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Большинство пород овец являются малоплодными, что наряду с другими причина-
ми приводит к низкой рентабельности отрасли. В интенсивных системах промышленного 
овцеводства высокая плодовитость овец может повысить эффективность производства 
продукции овцеводства. Скрещивание малоплодных пород с многоплодными породами было 
основным средством генетического улучшения плодовитости, в то время как внутрипород-
ный отбор считался относительно неэффективным по причине низкой наследуемости при-
знака. Мутации, достоверно влияющие на скорость овуляции и, следовательно, на количе-
ство ягнят, были обнаружены у нескольких пород по всему миру в генах, обозначенных как 
«основные гены» плодовитости. Большинство этих мутаций картируется в генах, связан-
ных с суперсемейством TGFβ. Генотипирование по этим основным генам позволяет приме-
нять метод селекции с помощью маркеров для скрещиваний с целью интрогрессии полезных 
мутаций в новые породы. Анализ митохондриальной ДНК, полногеномные ассоциативные 
исследования (GWAS), секвенирование всего генома, анализ транскриптома и протеомные 
исследования овец с высокой и низкой многоплодностью выявили дополнительные генети-
ческие вариации со средним или незначительным влиянием на плодовитость. Использование 
информации о полиморфизме в этих «средних» и «второстепенных» генах может облег-
чить селекционную работу на более высокую плодовитость в рамках конкретной произ-
водственной системы. Несмотря на то, что высокая плодовитость может быть связана 
с риском токсикоза беременности у овец, увеличением эмбриональной смертности, умень-
шением сохранности ягнят в раннем постнатальном онтогенезе, а также с высоким ри-
ском сокращения продуктивного долголетия овец, перспектива заключается в том, чтобы 
идентифицировать набор генов с умеренным влиянием на плодовитость.
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Введение

По данным ФАО, во всем мире насчитывается около 1,2 млрд овец, представ-
ленных примерно 1155 породами (FAO, 2021) [24]. Овцы демонстрируют высокое ге-
нетическое разнообразие, отличаются выдающейся адаптационной пластичностью, 
способностью выживать и производить определенную продукцию в самых разноо-
бразных условиях внешней среды: от арктических широт до жарких пустынь. Кроме 
того, овцеводство как важная отрасль животноводства реализуется в самых разных 
технологических системах производства: от экстенсивных систем, где условия окру-
жающей среды – такие, как доступность корма и климат, являются ограничивающими 
факторами для производства, до интенсивных систем, где внешние условия оптимизи-
рованы, а управление направлено на полную реализацию продуктивного потенциала.
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Российское овцеводство как отрасль в последние десятилетия претерпевает су-
щественные изменения, вызванные в первую очередь экономическими предпосылка-
ми. Следствием давления экономических причин стали: 1) перевод овцеводства из об-
щественной сферы в частную собственность; 2) его переход от шерстного на мясное 
направление; 3) вхождение крупных холдингов (АХ «Мираторг», ГАП «Ресурс», ГК 
«Дамате») в отрасль. Последние осуществляют значительные инвестиции в овцевод-
ство, прежде всего – в мясное, что закономерно приведет к наращиванию поголовья, 
коррекции селекционно-племенной работы с животными и технологических реше-
ний производства продукции овцеводства. В среднесрочной перспективе динамично 
развивающееся мясное и молочное овцеводство может стать локомотивом отрасли.

Изменения в отрасли, безусловно, требуют новых подходов к селекционно-пле-
менной работе с овцами, и в первую очередь – такой важнейшей ее составляющей, 
как воспроизводство стада. Такой важный воспроизводительный показатель, как вы-
сокое многоплодие, мог бы стать исключительным экономическим драйвером для 
развития отрасли, особенно в условиях полуинтенсивных или интенсивных систем 
производства. Однако именно этот ключевой признак, контролирующий репродук-
тивную эффективность, не является генетически детерминированным и отсутствует 
у подавляющего большинства пород овец [1].

Следует признать, что селекция на высокую плодовитость – относительно но-
вое направление в истории овцеводства. Большинство признаков ранней селекции, 
обнаруженных в полногеномных ассоциативных исследованиях (genome-wide asso-
ciation study, GWAS) овец, было связано в основном с другими признаками – таки-
ми, как адаптация к климату и фенотипическая изменчивость, а также производство 
мяса, молока и шерсти [2, 25, 36, 40].

Овцы большинства пород (как аборигенных, так и культурных) являются мало-
плодными, производят в большинстве случаев одного ягненка, а в редких случаях – 
двоен подобно диким предкам муфлонам [27]. С другой стороны, получение двоен, 
троен и даже более ягнят достаточно распространено у плодовитых пород овец – 
таких, как финский ландрас (Finnish Landrace) и романовская (Romanov), у которых 
регистрируются случаи рождения 6 и даже 7 ягнят [23].

Следует четко осознавать, что определение оптимального размера помета 
у овец различается в зависимости от производственной системы. Высокая плодо-
витость (два или более ягненка на овцу) не является желательным признаком в ус-
ловиях экстенсивного содержания, потому что доступность питательных веществ 
может не поддерживать метаболические потребности многоплодных овец, а также 
ввиду различных негативных последствий высокой плодовитости на материнскую 
продуктивность в течение всей жизни [45]. В то же время в полуинтенсивных или ин-
тенсивных системах, например, производства баранины, увеличение плодовитости 
будет экономически выгодным ввиду увеличения доходов от продажи живых ягнят 
или молодой баранины [11]. Действительно, в различных странах были начаты се-
лекционные программы для повышения плодовитости овец путем внутрипородного 
отбора, интрогрессии новых пород и скрещивания [50].

В овцеводстве нашей страны селекционных программ для повышения плодо-
витости овец не было, и, как уже подчеркивалось, этот ключевой признак является 
недетерминированным генетически и низким у подавляющего большинства отече-
ственных пород овец. В этой ситуации просматриваются четыре вектора повышения 
параметра многоплодия, возможные и параллельно осуществимые: 1) масштабный 
завоз животных зарубежной селекции, в полной мере отвечающих требованиям вы-
сокого многоплодия, и их разведение; 2) завоз лучших и высокопрепотентных про-
изводителей-носителей желательного генофонда зарубежной селекции, их массовое 
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и длительное использование на овцах отечественных пород для получения россий-
ских кроссов с требуемыми характеристиками; 3) широкое использование биотех-
нологических методов и приемов для направленного регулирования функции раз-
множения и ее улучшения; 4) программы разведения на основе геномной селекции, 
направленные на создание многоплодных животных.

Все четыре вектора развития имеют перспективу и параллельно осуществи-
мы, хотя первый является финансово затратным; недостатком второго является рас-
тянутость во времени; третий не может обеспечить собственно генетическое улуч-
шение российских популяций овец; четвертый является достаточно дорогостоящим, 
его результаты – трудно прогнозируемыми и чреватыми побочными негативными 
последствиями.

Следует отметить, что увеличение плодовитости овец имеет как плюсы, так 
и минусы [10]. Повышение плодовитости овец мясного типа, выращиваемых в рам-
ках от полуинтенсивного до интенсивного содержания, имеет позитивное эконо-
мическое обоснование, то гда как в молочном овцеводстве экономическая прибыль 
от увеличения производства ягнят может не компенсировать возможные экономиче-
ские потери от снижения продажи молока по причине необходимости поддерживать 
искусственное выращивание дополнительных ягнят [70].

Доказано, что плоды, вынашиваемые при многоплодной беременности, подвер-
гаются стрессовым факторам – таким, как недостаток питательных веществ, гипоксия 
и окислительный стресс [70]. Это приводит к задержке внутриутробного развития, 
низкой массе тела при рождении [31] и более высокой неонатальной, перинатальной 
и постнатальной смертности ягнят [22]. У высокоплодовитых овец дефицит метаболи-
ческих ресурсов во время беременности также увеличивает риск токсикоза беремен-
ных матерей [74]. Наконец, высокая плодовитость может иметь негативные послед-
ствия для здоровья и продуктивности животных в период после окота и в дальней-
шем сказаться на продуктивном долгол етии животных [61]. Тем не менее, несмотря 
на очевидные риски, ввиду растущего спроса на продукты животного происхождения 
во всем мире повышение плодовитости будет важной целью при разведении овец.

К генетическому улучшению репродуктивной функции у овец могут приво-
дить различные пути.

Цель исследований: анализ последних достижений и будущих возможностей 
селекции для повышения плодовитости овец.

Генетические методы улучшения плодовитости. Внутрипородный отбор. 
Плодовитость овец в течение долгого времени считалась количественным полиген-
ным признаком с низкой наследуемостью [60], что предполагает медленное еже-
годное увеличение на 1–2% при внутрипородном отборе. Высокие значения насле-
дуемости, отмеченные для породы лакон (Lacaune) [61] и шведских овец (Swedish 
Sheep) [28], вероятно, были отражением сегрегации основных генов, обеспечиваю-
щих высокую плодовитость в этих популяциях. Несмотря на относительно низкую 
наследуемость, размер помета был включен в качестве цели разведения в различные 
схемы разведения. Статистические модели, используемые при расчете племенной 
ценности плодовитости, должны учитывать, что размер помета – дискретный по-
казатель – является материнским признаком и что статистические модели должны 
включать в себя такие параметры, как способ осеменения (после естественной ил и 
индуцированной течки), характеристику спермы (свежеполученная, охлажденная, 
криоконсервированная), а также способ введения спермы в половые пути (церви-
кальное или внутриматочное осеменение).

В последние годы при селекции на более высокое многоплодие в нескольких 
программах разведения была принята геномная селекция [8].
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Скрещивание. Из множества пород овец во всем мире можно выделить лишь 
несколько высокопродуктивных пород со средней плодовитостью 2,0–3,0 потомка 
на овцу за одно ягнение, среди которых – европейские финские (European Finnsheep), 
хиосские (Chios), романовские (Romanov) и восточно-фризские породы (East Friesian 
breeds), китайские короткохвостые породы хань (Small-Tail Han) и ху (Hu), тропиче-
ские барбадосские чернобрюхие овцы (Barbados Black Belly sheep) [23].

К сожалению, история овцеводства пока не знает примеров масштабного и по-
зитивного использования многоплодных пород овец за пределами места их проис-
хождения. Это связано главным образом с трудностями, возникающими в управле-
нии исключительно высокой плодовитостью овец в большинстве производственных 
систем, их относительно низким производством мяса, молока и шерсти по сравне-
нию с местными породами и в некоторых случаях – с их недостаточной приспособля-
емостью к новым климатическим условиям, как это было раньше в случае с финской 
овцой (Finn sheep) [6] и восточно-фризской (East Friesian) породой [33], завезенны-
ми из северной Европы в субтропический средиземноморский регион. Тем не менее 
в отличие от внутрипородной селекции скрещивание местных пород с импортиро-
ванными высокоплодовитыми породами считается быстрым способом увеличения 
производства ягнят и успешно применяется во всем мире. Например, плодовитость 
помесей F1 финских овец была на 22–66% выше, чем у местных пород. Высокое 
многоплодие пород использовалось в различных системах спаривания включая про-
изводство и использование кроссов F1, производство трехпородных кроссов и выве-
дение смешанных пород с различной кровностью по улучшающей породе. При этом 
выявлено, что гетерозис не оказывал существенного влияния на плодовитость [9].

Многие породы с улучшенными воспроизводительными качествами были об-
разованы путем скрещивания местных пород с плодовитыми породами с последую-
щим межпородным скрещиванием нескольких поколений. Эти породы, как прави-
ло, сочетают в себе более высокую плодовитость с преимуществами местных пород 
по другим полезным признакам: в частности, высокую приспособляемость, непри-
хотливость в кормлении и в некоторых случаях – устойчивость к болезням. Было об-
наружено, что на каждый 1% увеличения размножения финских овец в США рожда-
ется примерно на 0,01 ягненка больше на один окот овцы [64]. Породы, содержащие 
от 25 до 49% кровности финских овец, были выведены, в частности, в США (Polypay), 
Канаде (Rideau Arcott и Outaouais Arcott) [64] и Англии (Cambridge) [7]. Во Франции 
путем скрещивания пород романовская (Romanov) и берришон дю шер (Berrichon 
du Cher) [55] была выведена порода INRA 401, позже названная как Romane. В Из-
раиле в результате скрещивания местных пород с восточно-фризской породой (East 
Friesian) была получена выдающаяся молочная порода ассаф (Assaf), которая впо-
следствии была распространена во многих других странах [58].

Использование основных генов для улучшения плодовитости. В 1980-е гг. ста-
ло очевидно, что высокая плодовитость некоторых многоплодных пород наследует-
ся как качественный, а не количественный признак ввиду наличия основных генов, 
оказывающих большое влияние на скорость овуляции и, следовательно, на размер 
помета [18]. Изучение этих генов, обозначенных как гены плодовитости (Fec), про-
ливает свет на процессы, протекающие в яичниках и регулирующие рост и созрева-
ние фолликулов [43], а также функции гипофиза, связанные с высокой плодовито-
стью [66, 75].

Полиморфизм генов, связанных с суперсемейством TGFβ. Первый основ-
ной ген, влияющий на плодовитость, обозначенный как FecB, был идентифицирован 
при анализе родословных австралийской породы бурула (Booroola Merino) [ 51]. На-
личие одной копии мутации Booroola (B+) увеличивало уровень овуляции на 1,65 
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яйцеклетки и размер помета на 0,9 ягненка на овцу. Дальнейшее увеличение на 1,65 
яйцеклетки и 0,3 рожденных ягнят было оценено для овец, гомозиготных по мута-
ции (ВВ). Позже мутация Booroola была картирована в гене рецептора костного мор-
фогенетического белка типа 1B (BMPR1B) на хромосоме 6 овцы [69].

После разработки теста ДНК для овец, несущих мутацию Booroola, стало ясно, 
что носительство мутации FecB не является исключительным для овец Booroola Me-
rino и что это также является сегрегирующей мутацией для нескольких других пло-
довитых пород в Индии [13, 17, 53], Индонезии [19], Китая [21, 35]. Мутация, свя-
занная с плодовитостью, смежная с мутацией Booroola в BMPR1B, была обнаружена 
и в иранской породе мехрабан (Mehraban) [63].

BMPR1B принадлежит суперсемейству трансформирующего фактора роста 
β (TGFβ). Мутации, влияющие на плодовитость, были идентифицированы в дру-
гих генах этого семейства включая: GDF9 с мутациями, обозначенными как FecG; 
Х-сцепленный ген BMP15 с мутациями, обозначенными как FecX; мутации в TGF-
BR, BMP2 и BMP7. Полногеномное секвенирование баранов разных пород в США 
выявило дополнительные мутации в BMPR1B, BMP15 и GDF9, некоторые из них – 
с предполагаемым влиянием на функцию генов [34].

Как и в случае с мутацией Booroola, мутации в GDF9 и BMP15 были иденти-
фицированы у различных пород по всему миру. В отличие от мутаций в BMPR1B не-
которые мутации в BMP15 и GDF9 в гомозиготном состоянии вызывают аномальное 
развитие яичников, что приводит к полному бесплодию у овец [62, 39].

У некоторых плодовитых пород имеется более одной сегрегирующей мутации 
в главном гене высокой плодовитости. Например, овцы белклер (Belclare) в Ирлан-
дии несут мутации FecXB и FecXG в BMP15 и мутацию FecGH в GDF9. Точно так же 
мутации FecB и FecXG разделяются в короткохвостой породе хань (Small-Tail Han) 
в Китае. С другой стороны, наличие известной мутации в основных генах не было 
обнаружено у многих плодовитых пород. Так, было установлено, что плодовитая хи-
осская порода (Chios) не несет мутаций FecB, FecXI и FecXB [20].

Ранние исследования предполагали, что многоплодные финские и романов-
ские породы не несут мутаций в BMP15 или GDF9. Однако недавние исследования 
предоставили доказательства сегрегации мутаций в этих основных генах у данных 
плодовитых пород [3, 52, 70]. Это поднимает некоторые вопросы, касающиеся раз-
личий между породами с точки зрения их высокой плодовитости, наследуемой коли-
чественным или качественным образом.

Результаты различных исследований убедительно показали, что оценки эффек-
тов основных генов различаются в разных исследованиях. Повышение плодовитости 
чистопородных овец, гетерозиготных по гену FecB, по сравнению с неносителями ко-
леблется от 0,2 до 1,1 ягненка на овцу аналогично диапазону 0,4–1,3 ягненка на овцу 
у кроссов Booroola Merino [26]. Неоднородность среди исследований, касающихся 
влияния мутаций на плодовитость, также наблюдалась для мутаций в BMP15 (диа-
пазон 0,09–1,13 ягненка на овцу) и GDF9 (диапазон 0,13–0,77 ягненка на овцу).

Регрессионный анализ показал, что различия в эффектах мутаций среди ис-
следований не связаны со средней плодовитостью, характерной для групп, не являю-
щихся носителями. Это предполагает участие неустановленных эффектов генетиче-
ских факторов и факторов окружающей среды.

Полиморфизм генов, не относящихся к суперсемейству TGFβ. Полимор-
физм, связанный с большим влиянием на плодовитость, в частности, на скорость ову-
ляции и размер помета у овец, также наблюдался в генах, не связанных с суперсемей-
ством TGFβ. Например, мутация B4GALNT2 была впервые описана во французской 
породе лакон (Fre  nch Lacaune) и разделяется в этой породе с мутацией FecXL [21]. 
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У китайских пород овец были идентифицированы мутации в COIL, FSHR, GUCY1A1, 
HIRA, INHBB, LEPR, KISS1, NELFE, SLC5A1, SmaD1, PRL и PRLR [37, 41, 65, 73]. 
Небольшой эффект влияния гена на плодовитость был связан с мутациями в гене 
рецептора лептина (LEPR), где мутации не увеличивают, а снижают плодовитость 
по сравнению с аллелем дикого типа. Представляют интерес биологическое значе-
ние мутаций в гене лептина овец (LEP), а также взаимодействие различных мутаций 
в LEP и LEPR и их предполагаемые эффекты на плодовитость овец [56].

Использование основных генов в селекции на высокую плодовитость. Пре-
имущество интеграции основных генов высокой плодовитости в программу разве-
дения заключается в возможности интрогрессии путем скрещивания желаемых му-
таций с другими породами, что может значительно улучшить плодовитость и про-
дуктивность ягнят в течение относительно короткого времени. Результатом таких 
селекционных стратегий является сохранение преимуществ аборигенной породы 
в приспособляемости и продуктивности в сочетании с большей плодовитостью. Это 
является противоположным формированию               смешанных пород, где, как правило, про-
явление желаемых признаков зависит от относительного вклада родительских пород. 
Чтобы использовать их высокую плодовитость, гомозиготные бараны бурула мери-
но (Booroola Merino) были скрещены со многими породами по всему миру. Резуль-
таты показали, что средняя плодовитость поколения F1 гетерозиготных самок с му-
тацией Booroola выше, чем у местных пород овец, примерно на 0,5 ягненка на овцу.

Сообщалось об улучшении производства ягнят местными породами после вве-
дения мутации Booroola в породы авасси (Avassi) и ассаф (Assaf) в Израиле с целью 
получения плодовитого тип а овец афек (Afec). Это также было сделано для улуч-
шения производства ягнят породы Деккани (Deccani) в Индии и породы меринос 
д’Арль (Mérinos d’Arles) во Франции, которые в оригинале имеют низкую плодови-
тость [32]. Однако неблагоприятные результаты были получены при интрогрессии 
мутации Booroola в австралийские и американские породы овец, так как смертность 
ягнят значительно увеличилась у многоплодных овец, выращиваемых в экстенсив-
ных условиях.

Интрогрессия мутации FecGT в GDF9 в породе тока (Thoka) улучшала плодо-
витость породы шевиот (Cheviot) в Англии [48]. В то же время авторы указывают, 
что носительство мутации индуцировало бесплодие у гомозиготных овец. В другом 
исследовании [16] приводятся сведения о том, что мутация FecXL в BMP15, вызы-
вающая бесплодие в гомозиготном состоянии, была ликвидирована в породе ла-
кон (Lacaune) во Франции.

После генной интрогрессии разведение гомозиготных овец по основным ген-
ным мутациям не рекомендуется в коммерческих стадах ввиду высокой потери яг-
нят при исключительно высокой плодовитости овец, гомозиготных по BMPR1B, или 
стерильности овец, гомозиготных по мутациям BMP15 или GDF9. Кроме того, гомо-
зиготность по гену BMPR1B неблагоприятно влияет на вес ягненка при рождении, 
скорость роста после отъема и живую массу в половозрелом возрасте.

Таким образом, отбор овец для ремонта стада должен производиться по ре-
зультатам молекулярного генотипирования и определения гетерозиготности и может 
стать частью системы поддержания стад плодовитых овец с генной интрогресси-
ей. На этой основе были предложены оптимизированные стратегии спаривания для 
управления гетерозиготным преимуществом основного гена у овец [54].

Дальнейшие исследования генетической основы высокой плодовитости. 
GWAS, полногеномное секвенирование, анализ транскриптома и протеомные ис-
следования среди пород или с участием пород с высокой и низкой плодовитостью 
выявили дополнительные генетические вариации, связанные с многоплодием. Эти 
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исследования определили больше генов как возможных целей для внутрипородной 
селекции или интрогрессии генов, направленных на повышение плодовитости. На-
пример, с помощью GWAS у белуджских овец (Baluchi) было идентифицировано 
несколько значимых хромосомных маркеров двоен [30]. Xu et al. (2018), используя 
массив BeadChip с однонуклеотидным полиморфизмом (SNP) высокой плотности, 
при помощи GWAS сравнили плодовитые породы вади (Wadi), ху (Hu), исланд-
ская (Icelandic), финская овца (Finnsheep) и романовская (Romanov) с низкоплодо-
витой породой тексель (Texel) [72]. В каждой из пород были обнаружены несколько 
новых генов-кандидатов, связанных с изменчивостью плодовитости, что подчерки-
вает различные биологические пути, которые потенциально участвуют в контроле 
изменчивости плодовитости включая фолликулогенез, функцию яичников, секрецию 
гонадотропина, плацентарную функцию и выживание эмбриона.

При сравнении овец породы лори-бахтиари (Lori-Bakhtiari), производящих 
ягнят-одинцов и ягнят-двоен, посредством GWAS был обнаружен ген LHCGR 
в качестве гена-кандидата, контролирующего многоплодие. Дополнительный GWAS 
на той же породе овец показал TEX12, BCO2 и WDR70 в качестве генов-кандидатов, 
влияющих на общее число приплода при рождении [5].

Использование GWAS для сравнения романовской породы (Romanov) с менее 
плодовитыми породами в ыявило несколько генов, в том числе LEPR, PDGFRL и KLF5, 
которые, как известно, участвуют в степени проявления плодовитости овец [48]. В дру-
гом исследовании полногеномное секвенирование выявило связь между маркерами 
гена HIRA и размером помета в породе короткохвостых хань (Small-Tail Han) [77].

Анализ транскриптома яичников, сравнивающий плодовитую породу финских 
овец (Finnsheep), низкоплодную породу тексель (Texel) и их потомков F1, выявил 
дифференциально экспрессируемые гены яичников, которые можно считать гена-
ми-кандидатами высокой плодовитости [52]. Аналогичный подход к обнаружению 
дифференциальной экспрессии генов в яичниках между высоко- и низкоплодными 
породами овец использовался по отношению к черным овцам пород кира (Qira) и хе-
тиан (Hetian) в Китае [14]. Дальнейшие транскриптомные исследования выявили 
дифференциальную регуляцию микроРНК и длинных некодирующих РНК, связан-
ных с плодовитостью у разных овец, а транскриптомный анализ яичников выявил 
альтернативный сплайсинг, связанный с плодовитостью у разных пород овец [47].

Протеомные исследования с многоплодными и малоплодными короткохво-
стыми овцами хань (Small-Tail Han) выявили дифференциальную экспрессию генов 
между группами в яичниках и матке, что еще раз продемонстрировало сложность 
генетического контроля плодовитости [38].

Редактирование генов и селекция для высокой плодовитости. Технологии 
редактирования генома открывают новый путь модификации генов, кодирующих же-
лательные параметры у сельскохозяйственных животных, после того, как становится 
известен целевой ген [57]. Например, создание комолого молочного скота путем ре-
дактирования генов продемонстрировало эффективность этого метода [12].

Модификация BMPR1B у овец с использованием техники редактирования генов 
CRISPR/Cas9 показала, что редактирование генома может заменить традиционные 
долгосрочные подходы к генной интрогрессии. Редактирование генов также мож-
но использовать для введения мутации с умеренным или незначительным влиянием 
на плодовитость, приспосабливая ожидаемое генетическое увеличение плодовитости 
к практическим условиям содержания [77]. Однако в 2017 г. Управление по санитар-
ному надзору за качеством пищевых продуктов и медикаментов США объявило, что 
рассматривает использование CRISPR/Cas9 у животных как форму генной терапии 
и что оно должно регулироваться как ветеринарный препарат. В 2018 г. Европейский 
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суд постановил (дело C-528/16), что редактирование генома, включая CRISPR/Cas9, 
считается генной инженерией, а продукты, разработанные с использованием редакти-
рования генов, должны быть помечены как «генетически модифицированные» [29]. 
Это может значительно ограничить использование редактирования генов в качестве 
инструмента селекции, направленной на достижение генетически обусловленной бо-
лее высокой плодовитости у овец. В Российской Федерации методика редактирова-
ния генов в качестве инструмента селекции законодательно не регулируется.

Митохондриальная ДНК и генетический контроль плодовитости. Поми-
мо полиморфизмов ядерной ДНК, вариации последовательности митохондриальной 
ДНК (мтДНК) также связаны с вариациями плодовитости овец. МтДНК играет важ-
ную роль в клеточных функциях включая производство энергии, образование актив-
ных форм кислорода, клеточный гомеостаз кальция, термогенез и апоптоз. мтДНК 
овец представляет собой небольшую кольцевую молекулу длиной около 16,7 т.п.н., 
которая содержит 13 генов, кодирующих полипептиды, 2 гена рибосомной РНК, 
22 гена транспортной РНК (тРНК) и «контрольную область», которая контролирует 
митохондриальную репликацию и транскрипцию.

Исследованиями были идентифицированы 5 митохондриальных гаплогрупп 
овец (HA, HB, HC, HD и HE) [44]. У азиатских пород овец основными гаплотипами 
являются А и В, тогда как у европейских овец доминирует гаплотип В. У овец, разво-
димых на Ближнем Востоке и в Азии, присутствует гаплотип С. Значительные разли-
чия в многоплодии существуют среди овец, принадлежащих A-, B- и C-гаплогруппам. 
Например, у породы афек-ассаф (Afec-Assaf) средняя плодовитость овец гаплогрупп 
A, B и C составила 2,14; 2,25; 2,30 ягненка на овцу соответственно. Кроме того, связь 
между размером помета и полиморфизмом гена тРНК-Lys мтДНК была продемон-
стрирована у короткохвостых овец хань (Small-Tail Han) [15]. Примерно в это же вре-
мя было продемонстрировано, что митохондриальные полиморфизмы также связа-
ны с размером гнезда у свиней [65]. Функциональные различия между гаплотипами 
мтДНК в метаболических признаках – таких, как потребление кислорода, внеклеточ-
ное окисление и экспрессия мРНК, были показаны в экспериментах с трансмитохон-
дриальными гибридами свиней и КРС [73]. У овец роль митохондриальной функции 
во влиянии на вариации плодовитости была продемонстрирована дифференциаль-
ной экспрессией белков, связанных с функциями митохондриального окисления, 
при сравнении плодовитых и неплодовитых овец хань (Small-Tail Han) [46].

Селекция митохондриального гаплотипа может быть средством для осу-
ществления умеренного изменения (увеличения или уменьшения) плодовитости – 
в основном у неевропейских пород овец. Однако если принимать во внимание, что 
мтДНК наследуется по материнской линии, отбор желаемых митохондриальных га-
плогрупп не может быть осуществлен путем отбора баранов. Это является обычной 
практикой во многих программах разведения овец и скорее зависит исключительно 
от отбора среди самок, выбранных в качестве замены. Поскольку вариации мтДНК 
связаны с различными продуктивными признаками у сельскохозяйственных живот-
ных, при отборе гаплотипа мтДНК у овец необходимо учитывать возможное влияние 
на различные продуктивные признаки и признаки здоровья.

Выводы

Большинство программ разведения для более высокой плодовитости в наши 
дни основано на традиционных методах скрещивания и межпородного или внутри-
породного отбора. Обнаружение основных генов, влияющих на плодовитость, и раз-
работка молекулярных средств для выявления носителей желаемых мутаций были 
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весьма привлекательными для овцеводов ввиду возможности быстрого прогресса 
в производстве ягнят. Тем не менее неполноценность гомозиготных самок, несущих 
мутации известных основных генов, ввиду бесплодия (GDF9, BMP15) или исклю-
чительной плодовитости (BMPR1B), наряду с вариабельностью влияния основных 
генов на плодовитость, препятствует широкомасштабному внедрению основной 
стратегии селекции генов. Кроме того, необходимость применения массового гено-
типирования для сохранения гетерозиготных самок в качестве замены ограничивает 
использование основных генов для более высокой плодовитости. Геномные, транс-
криптомные и протеомные исследования выявляют все больше и больше генов, уча-
ствующих в различных биологических путях, контролирующих скорость овуляции.

Таким образом, перспектива на будущее, по-видимому, заключается в том, что-
бы идентифицировать набор генов с умеренным и незначительным влиянием на пло-
довитость. Это позволит использовать метод селекции с помощью маркеров для вну-
трипородной селекции на более высокую плодовитость, относящуюся к конкретной 
системе овцеводства.
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Pp. 1616–1621. https://doi.org/10.1071/RD18086.

TO THE ISSUE OF GENETIC IMPROVEMENT OF PROLIFICACY IN SHEEP

М.I. SELIONOVA1, А.-М.М. AYBAZOV2

(1R ussian State Agrarian University – Moscow Timiryazev Agricultural Academy, 
2N orth Caucasus Federal Agrarian Research Centre)

Most sheep breeds are low-prolific, which, along with other reasons, leads to low profitabil-
ity of the industry. In intensive systems of industrial sheep breeding, high prolificacy of sheep can 
increase the efficiency of sheep production. Cross-breeding of low-prolific breeds with high-prolific 
breeds has been the main means of genetic improvement of prolificacy, while intra-breed selec-
tion has been considered relatively ineffective due to low heritability of the trait. Mutations that 
reliably affect ovulation rate and hence lamb numbers have been found in several breeds around 
the world in genes designated as “major genes”. Most of these mutations are mapped in genes 
related to the TGFβ superfamily. Genotyping for these major genes permits the use of a marker-as-
sisted selection method for crossbreeding to introduce useful mutations into new breeds. Mitochon-
drial DNA analysis, whole genome association studies (GWAS), whole genome sequencing, tran-
scriptome analysis and proteomic studies of high- and low-prolific sheep have identified additional 
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genetic variations with moderate or minor effects on prolificacy. Using information on polymor-
phisms in these “medium genes” and “minor genes” may facilitate selection work for higher pro-
lificacy within a particular production system. Although high prolificacy is associated with a risk 
of pregnancy toxicosis, increased embryonic mortality, reduced lamb survival in early postnatal 
ontogeny, and a high risk of shortening the productive longevity of sheep, the prospect is to identify 
a set of genes with moderate effects on prolificacy.

Key words: sheep, prolificacy genes, gene introgression
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