенотипическим проявлением гипо-
лактазии [Соколова с соавт., 2005; Боринская с 
соавт., 2006]. Поскольку генетически и клиниче-
ски обследовались разные индивиды в разное 
время, дублирование информации исключено.  

Расчет и последующая обработка резуль-
татов осуществлялись с применением программ 
Statistica 8.0 и EXCEL. Стандартными методами 
популяционной генетики рассчитывали геноти-
пические и аллельные частоты. При сравнении 
выборок применяли критерий χ2 (Хи-квадрат) с 
поправкой на максимальное правдоподобие. 
Достоверными считались различия с уровнем 
значимости меньше 5% (p<0,05). 
 
 

Результаты 
Частоты генотипов и аллелей полиморф-

ных локусов генов UCP1, APOE ε4, TREH и VDR 
в выборках коми-ижемцев, коми (зырян), коми-
пермяков и шорцев приведены в таблице 1, ча-
стоты гиполактазии и персистенции лактазы по 
объединенным результатам генетических и 
клинико-лабораторных исследований в тех же 
этнических группах – в таблице 2.  

Согласно критерию χ2 (Хи-квадрат) с по-
правкой на максимальное правдоподобие, по 
частотам аллеля A* и распределению геноти-
пов UCP1-3826 (табл. 1) наши выборки значимо 
не различаются (p>0,1).  

По распределению частот аллелей ApoE 
*ε2, ε3 и ε4 ижемцы значимо (p<0,05) отличают-
ся от коми-пермяков и шорцев; отличие 
ижемцев от коми-зырян p=0,069. Носительство 
«экономного» аллеля *ε4 у ижемцев составляет 
21,7% против 14,4% у коми-пермяков.  

Доля носителей генотипа AA*TREH сре-
ди обследованных шорцев равна 0,076, 
AG*TREH – 0,435; частота носительства алле-
ля *A – 0,294. В группах коми и коми-пермяков 
соответствующие частоты ниже: генотип 
AA*TREH не обнаружен, носительство вариан-
та AG*TREH равно 0,116 и 0,12, аллеля 
TREH*A – соответственно 0,04 и 0,06. Отличия 
шорцев от обеих групп коми и по генотипам, и 
по частотам аллелей достоверны (p<0,001). 
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По частотам аллелей локуса BsmI гена 
VDR ижемцы значимо отличаются от зырян и 
шорцев (p<0,05) за счёт высокой (0,493) доли 
носителей T*BsmI (табл. 1). Самое низкое носи-
тельство этого аллеля в выборке шорцев. Соот-
ветственно, выборка ижемцев отличается от зы-
рян (p=0,021) и шорцев (p<0,01) высокой долей 
гетеро- и гомозигот GT* и TT*BsmI. Коми-
пермяки, имеющие промежуточные значения 

частот аллелей и генотипов данного локуса, 
значимо от ижемцев и зырян не отличаются.  

Самая низкая концентрация аллеля C*Fok1 
в выборке коми-пермяков; отличие их от зырян 
ниже пятипроцентного уровня значимости 
(табл. 1). Ижемцы и шорцы характеризуются са-
мым высоким процентом носителей этого аллеля, 
значимо отличаясь от коми-пермяков (p=0,01). 
По частотам ассоциированного с повышенным 

Таблица 1. Частоты генотипов и аллелей генов UCP1, APOE ε4, TREH и VDR в выборках  
коми-ижемцев, коми (зырян), коми-пермяков и шорцев 

Table 1. Frequencies of UCP1, APOE ε4, TREH, and VDR genotypes and alleles of polymorphic 
loci in study groups of Komi-Izems and Komi-Permyaks 

Ген Генотипы /  
аллели Коми-ижемцы Коми (зыряне) Коми-пермяки Шорцы 

UCP1 -3826 A/G 
rs1800592 

AA 0,667 Нет данных 0,508 0,679 
GA 0,290 Нет данных 0,443 0,283 
GG 0,043 Нет данных 0,049 0,038 
A 0,812 Нет данных 0,730 0,821 
G 0,188 Нет данных 0,270 0,179 

АРОЕ ε4 
 rs429358 

ε2/ε2 0,008 0,000 0,000 0,000 
ε2/ε3 0,164 0,121 0,119 0,124 
ε2/ε4 0,090 0,033 0,017 0,018 
ε3/ε3 0,434 0,560 0,610 0,517 
ε3/ε4 0,262 0,242 0,237 0,312 
ε4/ε4 0,041 0,044 0,017 0,029 
ε2 0,135 0,077 0,068 0,071 
ε3 0,648 0,742 0,788 0,735 
ε4 0,217 0,181 0,144 0,194 

TREH 
rs2276064 

GG Нет данных 0,884 0,880 0,489 
GA Нет данных 0,116 0,120 0,435 
AA Нет данных 0,000 0,000 0,076 
G Нет данных 0,960 0,940 0,706 
A Нет данных 0,040 0,060 0,294 

VDR (BsmI) 
 rs1544410 

GG 0,276 0,459 0,364 0,649 
GT 0,463 0,329 0,455 0,298 
TT 0,261 0,212 0,182 0,053 
G 0,507 0,623 0,591 0,798 
T 0,493 0,377 0,409 0,202 

VDR (Fok1)  
rs2228570 

CC 0,456 0,262 0,197 0,415 
CT 0,288 0,569 0,549 0,404 
TT 0,256 0,169 0,254 0,181 
C 0,600 0,546 0,472 0,617 
T 0,400 0,454 0,528 0,383 

 
 

Таблица 2. Частоты гиполактазии и персистенции лактазы по объединенным результатам 
генетических и клинико-лабораторных исследований 

Table 2. The frequencies of hypolactasia and lactase persistence derived from the consolidated 
data of genetic and laboratory analyses 

Лактазный фенотип Коми-ижемцы Коми (зыряне) Коми-пермяки Шорцы 
Гиполактазия 0,636 0,408 0,470 0,736 
Персистенция лактазы 0,364 0,592 0,530 0,264 
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статусом костной ткани генотипа CC*Fok1 ижемцы 
не отличаются от шорцев, но заметно превосходят 
зырян и вдвое - коми-пермяков.  

Распределение генотипов локуса Fok1 
VDR в группах коми-пермяков и зырян не раз-
личается, но обе выборки значимо отличаются 
от ижемцев (p<0,001 при попарном сравнении в 
обоих случаях). Коми-пермяки и зыряне почти 
вдвое превосходят ижемцев по частоте носи-
тельства генотипа CT*Fok1.  

Поскольку различия между частотами 
клинически диагностированной гиполактазии в 
популяциях и частотами генотипа CC*LCT 
находятся в пределах статистической ошибки 
[Боринская с соавт., 2006], мы оценили межвы-
борочные различия в частотах гиполактазии и 
персистенции лактазы по объединенным ре-
зультатам генетических и лабораторных иссле-
дований (табл. 2). Установлено, что генетиче-
ски обусловленная неусваиваемость лактозы 
(гиполактазия) у ижемцев (0,64) и шорцев (0,72) 
встречается значимо чаще (p<0,05 при попар-
ных сравнениях), чем у коми-пермяков (0,47) и 
коми (0,41). 

 
 

Обсуждение 
Отсутствие значимых различий по алле-

лям и генотипам UCP1-3826 (табл. 1) мы объяс-
няем недостаточно высокой климато-
экологической «контрастностью» регионов рас-
селения коми-пермяков и шорцев, с одной сто-
роны, и ижемцев, с другой. Однако на фоне дру-
гих популяций мира и населения южных регио-
нов Европы, носительство A*UCP1 у ижемцев, 
шорцев и коми-пермяков следует расценить как 
высокое. Это согласуется с мнением о геогра-
фическом (широтном) градиенте распределения 
данного аллеля, детерминирующего повышен-
ную эффективность несократительного термоге-
неза и таким образом дающего преимущества 
при обитании в условиях низких температур 
[Hancock et al., 2011].  

Следует принять во внимание, что актив-
ность термогенина проявляет связь с составом 
потребляемой пищи, прежде всего, жиров [Saito 
et al., 2020]. После нагрузки жирной пищей, в 
особенности содержащей богатые полиненасы-
щенными жирными кислотами липиды, прирост 

несократительного термогенеза в ответ на 
охлаждение более выражен у носителей 
A*UCP1 [Nagai et al., 2007]. Исходя из этого, 
можно предположить, что для оленеводов-
ижемцев и охотников-шорцев лесо-таёжной зо-
ны, традиционная диета которых богата ω-3 
ПНЖК, наличие этого аллеля могло иметь адап-
тивное значение.  

Распределение частот ApoE*ε4 отвечает 
известной корреляции между концентрацией 
данного аллеля в популяции и географической 
широтой её локализации [Боринская с соавт., 
2007]. Как было показано ранее, в северных 
группах носительство *ε4 выше, чем в южных, 
что мы и видим на примере выборки ижемцев с 
самой высокой (0,214) долей носителей этого 
признака.  

При этом, помимо географического факто-
ра, следует учитывать и специфику распределе-
ния аллелей гена APOE в соответствии с харак-
тером природопользования: чем больше вклад в 
жизнеобеспечение группы продуктов охоты и 
животноводства (включая оленеводство) и ниже 
доля продукции земледелия, тем выше носи-
тельство ApoE*ε4 и ниже *ε3 [Боринская с соавт., 
2009]. Высокая концентрация «экономного» апо-
липопротеида E4, позволяющего замедлить, но 
полнее усвоить редко поступающие жиры, отра-
жает адаптацию ижемцев и шорцев к малой и 
нерегулярной доступности животных жиров у 
тундровых оленеводов и охотников горной тайги. 
В группах лесо-таёжной зоны (в нашем слу-
чае – коми и коми-пермяков) опасность гипо-
калорийных стрессов была не столь высока 
из-за обусловленной традиционным методом 
ведения хозяйства дисперсной нагрузки на 
среду и более высокого вклада земледелия в 
обеспечение продуктами.  

Различия в частотах носителей аллеля 
A*TREH (фенотип – снижение активности трега-
лазы) отвечают этнографическим данным о рас-
хождении традиций шорцев и коми в употребле-
нии грибов, содержащих сахар трегалозу. Высо-
кое носительство A*TREH (0,294 при соответ-
ствующих частотах 0,04 и 0,06 у зырян и коми-
пермяков и 0,03 у русских Центральной России 
[Козлов с соавт., 2021]) подтверждает биологи-
чески обусловленное ограничение возможно-
сти использования шорцами в пищу грибов – 



 

•• Вестник Московского университета. Серия XXIII. •  
Антропология • № 3/2021: 72-82 • 

•• Moscow University Anthropology • 
Bulletin • 2021, no. 3, pp. 72-82 • 

 

79 
одного из пищевых источников витамина D 
[Cardwell et al., 2018].  

Частота гиполактазии (табл. 2), то есть сни-
жающейся по мере взросления способности упо-
треблять в пищу цельное молоко, в популяциях 
ижемцев и шорцев достоверно выше, чем у зырян и 
коми-пермяков (p<0,05). В нашем контексте генети-
чески детерминированную активность лактазы сле-
дует рассматривать с позиций регуляции мине-
рального обмена: действие фермента определяет 
способность к потреблению молока и получению с 
ним субстрата костного метаболизма – кальция. По 
сравнению с русскими Московского региона, у кото-
рых гиполактазия наблюдается в 37% [Боринская с 
соавт., 2006], соответствующие частоты в выборках 
зырян и коми-пермяков (41 и 47%) могут расцени-
ваться как повышенные, а распространенность ги-
полактазии у ижемцев (64%) и шорцев (72%) – 
очень высокая. Эти генетические характеристики 
корреспондируют с этнографическими свидетель-
ствами о малом вкладе молока в диету арктических 
и лесо-таёжных групп [Козлов, 2021].  

Поддержание стабильного динамического 
статуса (гомеореза) костной ткани обусловлено не 
только поступлением в организм необходимого 
количества субстрата (кальция) и регулятора его 
усвоения (витамина D), но и достаточной чувстви-
тельностью к витамину со стороны органов-
мишеней. Этот компонент метаболизма находится 
под контролем локусов Fok1 и BsmI гена рецепто-
ра витамина D – VDR. Рассмотрим распределение 
в анализируемых группах только двух генотипов 
VDR, для которых показана ассоциация с повыше-
нием статуса костной ткани [Kozlov et al., 2017].  

Высокую частоту носительства генотипа 
GT*BsmI у ижемцев, представителей арктиче-
ского адаптивного типа, мы рассматриваем как 
проявление адаптации к длительной «D-витамин 
дефицитной зиме» в высокоширотных регионах. 
Частоты аллелей и генотипов локуса VDR BsmI у 
зырян и шорцев, населяющих регионы с более 
высоким уровнем инсоляции (выборка коми-
пермяков по этим характеристикам от остальных 
значимо не отличается, и из рассмотрения в 
данном случае исключена).  

Частоты CC*Fok1 в выборках ижемцев, зы-
рян и коми-пермяков отражают географическую 
локализацию популяций, обусловленную ультра-
фиолетовым облучением доступность холекаль-

циферола D3 и необходимость мобилизации не-
обходимых для поддержания приемлемого стату-
са костной ткани адаптивных систем. У ижемцев 
концентрация CC*Fok1 максимальна, у антрополо-
гически родственных коми более южных групп – 
ниже. Высокое, как и у ижемцев, содержание ал-
леля C и генотипа CC*Fok1 у шорцев обусловлено 
не историческим родством, а спецификой приро-
допользования. Южная Сибирь по уровню инсоля-
ции и числу солнечных дней в году относится к 
наиболее благоприятным регионам России [Ат-
лас…, 1995], но традиционная диета шорцев не 
обеспечивала существенного поступления ни D2, 
ни кальция [Козлов с соавт., 2019]. В этой ситуации 
поддержание гомеореза костной ткани у шорцев, 
как и у ижемцев, обеспечивалось за счёт повыше-
ния чувствительности органов-мишеней к регуля-
тору метаболизма – витамину D.  

Резюмируя изложенное, подчеркнём, что в 
данной работе не ставилось задачи поиска гене-
тических комплексов, на основании которых можно 
было бы уточнять или конкретизировать принад-
лежность популяции к тому или иному адаптивно-
му или хозяйственно-культурному типу. Цель была 
обратной: на примере групп с априори заданной 
этнологической и физико-антропологической при-
надлежностью проследить черты сходства и раз-
личия генофондов, складывающиеся в ходе куль-
турной и биологической адаптации.  

Полученные результаты не противоречат 
предположению о том, что близкие морфо-
физиологические комплексы, конвергентно скла-
дывавшиеся в сходных условиях, могли закреп-
ляться в генофондах антропологически нерод-
ственных популяций. Это показано на примере 
коми и шорцев, генофонды которых проявляют 
сходство в частотах аллелей, детерминирующих 
особенности адаптивно важных физиологических 
процессов (уровня основного обмена и теплопро-
дукции) и усвоения ряда нутриентов (жиры, угле-
воды, кальций, витамин D).  

В противоположность этому, генофонд 
ижемцев, лишь сравнительно недавно (в XVII- 
XIX вв.) освоивших высокоширотные таёжно-
тундровые регионы, значимо отличается по часто-
там метаболизм-детерминирующих генотипов и 
аллелей от исторически родственных им коми-
зырян и коми-пермяков. Можно заключить, что на 
протяжении сравнительно короткого исторического 
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периода у коми-ижемцев сложились не только 
специфические для арктического адаптивного ти-
па морфофизиологические черты, но и произошло 
их закрепление в генофонде популяции. 

 
 

Заключение 
Близость конвергентно складывающихся в 

ходе экологической адаптации морфологических 
и физиологических комплексов отражается в 
сходстве генофондов антропологически нерод-
ственных популяций. В противоположность это-
му, в исторически родственных группах, освоив-
ших разные биотопы и типы хозяйствования, 
нарастают различия в частотах метаболизм-
детерминирующих генотипов и аллелей.  

Таким образом, в ходе экологической 
адаптации популяций современного человека 
мы фиксируем наличие малых изменений частот 
аллелей, происходящих на протяжении сравни-
тельно малого числа поколений. Это явление 
определяется как микроэволюционный процесс. 
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FORMATION OF ADAPTIVE TYPES AS A PROCESS  
OF MICROEVOLUTION 

 
 
Introduction. The accumulation of data from classical and molecular genetics made it possible to im-

prove our understanding of the specificity of adaptive types, the definition of which was previously based on 
morpho-physiological complexes. Besides, the genetic approach makes is possible to reveal the evolutionary 
role of adaptive types. The study aimed to consider the formation of adaptive types as an evolutionary phenom-
enon going on at an intraspecific level.  

Materials and methods. The study populations have been grouped into two clusters. The first constitut-
ed the ethnic groups that are anthropologically affine but differ in adaptive types and husbandry practices. The 
second included the anthropologically unrelated ethnic groups having similar environment economy systems 
and adaptive types. We analyzed the genotype and allele frequencies of the metabolism-associated APOE, 
LCT, TREH, UCP1 genes, and Fok1 and BsmI polymorphisms of VDR gene. A total of 749 samples in the study 
represents the ethnic groups of Komi-Permyaks (n=181), Komi (n=235), Komi-Izhems (n=200), Shores (n=133).  

Results. A resemblance in the morphological and physiological complexes that have convergently devel-
oped in the course of environmental adaptations have been shown to reflect similarities in the gene features of 
anthropologically unrelated populations. In contrast, in the historically related groups that have utilized different 
biotopes and types of husbandry, there are growing divergence in the frequencies of metabolism-associated 
genotypes and alleles. These findings imply that ecological adaptations of modern human populations drive the 
minor changes in allele frequencies, which have occurred over a few generations. 

Conclusion. The apparent morpho-physiological and population-genetic specificity of the adaptive types 
allows us to regard the process of their formation as microevolution.  

Keywords: human biology; Komi; Shores; nutrition; environment; adaptation; gene; metabolism 
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