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New technologies determining the DNA sequence of 
nucleotides have led to the discovery of hundreds of 
thousands of mononucleotide polymorphic markers, 
some of which are associated with breeding quality 
of animals. Developed on the basis of these achieve-
ments, genomic selection has produced a revolution-
ary shift in the poultry industry. The developed mole-
cular marker system provides a unique opportunity to 
significantly improve the accuracy of estimated breed-
ing values to manage genetic variability, to reduce the 
interval between generations, and accelerate genetic 
progress. Genomic breeding in the poultry industry 
has a number of differences from similar technology 
used in agricultural mammalian species. The existence 
of two categories of chromosomes (macro- and micro-
chromosomes) with different rates of recombination, 
the preferred genomic females evaluation, rapid 
change of generations make their own features. Tech-
nology is introduced rapidly in various sectors of the 
poultry industry, including broiler production, and 
is used by major poultry companies. The individual 
steps of genomic selection need to be improved, and 
the continuous improvement of technology can be 
attained though its use in practical and scientific. The 
improvement of the separate stages of genome selec-
tion will be helped by perfection of registration and 
mathematical treatment of the phenotypical and 
molecular database, imputation and estimations of 
linkage disequilibrium. 

Key words: bird; sequencing; SNP; genomic selection; 
markers; linkage disequilibrium; imputation. 

Новые технологии определения последовательности нуклеоти-
дов ДНК позволили открыть сотни тысяч мононуклеотидных 
поли морфных маркеров, часть из которых ассоциирована с пле-
менны ми качествами животных. Разработанная на основе этих 
достижений геномная селекция произвела революционный сдвиг 
в птицеводстве. Система полиморфных маркеров  предоставляет 
уникальную возможность значительно повышать точность рас-
четных значений селекции, управлять генетической изменчи-
востью, сокращать интервалы между генерациями и ускорять 
генетический прогресс. Геномная селекция в птицеводстве имеет 
ряд отличий от подобной технологии, используемой на сельско-
хозяйственных видах млекопитающих. Наличие двух категорий 
хромосом (микро- и макрохромосомы) с разной скоростью реком-
бинаций, включение в геномную оценку женских особей, а также 
быстрая смена поколений вносят свои особенности. Технология 
интенсивно внедряется в различные отрасли птицеводства, вклю-
чая бройлерное производство, и используется основными птице-
водческими компаниями. Совершенствованию отдельных этапов 
геномной селекции поможет улучшение регистрации количе-
ственных признаков, математической обработки молекулярной 
базы данных, импутации и оценки генетического неравновесия по 
сцеплению. 
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Геномная селекция (genomic selection – GS) произвела 
революционный сдвиг в племенной работе. Открытие 
сотен тысяч мононуклеотидных маркеров – SNP (single 

nucleotide polymorphism), охватывающих весь геном и 
связанных с количественными признаками, предоставило 
уникальную возможность значительно повысить точность 
оценки результатов селекции. Управление генетической 
изменчивостью позволило сократить интервал между ге-
нерациями и ускорить генетический прогресс (Smaragdov, 
2009; Яковлев, Смарагдов, 2011). Технология интенсивно 
внедряется в различные отрасли птицеводства, включая 
бройлерное производство, и используется основными 
птицеводческими компаниями: Aviagen, Cobb, HyLine 
International, ISA и др. 

Породы кур отличаются широким разнообразием по 
размеру и массе тела, скорости роста, показателям воспро-
изводства, экстерьеру, окраске и структуре оперения, фор-
ме гребня, особенностями поведения и т. д. Исследование 
генетических маркеров в популяциях птиц дало обширные 
знания о генетике признаков. Технология геномной селек-
ции включает этапы регистрации фенотипических данных 
(например, для яичных пород кур – около 16 признаков), 
выявление ассоциации SNP с фенотипическими признака-
ми (genome wide association study – GWAS), анализ данных 
о регистрируемых признаках референтной популяции (the 
training data) и вычисление индекса племенной ценности 
(Wolc et al., 2011). Оптимальное число поколений в рефе-
рентной популяции, которое позволяет достигать наиболь-
шей точности прогнозирования (genomic estimated breed-
ing values – GEBV), определяется отдельно для каждого 
признака. Оптимальное число поколений может быть 2–4 
или более в зависимости от уровня наследуемости при-
знаков (Weng et al., 2016). На практике оптимальное число 
поколений, которые будут использоваться в референтной 
популяции с множественными признаками отбора, за-
висит от важности признаков в программе разведения.

Прогностическая эффективность геномных оценок 
GEBV складывается из значений ассоциаций между 
SNPмаркерами и фенотипическими данными с учетом 
генетического неравновесия по сцеплению – LD (link-
age disequilibrium) и степени родственных связей птиц. 
Генетический и экономический прогресс достигается за 
счет  повышения уровня регистрируемых показателей в 
увеличивающейся численности поголовья каждой генера-
ции. Точность вычисления племенной ценности зависит в 
основном от определяемой плотности SNPмаркеров при 
помощи используемых чипов, коэффициента наследуе-
мости признака и численности референтной популяции 
(Solberg et al., 2009).

За последнее десятилетие интерес к выявлению генов 
или геномных областей, которые являются объектом 
селекции, растет. Определение SNPмаркеров позволяет 
получить ценную информацию о генах или геномных об-
ластях, которые находились под давлением отбора. Оценка 
генома становится практикой в совершенствовании птиц. 
Несмотря на высокую пропускную способность геноти-
пирования, использование этой технологии в широких 
масштабах ограничивается ее высокой стоимостью. Од-
нако методология геномной селекции совершенствуется 
и имеются реальные надежды на снижение затрат.

Регистрация фенотипической  
и молекулярной эволюции 
Для более полного понимания генетических механизмов 
важно идентифицировать геномные регионы, приводящие 
к фенотипической дифференциации в процессе селекции 
птиц. Общедоступными чипами для кур являются чипы 
средней плотности (SNP60K) или более низкой плотности 
(Groenen et al., 2011) производства Illumina (США) и чип 
высокой плотности типа SNP600K (Kranis et al., 2013) 
производства Affymetrix (США). С использованием чипа 
SNP60K были просканированы геномы двух линий кур, у 
которых в процессе 50 поколений отбора получена 9крат-
ная разница по массе тела (Johansson et al., 2010). Анализ 
свыше 50 000 SNP показал, что в результате селекции в 
линиях фиксированы альтернативные аллели в более 
чем 50 регионах генома. Обнаружено также 10 регионов 
фиксации дифференциации 3го, 5го и 10го поколений. 
Многие регионы по всему геному показали значительные 
различия в частоте аллелей между линиями, например, 
на хромосоме 1 найден регион, связанный с размером 
грудной мышцы, на хромосоме 3 – с ростом и жировым 
обменом, на хромосоме 4, в разных районах, – со скоро-
стью роста и живой массой. Это указывает на эволюцию 
фенотипических признаков в линиях в процессе 50 по-
колений в результате эксплуатации устоявшейся генети-
ческой изменчивости. Различия по частоте аллелей сви-
детельствуют об интенсивности селекции. К сожалению, 
результаты анализов пока не обеспечивают доказательств 
участия конкретных генетических полиморфизмов в фе
нотипической экспрессии, т. е. имеется мало объяснений 
проникновений в суть потенциальных генетических ме
ханизмов, действующих либо на уровне единичных генов, 
либо через взаимодействие конкретных генных сетей. 
Ясно, что эволюция является тем процессом, с помощью 
которого популяции генетически адаптировались в ответ 
на селекцию. Поэтому понимание генетических механиз-
мов, приводящих к фенотипической дифференциации, 
требует идентификации областей в геноме, которые нахо
дились под давлением отбора.

При помощи SNP60Kчипов проведено сравнение вли-
яния GS и традиционной селекции согласно методологии 
BLUP (Best Linear Unbiased Prediction – наилучший ли-
нейный несмещенный прогноз) в трех различных яичных 
линиях кур (Heidaritabar et al., 2014). Средние изменения 
частоты аллелей были больше с GS (0.056, 0.064 и 0.066) 
по сравнению с BLUP (0.044, 0.045 и 0.036) для линий 
B1, B2 и W1 соответственно. В трех линиях, на которых 
использовался BLUP, было выделено 35 регионов, нахо
дящихся под селекционным давлением, тогда как при 
ис пользовании GS было выявлено 70 подобных регионов. 
Оценено изменение частот аллелей по всему геному в 
популяциях, которые прошли селекцию в течение двух 
поколений на основе разных методов – племенной BLUP 
EBV и геномной EBV (GEBV). Пороги изменения частот 
аллелей значительно различались при GS (0.167–0.198) 
и BLUP (0.105–0.126). Эти результаты показывают, что в 
равных условиях при GS степень давления отбора гораздо 
выше, чем при использовании BLUP.

Благодаря использованию молекулярногенетических 
инструментов, в формировании количественных призна

http://isogg.org/wiki/Single-nucleotide_polymorphism
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http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Heidaritabar M%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=25074573
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ков появилось больше ясности, и, следовательно, молеку
лярные маркеры помогут предсказать генетическую цен 
 ность птицы более точно (Dekkers, 2004) и увеличить ге  
нетический прогресс. После разработки сравнительно не-
дорогих и надежных методик генотипирования, особенно 
нового поколения (Pértille et al., 2016), такой подход стал 
возможен в практической селекции (Wang et al., 2009).

Направленный отбор оказывает влияние на гетерозигот-
ность популяции. Большинство методов геномного ана
лиза, разработанных для оценки аллельного разнообразия, 
основаны на расчете частот определенных аллелей (El
ferink et al., 2012), а также на неравновесии по сцеплению 
(Ennis, 2007). Уже ранние исследования показали, что 
частоты желательных аллелей, а также аллели в соседних 
регионах возрастают с течением времени, когда популяция 
подвергается отбору (Smith, Haigh, 1974). Этот процесс 
может увеличить возможность достоверного выявления 
связи SNPмаркера с количественным признаком. Обна-
ружение таких связей в нескольких поколениях и в ре 
 ферентной популяции дает возможность вычислять про-
гноз относительно племенной ценности родителей и бу
дущих потомков.

Геномные исследования полезны для изучения законо-
мерностей изменения ДНК в свете генетической основы 
формирования фенотипических признаков. К настоящему 
времени имеется много сообщений об ассоциации между 
генотипами и фенотипами у кур. Наблюдалась связь не-
которых SNP разных пород с такими признаками, как вес 
тела (Sharma et al., 2008; Bai et al., 2012), ранняя и поздняя 
смертность (Livant et al., 2007), межмышечное отложение 
жира (Zhang et al., 2012), масса брюшного жира и толщина 
подкожного жира (Liu et al., 2006), частота заболеваний 
(Ewald et al., 2011).

Неравновесие по сцеплению определяется как неслу
чайная ассоциация аллелей двух или более локусов (Qan
bari et al., 2010) и является полезным инструментом в 
области генетики и эволюционной биологии, а также 
для понимания уровня инбридинга (GarcíaGámez et al., 
2012) и генетических характеристик популяций живот-
ных (PortoNeto et al., 2014). Завершение первого про-
екта куриного генома сделало возможным развитие и 
использование SNPмаркеров высокой плотности (Kranis 
et al., 2013). Появление чипов с высокой плотностью SNP
маркеров облегчило оценку LD (Hillier et al., 2004). От-
носительно небольшая стоимость чипов низкой плотности 
привела к широкому использованию их в исследованиях. 
Так, чип Illumina SNP60K BeadChip для кур состоит из 
панели 57 636 SNP (Groenen et al., 2011), которые нашли 
применение в анализе различных коммерческих (Qanba ri 
et al., 2010) и генофондных популяций кур (Wragg et al., 
2012). Оценка LD полезна в анализе малочисленных по-
пуляций кур для определения эволюционной истории и 
расчета генетических параметров популяций, особенно 
при отсутствии племенных записей (Andreescu et al., 2007; 
Lu et al., 2012). Точная характеристика неравновесия по 
сцеплению внутри и между популяциями играет важную 
роль в генетических исследованиях домашних птиц, так 
как лежит в основе всех форм картирования генов и явля-
ется важным параметром при проектировании маркерных 
панелей. В исследовании (Aerts et al., 2007) показаны су-

щественные различия в степени LD между популяциями, 
причем у яичных пород имеет место более высокая сте-
пень LD по сравнению с мясными бройлерами (Heifetz et 
al., 2005; Andreescu et al., 2007). Различия в разнообразии 
между макро и микрохромосомами по числу гаплотипов 
и частоте обменов гаплотипов были объяснены вкладом 
неодинаковой скорости рекомбинации в эти двух группах 
хромосом (Megens et al., 2009).

Оценка обмена гаплотипами между популяциями пред-
ставляет интерес, поскольку может помочь в прогнозиро-
вании селекции (de Roos et al., 2008). Анализ обширных 
карт гаплотипов различных популяций (International 
HapMap Consortium, 2005, 2007) подтвердил организацию 
гаплотипов в гаплоблоки. Выяснение структуры гапло-
блоков оказалось полезным для проектирования анализов 
результатов генотипирования SNP, которые фиксируют 
максимальное количество разнообразия гаплотипов (Ga-
briel et al., 2002). Конструкция карты гаплотипов генома 
для курицы важна для разработки анализа генотипирова-
ния в условиях высокой плотности SNP.

Результаты ассоциации SNP и признака в большой сте-
пени зависят как от наличия причинных, т. е. влияющих на 
фенотип, мутаций (SNP), так и от случайных сцеплений. 
Низкий уровень LD может быть аргументом для использо-
вания чипов с более высокой разрешающей способностью 
(Zhao et al., 2007). Прогресс в области секвенирования 
нового поколения и использование чипов с высокой 
плотностью генотипирования открывают более широкие 
возможности для выявления полиморфизмов и дости-
жения точного прогнозирования в геномной селекции. 
Другим из подходов в изучении геномных ассоциаций 
является использование гибридной птицы межлинейного 
кросса вместо чистых линий (Fu et al., 2015). Он повы-
шает эффективность поиска достоверных ассоциаций 
SNP c количественными признаками, что положительно 
сказывается на точности геномных оценок селекции и 
прогноза результатов скрещивания, даже с использовани-
ем чипа 60K. Поиск причинных полиморфизмов, так же 
как и надежный прогноз общей генетической ценности 
кандидатов для отбора, является одной из основных целей 
геномной селекции. Несмотря на различные цели, успех 
этих двух подходов зависит прежде всего от уровня не-
равновесия по сцеплению между маркерами и выявления 
причинных полиморфизмов (Zhao et al., 2007).

Макро- и микрохромосомы  
в геномной оценке
Известно, что у большинства видов птиц геном представ-
лен макро и микрохромосомами. У курицы пять первых 
макрохромосом (GGA 1–5) варьируют в размерах от 50 
до 200 Mb, пять промежуточных хромосом (GGA 6–10) – 
в диапазоне от 20 до 40 Mb, в 28 микрохромосомах 
(GGA 11–38) объем в среднем составляет ~12 Mb и в са  
мых маленьких – ~5 Mb и менее (Rao et al., 2011). В ми кро
хромосомах имеется более высокое содержание GCпар. 
Межгенные расстояния (включая размер интронов) на 
микрохромосомах меньше, что приводит к значительно 
более высокой плотности генов по сравнению с макро
хро мосомами. Расстояние между точками рекомбинации в 
микрохромосомах 50–100 kb/cM, что значительно мень ше 
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по сравнению с макрохромосомами (~300 кb/cM). Отсюда 
LD не может быть одинаковым по всему геному.

Точность прогноза в геномной селекции
Исследование вклада генных (кодирующих) и негенных 
(некодирующих) регионов в обнаружении связей с фе
но типическими проявлениями представляет большой 
ин терес для использования в геномной селекции. До не 
давнего времени изучение геномных ассоциаций было 
сосредоточено на кодирующих генах, о чем свидетель-
ствует появление секвенирования экзонов с разработ
кой специальных компьютерных программ (Cosart et al.,  
2014). Следует отметить, что генотипирование экзонов – 
менее дорогостоящий процесс, чем секвенирование це
ло го генома.

В исследованиях (AbdollahiArpanahi et al., 2016) было 
проведено генотипирование чипами SNP600K Affymetrix 
и поиском ассоциации с рядом фенотипических призна-
ков бройлеров. Последующий анализ шести геномных 
областей (межгенных, интронов, миссенсрайонов, си-
нонимичных кодонов, 5′ и 3′нетранслируемых областей 
и регионов, которые расположены в 5 kb вверх и вниз от 
кодирующих генов) показал, что все геномные области 
имеют важное значение для оценки целевых признаков, 
а такой подход к изучению целого генома является луч-
шим инструментом для прогнозирования количественных 
признаков.

Конечно, класс синонимичных последовательностей, 
как правило, имеет наибольший вклад. Вне зависимости 
от изучаемого признака вклад геномной дисперсии до-
минирования к общей генетической изменчивости был 
незначительным, как и вклад каждого из геномных реги-
онов к дисперсии доминирования. Тем не менее в общей 
сложности вклад доминантной дисперсии в общую гене-
тическую изменчивость был гораздо ниже по сравнению 
с аддитивной дисперсией (AbdollahiArpanahi et al., 2016).

Самая низкая прогностическая способность была полу-
чена для класса миссенс геномных областей. Как известно, 
миссенсмутация приводит к изменению кодона. С другой 
стороны, класс аннотированных синонимичных областей 
включает SNP, для которых замена одного основания на 
другой в кодирующей области не модифицирует амино-
кислоту. В целом имеющиеся результаты исследований 
свидетельствуют о том, что варианты некодирующих нук
леотидных последовательностей в геноме также очень 
важны для прогноза племенной ценности, и внимание не 
должно быть ограничено вариантами в пределах только 
белоккодирующих областей. Вклад в прогноз класса меж-
генных регионов для признаков бройлеров был подтверж-
ден в ряде работ. К тому же увеличение размера выборки 
может повысить мощность прогноза степени проявления 
количественных признаков (Fan et al., 2013; Morota et al., 
2014). Таким образом, все генные и негенные регионы 
вносят свой вклад в фенотипическую вариабельность. 

Данные Энциклопедии элементов ДНК (The ENCODE 
Project, 2012) показывают, что, учитывая многие транс-
крипционные факторы, метилирование ДНК, модифика
цию структуры хроматина и гистонов и другие регуля
торные механизмы, можно считать, что около 80 % ге нома 
имеет биохимические функции. Тем не менее ДНКпосле

довательности в межгенных участках считаются «темной 
материей», или «темной материей транскриптов», так как 
их роль попрежнему неоднозначна. Проведенные иссле-
дования показали, что 43 % регионов в геноме, которые 
обнаруживаются при GWAS, указывают на межгенную 
локализацию (за пределами промотора и расшифрован-
ных областей) и 45 % – на интроны (Hindorff et al., 2009). 
В то же время миссенскодоны и промоторные области 
значительно обогащены признакассоциированными SNP, 
тогда как межгенных областей представлено значительно 
меньше (Kindt et al., 2013). С другой стороны, прогнози
рование по анализу целого генома для предсказания гене-
тической ценности индивидов основывается на эффекте 
всех расчетных вариантов одновременно. Так, выявлено, 
что генные регионы внесли существенный вклад в адди
тивную генетическую изменчивость по сравнению с не  
генными регионами (Yang et al., 2011), так же как и классы 
миссенс и синонимичных геномных областей (Koufario
tis et al., 2014). Миссенсрегионы неизменно характери-
зовались  самой низкой воспроизводимостью, тогда как 
синонимичные регионы имели самую высокую воспро-
изводимость с точки зрения получения корреляций для 
прогноза (Do et al., 2015). Вероятно, вклад неаддитивной 
дисперсии к общей вариации незначителен, в то время 
как взаимодействие внутри и между локусами генома – 
широко распространенное явление.

Мультилокусные взаимодействия вносят значитель-
ный вклад в аддитивную дисперсию и не приводят к 
значительному увеличению неаддитивной генетической 
дисперсии, но если уровень гетерозиготности высок при 
ана лизе множества локусов, то эпистатические локусы 
объ ясняют большую часть неаддитивной дисперсии, хотя 
эпистатические эффекты могут влиять и на аддитивную 
дисперсию. Как правило, предполагают, что чем больше 
количество животных в референтной популяции и чем 
выше наследуемость отдельного признака, тем выше точ-
ность предсказания племенной ценности. Так, определена 
точность прогнозирования в зависимости от числа поко-
лений предков, включенных в референтную популяцию 
линий (Weng et al., 2016). При этом были использованы 
записи 16 фенотипических признаков. Уровень точности 
прогнозирования племенной ценности увеличивался с 
увеличением числа тесно связанных поколений предков. 
Оптимальное число референтных поколений составляло 
4 или более для признаков с высоким коэффициентом на-
следуемости. В среднем точность была выше с моделью 
BayesB, чем с BLUP (анализ родословных). Анализ дан-
ных показал, что точность геномного прогнозирования и 
BLUP может быть под влиянием наследуемости признака, 
характера фиксированных эффектов и степени аддитив-
ных генетических взаимоотношений между фенотипом 
особей и кандидатов для отбора.

Таким образом, геномная точность прогнозирования за-
висит от плотности маркеров чипа (Meuwissen et al., 2001), 
числа животных в референтной популяции (Daetwyler et 
al., 2008; Hayes et al., 2009), размера и числа локусов ко-
личественных признаков, их уровня наследования (Daet
wyler et al., 2010; Kizilkaya et al., 2010), а также от уровня 
неравновесия по сцеплению или связи между маркерами и 
локусами количественных признаков (Habier et al., 2010). 
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Включение данных о животных из прошлых поколений 
способно увеличить объем референтных данных. В от-
личие от BLUP, геномный GBLUPпрогноз, учитывая 
высокий LD между маркерами и QTL далеких поколений, 
вносит свой вклад в точность прогнозирования (Habier et 
al., 2007). Была проведена оценка влияния прошлых по-
колений на точность GEBV с использованием пошагового 
ssGBLUPметода (Lourenco et al., 2014), где геномная 
матрица родства была объединена с аддитивной матрицей 
родства, полученной на основе записей племенного учета. 
Определяли влияние исключения поколений, которые 
могли влиять на снижение точности оценки. Удаление 
данных третьего и четвертого поколений не уменьшало 
заметно точность оценок.

Оптимизация геномного секвенирования нового по-
коления (NGS) по прописи Корнеллского университета 
(CornellGBS), основанная на платформе Illumina (Pértille 
et al., 2016), с предварительным использованием фермен-
тов рестрикции PstI и Sbf I позволила после фильтрации 
134 528 SNP выявить 67 096 уникальных SNP, о 20.7 % из 
которых ранее не сообщалось. Такой подход показал вы-
сокую производительность, особенно в выявлении SNP в 
регионах экзонов и в микрохромосомах, с высокой эконо-
мической эффективностью. Использование этой методики 
открывает более широкие возможности для применения 
генотипирования в птицеводстве.

Проведен анализ данных высокой плотности SNP ли-
нии бройлеров для обнаружения низкого разнообразия 
областей генома, сформированных примерно в течение 
70летней селекции (Stainton et al., 2016). Идентифициро-
вано семь регионов с нулевым разнообразием (гомозигот-
ных районов). Большинство из них были очень малы и не 
содержали много генов. Кроме того, идентифицированы 
15 регионов с возрастанием разнообразия от низкого уров-
ня. Эти участки были крупнее и, как правило, включали 
несколько генов (в том числе IGF1, GPD2, MTNR1AI ). 
Полученные результаты свидетельствуют о том, что иден-
тификация областей нулевого разнообразия может быть 
использована  для характеристики регионов при отборе. 
Регионы, показывающие закономерности разнообразия и 
согласующиеся с селективным всплеском, содержат ряд 
генов, которые являются функциональными кандидатами 
для участия в процессе развития бройлеров. При отсут-
ствии других факторов положительный отбор, в конечном 
счете, может привести к появлению благотворных алле-
лей, которые закрепляются в популяции. Поэтому регио-
ны с низким уровнем изменчивости могут указывать на 
действие положительного отбора и характеризовать цели 
селекции (Sabeti et al., 2002; Kim, Nielsen, 2004). Напри-
мер, один из регионов на хромосоме 1 содержит ген инсу-
линоподобного фактора роста 1 (IGF1) (Zhou et al., 2005), 
регион на хромосоме 7 содержит ген 3фосфатдегидроге-
назы глицерина 2 (GPD2), который связан с увеличением 
производства глицерина и накоплением жира в брюшной 
полости (Resnyk et al., 2013). Локальное уменьшение 
генетической изменчивости может быть следствием бы-
строй фиксации благотворных мутаций. Изу чение таких 
достоверных находок предоставляет ценную информацию 
о геномных областях, несущих интересные гены, которые 
находились под селективным давлением. Дифференциа-

ция различных генотипов поможет понять механизмы, 
которые привели к их фенотипической реализации. Общей 
стратегией геномной оценки является обнаружение досто-
верных маркеров для селекции путем сравнения образцов 
из различных популяций в результате поиска геномных 
областей с существенными генетическими различиями 
специфических признаков. Особый интерес представляет 
обнаружение достоверных значений в популяциях яичных 
кур с использованием программы hapFLK9 (Fariello et al., 
2013), которая позволяет анализировать информацию о 
неравновесии по сцеплению в иерархической структуре 
популяций (Gholami et al., 2015). В результате исследова-
ния трех яичных пород с определением приблизительно 
1 млн SNP обнаружен ряд гаплотипов и генов (в том числе 
IGF-1R, AGRP и STAT5B, Sox10). К тому же использование 
надежных статистических программ позволило снизить 
уровень ложных обнаружений.

Получены подтверждения, что скорость рекомбинации 
положительно коррелирует с нуклеотидным разнообрази-
ем, но не коррелирует с межвидовой дивергенцией (Rao et 
al., 2011). Так, выявлено, что изменение скорости реком-
бинации объясняет более 30 % вариации в уровнях раз-
нообразия среди 29 локусов (Mugal et al., 2013). Очевидно, 
естественный отбор – это основной фактор в формирова-
нии разнообразия молекулярных маркеров, включая SNP 
кур. Следовательно, есть основания предполагать, что 
местные уровни генетического разнообразия в геноме 
кур в основном определяются скоростью рекомбинации.

Импутация
Один из подходов для экономически эффективной реа-
лизации геномной селекции – оценка генотипа чипами с 
низкой плотностью маркеров. Для сравнения результатов 
с генотипом, полученным на чипах с высокой плотностью 
панели, применяют импутацию – метод перерасчета с 
соответствующими поправками. Информация, исполь-
зуемая для импутации, может состоять из сведений о 
неравновесии по сцеплению между маркерами, которые 
обнаруживаются в популяции в результате сегрегации и 
передачи сцепленных маркеров от родителей к потомству. 
В качестве альтернативы было предложено использовать 
чипы низкой плотности с равномерно разнесенными по 
геному SNP  в сочетании с импутацией, чтобы оценить 
GEBV у кандидатов для использования в селекции (Habier 
et al., 2010). При таком подходе небольшое подмножество 
маркеров высокой плотности используется для оценки 
генотипа кандидатов в селекции. 

Применение импутации значительно снижает затраты 
на генотипирование. Естественно, стоит вопрос о пра
вомочности такой оценки и избежании ошибок. Прове
денные исследования показали (Wang et al., 2013b), что 
геномный отбор может быть осуществлен путем гено-
типирования чипами с низкой плотностью маркеров и 
последующей импутацией с потерей точности менее чем 
на 6 %. Существует несколько программ, которые могут 
быть использованы для импутации генотипа, включая 
AlphaImpute (Hickey et al., 2011; Wang et al., 2013а) и 
Beagle (Browning  B.L., Browning  S.R., 2009). Средняя 
частота ошибок импутации генотипа для проверки особи 
определяется как среднее значение абсолютной разности 

http://www.nature.com/articles/srep26929#auth-1
http://ps.oxfordjournals.org/search?author1=C.+Wang&sortspec=date&submit=Submit
http://ps.oxfordjournals.org/search?author1=C.+Wang&sortspec=date&submit=Submit
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наблюдаемых и импутируемых генотипов (Zhang, Druet, 
2010). Как было упомянуто, более высокая плотность 
SNP означает более высокую стоимость генотипирования, 
которая остается ключевым сдерживающим фактором в 
реализации GS в программах разведения животных. Им-
путация геномной информации стала стандартной практи-
кой в современных генетических исследованиях с целью 
увеличения охвата генома и повышения точности GS и 
GWAS. Даже с небольшим числом животных в контроль-
ной популяции может быть достигнута разумная точность 
расчетных данных (Heidaritabar et al., 2015). Высокая плот-
ность SNPгенотипирования массивов является важным 
инструментом обнаружения генетических ассоциаций со 
сложными признаками и тонкой характеристикой локусов 
количественных признаков. В работе (Kranis et al., 2013) 
проведено генотипирование кур с помощью чипа 600K 
Affymetrix® Axiom® HD. По результатам секвенирования 
обнаружено около 196 млн предположительных SNP, из 
которых 1.8 млн были выбраны для генотипирования. 
Из них ~64 % SNP были полиморфными, со стабильным 
менделирующим наследованием. Окончательный массив 
включал 580 954 SNP. Такое тонкое генотипирование 
будет полезным для GWAS, GS, картирования локусов 
количественных признаков, анализа генома для селекции 
и других геномных анализов. Важно, что при этих усло-
виях можно осуществлять строгие критерии фильтрации, 
включающие частоту, локализацию в геноме и в структуре 
генов. При использовании таких методов имеется возмож-
ность более широкого охвата анализом микрохромосом.

Геномная оценка куриц и петухов
Для видов животных, таких как молочный скот, наиболь-
шую выгоду получают от генотипирования производите-
лей, в то время как коровы дают меньше потомства, а зна-
чит, их вклад в генетический прогресс ниже. В программах 
разведения цыплятбройлеров петухи имеют меньше 
потомства по сравнению с быками, а курочки – гораздо 
больше, чем молочные коровы. Большинство производ-
ственных показателей у птиц регистрируется для обоих 
полов. Следовательно, в бройлерном птицеводстве более 
выгодно генотипирование обоих полов. Имеется информа-
ция о вкладе генотипов самцов и самок после обработки 
результатов генотипирования 15 723 бройлеров (Lourenco 
et al., 2014; Liu et al., 2015). Геномные оценки проведены 
в трех вариантах выборок: 4 648 петухов, 8 100 куриц и 
12 748 голов обоих полов. Можно отметить, что в случае 
использования референтной популяции одного пола наи-
большую выгоду для молодых особей генотипированного 
поголовья получает птица того же пола. В целом генотипи-
рование самцов и самок улучшает прогнозы всех молодых 
генотипированных особей, независимо от пола. Важной 
проблемой остается регистрация ложных или неопреде-
ленного уровня ценности ассоциаций с количественными 
признаками SNP и локусов в процессе геномной оценки 
(Brzyski et al., 2017). В разрешении таких задач главное 
значение приобретает использование оригинальных ком-
плексных статистических обработок (Hormozdiari et al., 
2014; Peterson et al., 2016).

Генетическую основу множественных фенотипов часто 
исследуют путем тестирования большой совокупности 

ги потез, проверяющих существование ассоциации между 
каждым из признаков и сотнями тысяч генотипированных 
вариантов. В интересах интерпретируемости результаты 
часто суммируют, чтобы отчетность фокусировалась на 
вариантах, обнаруженных для связи с некоторыми фено-
типами. Применение процедур контроля ложных ассоциа-
ций (false discovery rate – FDR) по всему набору гипотез не 
позволяет контролировать скорость ложного обнаружения 
ассоциированных вариантов, а также ожидаемое значение 
средней доли ложного обнаружения фенотипов, на кото-
рые такие варианты влияют. Предлагаемые иерархические 
процедуры тестирования, позволяющие контролировать 
частоты ошибок, обеспечивают более надежную основу 
для идентификации вариантов с фенотипическими эф-
фектами (Peterson et al., 2016).

Заключение
Технология геномной селекции на современном этапе 
развития имеет достаточный уровень для интенсивного 
внедрения в птицеводстве. Анализ маркеров и гаплотипов 
позволяет повышать точность племенной ценности куриц 
и петухов, регулировать генетическую гетерогенность, 
повышать скорость генетического прогресса. Совершен
ствование геномной селекции может идти по пути улучше-
ния регистрации и математической обработки фенотипи-
ческой и молекулярной базы данных, импутации и более 
глубокой оценки неравновесия по сцеплению.
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