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Неравновесное сцепление (гаметическое неравновесие) 

структурных генов в популяции крупного рогатого скота 
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В популяции крупного рогатого скота холмогорской породы (n = 824) исследовали гаметическое неравнове-

сие по аллелям полиморфных локусов β-Lg (LGB), β-Cn (CSN2) и æ-Cn (CSN3). У чистопородного холмогорского 

скота полиморфизм β-казеина детерминирован тремя аллелями с частотами встречаемости CSN2А
1 – 

0,368±0,0076, CSN2А
2 – 0,497±0,0078, CSN2B – 0,136±0,0056; æ-казеина соответственно CSN3A – 0,689±0,0061, 

CSN3В – 0,311±0,0061. Полиморфизм β-лактоглобулина контролируется двумя аллелями LGBА и LGBВ с частотой 

встречаемости соответственно 0,237±0,0048 и 0,763±0,0048. В популяции племенных заводов выявлено гаметиче-

ское неравновесие по аллелям локусов CSN2 и LGB, CSN2 и CSN3. Первичной причиной возникновения гаметиче-

ского неравновесия, видимо, послужило исходное различие аборигенного русского и черно-пёстрого скота Западной 

Европы, на основе которых формировался генофонд холмогорской породы. В популяции выявлен избыток гаплоти-

пов β-CnВæ-CnВ, β-CnВβ-LgВ (фаза «притяжения»), видимо, характерных для аборигенного русского скота и 

β-CnА
1æ-CnА, β-CnА

2β-LgА, в большей степени свойственных черно-пёстрому скоту Западной Европы и недостаток 

β-CnВæ-CnА, β-CnВβ-LgА (фаза «отталкивания»), обусловленный низкой частотой встречаемости этих гаплоти-

пов у обеих исходных пород. Обсуждается роль различных факторов в возникновении и поддержании гаметическо-

го неравновесия. Высказано предположение, что длительное сохранение в популяции гаметического неравновесия 

по аллелям не сцепленных локусов, скорее всего, поддерживается отбором. 
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Disequilibrium linkage (gametic disequilibrium) of structural genes 

in the bovine population 
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In the population of Kholmogor cattle (n=824), gametic disequilibrium was studied for alleles of the polymorphic loci 

β-Lg (LGB), β-Cn (CSN2) and æ-Cn (CSN3). In purebred Kholmogor cattle, the β-casein polymorphism is determined by three 

alleles with the frequencies of CSN2А
1 – 0.368±0.0076, CSN2А

2 – 0.497±0.0078, CSN2B – 0.136±0.0056 and the frequencies of a-

casein of CSN3А – 0.689 ±0.0061, CSN3B – 0.311±0.0061, respectively. The beta-lactoglobulin polymorphism is controlled by two 

alleles LGBA and LGBB with a frequency of 0.237±0.0048 and 0.763±0.0048, respectively. In the population of breeding plants, 

the gametic disequilibrium was revealed according to the alleles of loci CSN2 and LGB; CSN2 and CSN3. The factor that caused 

the gametic disequilibrium was probably the initial difference between native Russian cattle and black-and-white cattle of West-

ern Europe on the basis of which the Kholmogor breed gene pool was developed. The population showed an excess of haplotypes 

β-CnВæ-CnВ, β-CnВβ-LgВ (the "attraction" phase), apparently inherited mainly from native Russian cattle, and β-CnА
1æ-CnА, 

β-CnА
2β-LgА characteristic mainly for black-and-white cattle of Western Europe and a lack of β-CnВæ-CnА, β-CnВβ-LgА  

(the "repulsion" phase), probably due to the low frequency of these haplotypes in both initial breeds. The role of various factors 

in the occurrence and maintenance of gamete disequilibrium is discussed. It is suggested that for alleles of non-linked loci, long-

time retention of gametic disequilibrium in population is most likely supported by selection. 
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Домашние виды в прошлом и настоящем 
подвергались и подвергаются селекции, дав-
ление которой с внедрением в практику более 
совершенных методов прогноза племенной 
ценности и биотехнологии воспроизводства 
животных все возрастает. Поэтому можно 
предположить, что геном сельскохозяйствен-
ных животных, по генам, контролирующим 
признаки, имеющие хозяйственно ценное зна-
чение, несёт на себе отпечаток селективного 
давления [1, 2]. Следовательно, одной из ос-
новных причин гаметического неравновесия 
не синтенных полиморфных локусов, возмож-
но, является дифференцированная селективная 
ценность межлокусных комбинаций аллелей. 
Прямое изучение таких корреляций позволяет 
вовлечь в анализ большой объём данных, 
накопленных в результате изучения генетиче-
ского полиморфизма белков, ферментов и 
групп крови, что позволит: а) хронологически 
увеличить период наблюдения за эволюцией 
гаметического неравновесия структурных 
генов в популяциях мировых, локальных и 
исчезающих пород, а также в метисных 
популяциях; б) сопоставить в одной и той же 
популяции в прошлом и настоящем наличие 
и уровень неравновесного сцепления (linkage 
diseguilibrium, LD) между структурными генами 
полиморфных локусов, занимающих разное 
положение в геноме, и получить новую 
информацию о возможном их селективном 
значении; в) переосмыслить ранее накоплен-
ные результаты популяционно-генетических 
исследований полиморфизма белков.  

Цель исследований ‒ анализ гаметиче-
ского неравновесия (gametik disequilibrium, 
GD) структурных генов, контролирующих 
наследственный полиморфизм белков молока 
у крупного рогатого скота по тесно сцеплен-
ным полиморфным локусам CSN2 и CSN3, 
расположенным на 6 хромосоме, входящих 
в одну группу синтении и по локусам LGB и 
CSN2, расположенным на разных хромосомах, 
соответственно на 11 и 6 [3].  

Материал и методы. Предметом изу-
чения явилось гаметическое неравновесие по 
аллелям полиморфных локусов бета-, каппа-

казеина (β-, æ-Cn: CSN2, CSN3) и бета-лакто-
глобулина (β-Lg: LGB), контролирующих 
генетический полиморфизм соответствующих 
белков. В качестве биологической модели для 
изучения LD выбрана популяция крупного 
рогатого скота холмогорской породы. Выбор 
обоснован: а) хорошей изученностью истории 
формирования породы; б) многочисленностью 
и широким территориальным её расселением 
в период проведения исследования; в) чёткой 
и стабильной во времени пирамидальной стра-
тификацией стад, структурой и системой 
воспроизводства породы.   

Материал для исследования собран 
в течение 1968-2000 гг. в результате неодно-
кратного периодического забора индивиду-
альных образцов молока у коров, принадле-
жавших ведущим племенным заводам Респуб-
лики Карелия, Архангельской и Московской 
областей (Ведлозерский, Холмогорский, Новая 
Жизнь, Архангельский, Борец), поставлявшим 
до 70 % быков-производителей для воспроиз-
водства собственного племенного поголовья.  

Характеристика популяции племенных 
заводов по генным частотам полиморфных 
локусов получена в результате электрофоре-
тического исследования генетического поли-
морфизма белков в молоке 824 коров. Элек-
трофорез проводили по стандартной методике 
в нашей модификации [4]. Генетические и 
биохимические обозначения (символика) при-
водятся в соответствии с рекомендациями 
специального комитета ФАО [5].  

Для определения частот гаплотипов в 
исследованиях неравновесного сцепления 
(гаметического неравновесия) аллелей, кон-
тролирующих полиморфизм белков молока, 
были использованы семейные и популяцион-
ные данные. Ассоциацию аллелей по каждой 
паре локусов оценили двумя способами: 
а) путём характеристики генотипов одного 
локуса по частотам встречаемости аллелей 
другого; б) с помощью коэффициентов нерав-
новесия D и D’1, 2. Статистическая обработка 
данных и построение графиков выполнены 
с помощью компьютерного пакета Microsoft 
Office «Анализ данных» в программе Excel. 

 

 

1Никифоров В. С., Матюков В. С. Использование данных зоотехнического учёта для построения генетиче-
ских карт. Сыктывкар,1982. С. 14-27.  
2Левонтин Р. Генетические основы эволюции. М.: Мир, 1975. С. 289-290. 
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Результаты и их обсуждение. У чисто-
породного холмогорского скота полиморфизм 
β-казеина детерминирован тремя аллелями с 
частотами встречаемости β-CnA

1 – 0,368±0,0076, 
β-CnA

2 – 0,497±0,0078, β-CnB – 0,136±0,0056; 
æ-казеина соответственно æ-CnA – 0,689±0,0061, 
æ-CnВ – 0,311±0,0061. Полиморфизм β-лакто-
глобулина контролируется двумя аллелями 
β-LgА и β-LgВ с частотой встречаемости соот-
ветственно 0,237±0,0048 и 0,763±0,0048.  

Проверка генетического равновесия 
популяции показала удовлетворительное соот-
ветствие фактического распределения геноти-
пов по β-Cn, æ-Cn и β-Lg ожидаемому по Хар-
ди-Вайнбергу. Оценка однородности выборок 
с помощью критерия χ2 позволила по всем 
локусам отвергнуть предположение о гетеро-
генности данных.  

Простейшим тестом на наличие (отсут-

ствие) в популяции межлокусных ассоциаций 

генов является сопоставление характеристик 

животных, сгруппированных по генотипам 

одного локуса, по частотам генов или геноти-

пов другого. На рисунке 1 показано распреде-

ление частот аллелей LGBA и CSN3А в преде-

лах отдельных генотипов CSN2. По частотам 

встречаемости аллелей LGB и CSN3 группы 

животных с генотипами CSN2A
1

A
1, CSN2A

1
A

2 

и CSN2A
2

A
2 достоверно не различались. По 

сравнению с ними у гетерозигот CSN2A
1

B, 

CSN2A
2
B и CSN2ВВ частота встречаемости 

аллелей CSN3А достоверно снижалась, а алле-

ли CSN3В возрастала (Р<0,001). Дифференци-

ация генотипов CSN2 по частотам аллелей 

LGB менее выражена. Однако от группы 

животных с генотипом CSN2A
1
A

1 к CSN2ВВ 

прослеживается тенденция снижения LGBА и 

повышения LGBВ. Разница характеристик гомо-

зигот CSN2A
1

A
1 и CSN2ВВ по частоте аллелей 

LGB достоверна при Р<0,01, CSN2A
2
A

2 и 

CSN2ВВ – Р<0,02, CSN2А
1
В и CSN2ВВ – P< 0,05. 

 

 
Рис. 1. Распределение генных частот LGA и CSN3А в пределах генотипов CSN2 / 

Fig. 1. Distribution of LGA and CSN3A gene frequencies within CSN2 genotypes 
 

Таким образом, в заводской популяции 
холмогорского скота наблюдалась ассоциация 
генов LGB и CSN3 с CSN2. Коэффициент кор-
реляции между распределениями частот LGBВ 
и CSN3А в пределах генотипов CSN2 составил 
0,853±0,2612 (0,05> Р> 0,02).  

В таблице 1 представлены обобщённые 
оценки гаметического неравновесия по аллелям 
CSN2 с LGB и CSN3. По аллелям CSN2А

1 и 
CSN2А

2 неравновесное сцепление с аллелями 
CSN3 незначительно. Коэффициент D’ был бли-
зок к нулю, а отношение дигетерозигот с аль-
тернативным положением генов близко к еди-

нице. С вовлечением в анализ генотипов, несу-
щих аллель CSN2В , выявился избыток гаплоти-
пов с положением генов в фазе «притяжения»: 
β-CnВæ-CnВ, β-CnА

1æ-CnА и β-CnА
2æ-CnА. Значе-

ния коэффициентов D’ было близко к единице 
(максимальному неравновесию по сцеплению). 

Похожая ситуация выявлена по гамети-
ческому неравновесию аллелей локуса CSN2 
с аллелями не сцепленного с ним LGB. В пре-
делах дилокусных гаплотитипов, включающих 
аллель CSN2В, неравновесие по сцеплению 
оказалось близким к таковому по аллелям 
сцепленных локусов CSN2 и CSN3.  
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Таблица 1 − Оценка неравновесного сцепления аллелей CSN3 и LGB с CSN2 в популяции племенных 

заводов холмогорской породы /  

Table 1 − Evaluation of nonequilibrium coupling of CSN3 and LGB alleles with CSN2 in the population of 

Kholmogor breed breeding plants 
 

Классы гаплотипов и дигетерозигот /   

Haplotype classes and digeterosigoth  
D D’ 

Неравновесие по сцеплению аллелей CSN2 с LGB / Disequilibrium lincage of alleles CSN2  with LGB 

f1А1А/ВВ≠f2А1В/ВА 0,0333 0,9798 

f3А2А/ВВ≠f4А2В/ВА 0,0470 0,9808 

f5А1А/А2В≠f6А2А/А1В 0,0023 0,0240 

Неравновесие по сцеплению аллелей CSN2 с CSN3 / Disequilibrium lincage of alleles CSN2 with CSN3 

f1А1А/ВВ≠f2А1В/ВА 0,0866 0,9844 

f3А2А/ВВ≠f4А2В/ВА 0,1272 0,9855 

f5А1А/А2В≠f6А2А/А1В 0,0043 0,0426 
 

По CSN2 и CSN3 в популяции племен-

ных заводов выявлен недостоверный избыток 

дигетерозигот, по локусам CSN2 и LGB ‒ 

недостоверный недостаток. 

Чтобы понять вероятные причины воз-

никновения гаметического неравновесия в 

популяции холмогорского скота кратко обра-

тимся к истории формирования породы. 

Известно, что основу холмогорского ското-

водства в X-XI вв. заложили выходцы из 

Великого Новгорода и с Верхней Волги, 

заселившие пойму рек Северной Двины,  

Мезени и Нижней Печоры. В дальнейшем 

в район холмогорского скотоводства неод-

нократно завозился скот из стран Западной 

Европы (табл. 2). Вопрос о степени влияния 

импортного скота на формирование холмо-

горской породы многие годы оставался 

открытым3, 4. На наш взгляд, бесспорен 

только тот факт, что скрещивание местного 

скота с Западно-Европейским носило харак-

тер эпизодического прилития крови.  
 

Таблица 2 − Ввоз иностранного скота в Архангельскую губернию и эпизоотии в странах-экспортёрах 

скота (таблица составлена по данным5, 6)   

Table 2 − Import of foreign cattle to the Arkhangelsk province and epizootics in cattle exporting countries 

(the table was formed based on data 5, 6)  
 

Год / Year  

Завоз животных, гол. / Delivery of animals, heads  
Страна-экспортер / 

Country-exporter всего / total  
в том числе / including  

быки / bull матки / cow  

1697 Нет сведений / No information. Голландия / Holland  

1752 20 12 8 Англия / England  

1755 12 2 10 Голландия / Holland  

1765 28 24 4 Голландия / Holland  

1767-68 29 5 24 Голландия / Holland  

1846 30 12 18 Голштиния / Holstein 

1849 13 3 10 Голландия / Holland  

1865 24 19 5 Голландия / Holland  

1898 18 18 — Голландия / Holland  

1933 3 3 — Германия / Germany  
 

Исследования полиморфизма микроса-
теллитов, мтДНК и гаплотипов Y-хромосомы 
[6, 7] уточнили происхождение холмогорского 
скота и генеалогическую структуру Евроази-
атской популяции крупного рогатого скота 
(Bos Taurus) в целом. При исследовании  

гаплотипов Y-хромосомы установили сход-
ство скота, обитающего на территориях севера 
Англии, прибалтийских низменностей (Ни-
дерландов, Дании, Германии, Польши, постсо-
ветских Прибалтийских стран), Европейского 
Севера России и Скандинавии. 

 
3Резников Ф. И. История холмогорского скотоводства. Архангельск: Кн. изд-во, 1957. С. 82-103. 
4Прозоров А. А., Шиловский А. Д. Холмогорский скот; история, современность, перспективы. Архангельск, 2003. С. 22-34. 
5Резников Ф. И. Новые данные к истории холмогорского скота. Архангельск: Обл. гос. кн. изд-во, 1949. С. 16.  
6Прозоров А.А., Шиловский А.Д. Указ. соч. С. 22. 
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На основании этих данных можно предпо-
ложить, что холмогорский скот низовий р. Се-
верная Двина Архангельской области и северных 
районов Республики Коми, занятых Печорским 
типом холмогорской породы, колонизировался 
черно-пёстрым скотом Западной Европы.  

По гаплотипам мтДНК холмогорский скот 
племенных заводов и Печорский тип холмогор-
ской породы имели генетическое сходство 
с северным комолым скотом Скандинавии и 
ярославской породой. По аллелям 30 поли-
морфных локусов микросателлитов потока 
генов черно-пёстрого скота в популяцию хол-
могорской породы не было установлено [7].  

По частотам генов, контролирующим 
синтез основных белков молока, Западно-
Европейский черно-пёстрый и холмогорский 
скот различались. Особенно высокая диффе-
ренциация наблюдалась по генным концен-
трациям аллелей β-Lg. У черно-пестрого скота 
частота аллеля β-LgА была близка к 0,5, а у 
холмогорского скота племенных заводов она 
была в два раза ниже. Частота аллеля β-CnВ 

у чёрно-пёстрого скота в редких популяциях 
достигала 0,05, у холмогорского в среднем по 
племенным заводам – 0,14. В популяции пле-
менных заводов по холмогорской породе кон-
центрация β-CnА

2, æ-CnВ была достоверно 
выше, а β-CnА

1 достоверно ниже, чем у черно-
пёстрого скота [8]. В таком случае зафиксиро-
ванное нами гаметическое неравновесие, 
обусловлено избытком гаплотипов β-CnВæ-CnВ, 
β-CnВβ-LgВ (фаза «притяжения»), унаследо-
ванных преимущественно от аборигенного 
скота, а недостаток β-CnВæ-CnА, β-CnВβ-LgА 
(фаза «отталкивания») ‒ низкой частотой 
встречаемости этих гаплотипов у черно-
пестрого скота и аборигенного. Если допу-
стить, что биохимический полиморфизм 
нейтрален, частоты генов в поколениях черно-
пёстрого и холмогорского скота стабильны, 
а выборки репрезентативны, то, исходя из рас-
пределения частот генов у этих двух пород, 
расчётное максимально возможное неравнове-
сие по аллелям β-Cn и β-Lg могло возникнуть 
в популяции племзаводов при средней кровно-
сти по Западно-Европейскому черно-пёстрому 
скоту около 50 %. Этот уровень метизации 
был принят нами для расчёта максимально 
возможного гаметического неравновесия в 
поколениях метисной популяции при закры-
том воспроизводстве. По архивным докумен-
там производственного, первичного зоотехни-
ческого и племенного  учётов  установили, что 

ориентировочный средний возраст выбытия 
основного поголовья (быков и коров) за период 
закрытого воспроизводства заводской популя-
ции для коров колебался по периодам, годам и 
хозяйствам 9-11 лет. Исходя из этих данных 
приняли для коров средний возраст смены по-
коления 10 лет. Продолжительность жизни бы-
ков ‒ на 3-4 года меньше. Таким образом, сред-
нее время смены поколения составило 7-8 лет. 
Далее по формуле Гейрингера: Dt = (1 - R)t * D0

7
  

рассчитали величину Dt от Dmax до Dmin при 
заданных значениях частот рекомбинации меж-
ду локусами (здесь обозначили θ).  

Из представленных на рисунке 2 данных 
видно, что в ретроспективе при θ = 0,5 (незави-
симое наследование) метисной популяции пона-
добилось бы около двух поколений (2,25) сво-
бодного скрещивания, чтобы от Dmax достиг-
нуть, наблюдаемого значения D0, рассчитанного 
нами по материалам, собранным в популяции 
за период с 1969 по 1985 год. А в период с 
1933-1936 гг. до начала 1980-х годов генофонд 
популяции племенных заводов воспроизводил-
ся за счёт собственных племенных ресурсов.  

По расчётам при свободном скрещивании 
и независимом комбинировании аллелей 
несцепленных β-Lg и β-Cn от принятого априо-
ри Dmax (расчётное ‒ 1936 г.), обусловленного 
кумулятивным эффектом скрещивания, попу-
ляция племенных заводов должна была достиг-
нуть наблюдаемого нами D0 (1975 г.) через 2,25 
поколения (1955 г.) от даты последнего исполь-
зования импортных  производителей (табл. 2), 
а к 1980 году должна была приблизиться к со-
стоянию гаметического равновесия – Dmin. 

Хронологически это не соответствует 
наблюдаемому фактическому уровню гамети-
ческого неравновесия D0 и предположение о 
независимом наследовании β-Lg и β-Cn при 
θ = 0,5 следует отвергнуть. Только при 
0,35≤θ<0,4 и периоде смены поколения равном 
10 годам величина Dt хронологически совпа-
дёт с расчётной датой D0  (рис. 2). 

Если же допустить, что кровность метис-
ной популяции по черно-пёстрой породе была 
ниже или выше 50 %, то её характеристика по 
генным частотам не совпадёт с наблюдаемой у 
холмогорской породы, а значение Dmax должно 
снизиться, следовательно, сократится число по-
колений (время) достижения популяцией D0. 
Варьирование времени смены поколения и 
кровности только подтверждает тот факт, что 
между заведомо не сцепленными β-Lg и β-Cn [3] 
свободной комбинации аллелей не наблюдалось.  

 
7Левонтин Р. Указ. соч. С. 290. 
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Рис. 2. Прогноз динамики уровня гаметического неравновесия по β-Cn, β-Lg в субпопуляции 

племенных заводов в зависимости от частоты рекомбинации (θ) /  

Fig. 2. Prediction of the dynamics of the level of gametic disequilibrium for β-Cn, β-Lg in the subpopu-

lation of breeding plants depending on the frequency of recombination (θ) 
 

Ранее частота рекомбинации между эти-

ми локусами была определена в ряде исследо-

ваний [8, 9, 10]. В этих работах значение 

θ оказалось ниже 0,5. Эти данные и наблюдае-

мое гаметическое неравновесие по аллелям 

β-Cn и β-Lg в популяции объяснить дрейфом 

генов вряд ли возможно, поскольку с момента 

последнего использования завезённых в нача-

ле 1930-х годов остфризских быков (табл. 2) 

до проведения нашего обследования прошло 

около 40 лет (5 поколений) воспроизводства 

популяции племзаводов за счёт собственных 

племенных ресурсов. При независимом насле-

довании и свободном скрещивании этого пе-

риода времени было достаточно, для того что-

бы даже при изначально максимальном значе-

нии гаметического неравновесия по аллелям 

β-Cn и β-Lg популяция племенных заводов до-

стигла состояния гаметического равновесия.  

Возникновение и величина LD зависит 

от целого ряда факторов, а именно: величины 

и скорости дрейфа генов, генетических приме-

сей в популяции, мутаций и рекомбинации, 

конечного размера популяции, прохождения 

популяции через «бутылочное горлышко», 

отбора и других микроэволюционных собы-

тий, с которыми сталкивается популяция при 

воспроизводстве8. При этом LD по тесно сцеп-

ленным локусам указывает на размер популя-

ции в исторической ретроспективе, а по слабо 

сцепленным ‒ в недавней [11]. 

В обследованной популяции локусы 

LGB и CSN3 были близки по аллельной и ча-

стотной структуре, поэтому зафиксированный 

нами близкий уровень гаметического неравно-

весия этих локусов с CSN2 можно рассматри-

вать как свидетельство стабильной во времени 

эффективной численности популяции, которая 

в период закрытого воспроизводства по расчё-

там составляла 500-600 эффективных особей, 

то есть была достаточной для минимизации 

влияния генетического дрейфа. 

В метисной популяции уровень LD зави-

сит от степени взаимовлияния скрещиваю-

щихся популяций и сходства (различия) про-

филей их генных частот. Относительно холмо-

горской породы скрещивание, видимо, имело 

первостепенное значение для возникновения 

гаметического неравновесия. 
 

 

8Там же. С. 294-322. 
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Вполне возможно, что вывоз из района 

Холмогорского скотоводства племенного 

скота в столицы и приток на их место маточ-

ного поголовья с верховий Северной Двины 

являлся первопричиной LD частично в резуль-

тате смешения, частично в результате скрещи-

вания аборигенного русского и Западно-

Европейского скота9.  

Как показано (рис. 2), за время закрыто-

го воспроизводства (разведения «в себе») при 

свободном скрещивании по частотам генов 

LGB и CSN2 популяция должна была достиг-

нуть равновесия. Фактически уровень GD (LD) 

по аллелям локусов, расположенных на раз-

ных хромосомах, и сцепленной пары локусов 

оказался близким. 

Таким образом, формирование межлокус-

ных корреляций аллелей зависело не только 

от хромосомного расположения локусов, от 

аллобаланса маркированных участков хромосом, 

но и, по всей вероятности, от селективной зна-

чимости межлокусных комбинаций структур-

ных генов. Отбор, поддерживая и элиминируя 

различные межлокусные комбинации генов, 

может симулировать гаметическое неравновесие 

(неравновесное сцепление), совершенно не свя-

занное со сцепленным наследованием генных 

комбинаций10 [1]. Имеются данные о согласо-

ванной работе генов, собранных в гаплотипиче-

ские блоки, которые расположены в различных 

районах генома. Причем, в разных популяциях 

согласованно могут работать различные гапло-

типы [12]. В метисных популяциях длительное 

сохранение гаметического неравновесия по 

аллелям не сцепленных локусов, по-видимому, 

указывает на адаптивную значимость наблюда-

емой межлокусной корреляции генов [13, 14].  

В этой связи отметим, что холмогорский 

скот племзаводов сохранял не только некоторые 

особенности экстерьера, этологии, кормовые 

предпочтения, но и исходные генные комбина-

ции, характерные для аборигенного скота.  

Современная технологическая револю-

ция в производстве продуктов животноводства 

обострила межпородную конкуренцию и 

привела к повсеместному вытеснению мест-

ного скота узкоспециализированными ком-

мерческими породами промышленного типа. 

Их низкая устойчивость к некоторым природ-

но-очаговым эпизоотиям и экологическим 

стрессам в новых районах разведения при 

недостаточной оптимизации условий кормле-

ния и содержания становится препятствием 

для эффективного использования зональных 

природных биоэнергетических ресурсов и 

производства экологически чистых продуктов 

питания. Поэтому с каждым годом возрастает 

актуальность инвентаризации и сохранения 

исчезающих аборигенных генофондов, а в 

метисных популяциях выявление и использо-

вание сохранившихся от них селективно 

выгодных комбинаций генов [15, 16].  

Заключение. Результаты анализа гаме-

тического неравновесия в популяции крупного 

рогатого скота по паре полиморфных локусов 

одной синтении и по локусам, расположенным 

на разных хромосомах, позволяют предполо-

жить, что выявленная ассоциация аллелей, 

не сцепленных полиморфных локусов, скорее 

всего, поддерживается отбором.  

Данные, подтверждающие взаимодейст-

вие «ген х ген», часто сопровождаются плохим 

воспроизведением результатов предыдущих 

исследований, в частности, по статистическим 

причинам и (или) вследствие эколого-генети-

ческих взаимодействий. Независимо от этого, 

на наш взгляд, сопоставление во времени уровня 

гаметического неравновесия по полиморфным 

системам разной хромосомной локализации и 

зависимости его проявления от генетического и 

экологического фона с последующей система-

тизацией и обобщением результатов многолет-

них наблюдений позволит получить новые све-

дения о возможном участии межлокусных кор-

реляций структурных генов в эколого-гене-

тической адаптации популяций [17]. Получен-

ная информация окажется полезной для инвен-

таризации, консервации и реконструкции гено-

фондов, планирования и реализации мероприя-

тий по их рациональному использованию, 

а также в селекции синтетических популяций. 

Технически такие исследования выпол-

нимы с помощью популяционно-генетичес-

кого анализа данных, характеризующих по 

маркерам первого и второго типа репрезента-

тивные статистически достаточные выборки 

животных разных пород и породности, накоп-

ленные за многие годы исследовательскими 

лабораториями. 
 

 

 

9Резников Ф. И. Указ. соч., 1957. С. 130-147. 
10Левонтин Р. Указ. соч. С. 294-322. 
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