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Свинья относится к одному из немногих видов, у которых имеются ныне живущие ди-
кие предки, что предоставляет уникальную возможность для отслеживания эволюционной исто-
рии млекопитающих и определения «отпечатков отбора», обусловленных как одомашниванием, 
так и естественным отбором (K. Chen с соавт., 2007). Отбор приводит к модификациям в опре-
деленных областях генома, связанных с экономически значимыми признаками, адаптацией к 
климатическим и стрессовым условиям, иммунным ответом и устойчивостью к болезням. В ре-
зультате давления отбора в геноме животных образуются изменения (S.R. Keller и соавт., 2008), 
известные как «отпечатки отбора» (M. Kreitman, 2000). Цель представленного обзора заключа-
ется в описании подходов, разработанных для идентификации «отпечатков отбора», а также в 
анализе обнаруженных следов селекции у домашних свиней и дикого кабана. С развитием совре-
менных методов полногеномных исследований значительно расширился арсенал средств, позво-
ляющих проводить поиск регионов, которые подвергались давлению отбора. Анализ данных, по-
лученных при полногеномном ресеквенировании (C.-J. Rubin с соавт., 2012; X. Li с соавт., 2017), 
полногеномном генотипировании на биочипах различной плотности (M. Huang с соавт., 2020; 
M. Muñoz с соавт., 2019), методами RADseq (Y. Li с соавт., 2017), RNA-seq (M. Li и соавт., 
2017; Y. Yang и соавт., 2018), GBS (Y. Ma и соавт., 2018; K. Wang и соавт., 2018), использует-
ся для поиска «отпечатков отбора» у Sus scrofa. Проводится сканирование генома на наличие 
областей гомозиготности, а также оценка различий частоты аллелей или гаплотипов между попу-
ляциями или поколениями внутри популяции. Наиболее часто для идентификации «отпечатков 
отбора» применяют такие статистические методы, как анализ расширенной гаплотипической 
гомозиготности (EHH) (P.C. Sabeti с соавт., 2002), интегрированная оценка гаплотипов (iHS) 
(B.F. Voight с соавт., 2006), определение протяженных гомозиготных сегментов (ROH) (J. Gibson с 
соавт.,  2006), индекса фиксации FST (R.C. Lewontin, J. Krakauer, 1973), анализ на основе гап-
лотипов (hapFLK) (M.I. Fariello с соавт., 2013), метод составных сигналов отбора (CSS) 
(I.A. Randhawa с соавт., 2014), и их сочетание. Селекционные модели у пород свиней различают-
ся в зависимости от их эволюции и истории размножения, поэтому изучение «отпечатков отбора» 
у большого числа различных пород поможет лучше понять генетические вариации, лежащие в 
основе интересующих признаков. Так, широкомасштабные сканирования отпечатков диверсифи-
цирующего отбора были успешно применены к домашним свиньям. В большинстве случаев изуча-
лись эволюционные и селекционные механизмы, обусловливающие изменения генома у китайских 
свиней (X. Li с соавт., 2017; M. Chen с соавт., 2018). Были обнаружены геномные регионы, 
способствующие адаптации к различным климатическим условиям (R.J. Cesconeto с соавт., 
2017), а также гены-кандидаты, связанные с ростом, развитием (K. Wang с соавт., 2018), репро-
дуктивными признаками (Z. Zhang с соавт., 2018) и некоторыми аспектами иммунного ответа 
(S. Yang с соавт., 2014). Полногеномные исследования отечественных ресурсов (A. Traspov с 
соавт., 2016) показали, что популяции свиней, разводимых на территории Российской Федера-
ции, в том числе локальные, обладают собственной уникальной структурой — даже несмотря на то, 
что они возникли с участием иностранных импортированных пород. Это может быть связано с не-
сколькими факторами, в том числе с различиями в происхождении, длительным периодом генетиче-
ской изоляции, а также с особенностями климата и кормовой базы. Тем не менее в отечественном 
свиноводстве племенные ресурсы пока что остаются малоизученными. Таким образом, предлагае-
мые подходы, предназначенные для идентификации «отпечатков отбора», у свиней, разводимых на 
территории Российской Федерации, и кабана могут быть использованы для поиска и анализа сле-
дов селекции у этих животных. 

 

Ключевые слова: свиньи, отпечатки отбора, одомашнивание, полногеномное генотипи-
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Свинья (представитель клады Artiodactyla) — одно из первых одо-
машненных животных, которое имеет важное значение для сельского хо-
зяйства как источник питательного белка. Также свинья представляет ин-
терес как биомедицинская модель с высоким анатомическим и иммуноло-
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гическим сходством с человеком (1). Это один из немногих сельскохозяй-
ственных видов, у которого имеются ныне живущие дикие предки, что 
предоставляет уникальную возможность для отслеживания эволюционной 
истории млекопитающих и идентификации «отпечатков отбора», обуслов-
ленных как одомашниванием, так и естественным отбором (2).  

Естественный отбор лежит в основе процесса, при котором попу-
ляции способны адаптироваться, выживать и размножаться в своей среде, 
а особи, обладающие признаками, улучшающими жизнеспособность и ре-
продуктивные качества, передают их своим потомкам, что со временем 
влияет на увеличение представленности полезных признаков во всей по-
пуляции (3). Особи с благоприятным аллелем имеют повышенную при-
способленность к условиям окружающей среды и бóльшую вероятность 
размножиться по сравнению с особями, у которых этот благоприятный 
аллель отсутствует (4).  

Возникновение отбора создает отклонения от ожиданий нейтраль-
ной теории в моделях молекулярной изменчивости (5). Каждая форма как 
естественного, так и искусственного отбора вызывает специфические из-
менения в зависимых локусах и связанных с ними нейтральных локусах. 
Отбор животных приводит к изменениям в определенных областях генома, 
влияющих на экономически значимые признаки, а также на особенности, 
связанные с адаптацией к климатическим и стрессовым условиям, с им-
мунным ответом и устойчивостью к болезням. Следовательно, в результате 
давления отбора образуются его следы в геноме животных (6), которые 
известны как «отпечатки отбора» («signature of selection») и могут исполь-
зоваться для идентификации локусов, подвергнутых давлению отбора (7). 
Поиск «отпечатков отбора» привлекает особенное внимание эволюцион-
ных генетиков, поскольку позволяет получить как базовые знания об эво-
люционных процессах, так и функциональную информации о генах/ге-
номных областях (8, 9). Кроме того, он дает возможность лучше понять 
историю популяций и генетических механизмов, влияющих на фенотипи-
ческую дифференциацию диких и домашних животных (10). Определение 
генов, находящихся под давлением селекции, сделает возможным обнару-
жение причинных мутаций в регионах, ранее идентифицированных благо-
даря экспериментам по картированию QTL (quantitative trait loci), и генов, 
связанных с экологическими признаками (например, с адаптацией), кото-
рые трудно найти экспериментально (5). Такие исследования будут полез-
ны при поиске генов или генных сетей, играющих важную роль при фор-
мировании одних и тех же фенотипических признаков, но варьирующих 
между породами. Они также могут раскрыть гены, задействованные в про-
цессе одомашнивания (8, 11). 

Домашние свиньи (Sus scrofa) демонстрируют значительные разли-
чия в морфологических, поведенческих и экологических характеристиках 
(12). Использование этого вида в самых разных производственных систе-
мах по всему миру привело к огромному разнообразию пород, каждая из 
которых адаптирована к особым условиям (5). Поиск «отпечатков отбора» 
у свиней поможет пролить свет на генетическую детерминацию количе-
ственных признаков и механизмы адаптационной реактивности вида. 

Целью настоящего обзора стало описание подходов, применяемых 
для выявления «отпечатков отбора», а также анализ обнаруженных следов 
селекции у домашних свиней и дикого кабана.   

С развитием современных полногеномных методов исследований 
значительно расширился арсенал средств, позволяющих проводить поиск 
регионов, подвергавшихся давлению отбора. Полногеномное ресеквениро-
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вание для идентификации «отпечатков отбора» у S. scrofa (13, 14) проводи-
лось с применением биочипов разной плотности: Affymetrix Axiom Pig1.4M 
(Affymetrix™, «Thermo Fisher Scientific Inc.», США) (15), GeneSeek® Geno-
mic Profiler (GGP) 70�K HD Porcine chip («Illumina, Inc.», США) (16-18), 
Illumina Porcine SNP60 BeadChip («Illumina, Inc.», США) (19-21), также 
использовали ДНК-секвенирование, ассоциированное с рестрикционными 
сайтами (restriction-site associated DNA sequencing, RADseq) (22), секвени-
рование РНК (RNA sequencing, RNA-seq) (23, 24), генотипирование с по-
мощью секвенирования (genotyping by sequencing, GBS) (25, 26).  

Распознавание молекулярных следов, оставленных различными ти-
пами отбора, — важнейшая задача при идентификации областей генома, 
подвергаемых отбору. В этом случае нейтральная теория служит основой 
для статистических тестов, разработанных для обнаружения следов отбора. 
Однако в естественных популяциях некоторые предположения нейтральной 
теории могут быть нарушены (например, в результате роста популяции, ми-
граций и «бутылочного горлышка»), и это приводит к сигналам, которые 
имитируют следы отбора (5). Взаимодействие различных типов отбора и 
взаимодействия между отбором и демографическими факторами могут 
смещать следы таких процессов, оставленные в геноме (5, 7, 27). В связи с 
этим стоит отметить, что при выявлении следов селекции у сельскохозяй-
ственных животных ожидается значительное количество ложноположитель-
ных результатов вследствие генетического дрейфа и эффекта основателя, 
которые были особенно важны при образовании и развитии пород (28). 
Также для определения геномных областей, вовлеченных в процессы адап-
тации, важно отличать отпечатки позитивного отбора от следов, сформиро-
ванных в результате нейтральной эволюции, и выбирать соответствующие 
статистические тесты и программное обеспечение для их скрининга (29).  

Существует ряд подходов, позволяющих обнаруживать «отпечатки 
отбора». Как правило, в их основе лежит поиск областей гомозиготности, 
а также оценка различий частоты аллелей или гаплотипов между популя-
циями или поколениями внутри популяции (30). Для статистической об-
работки полученных данных разработаны несколько методов. 

Расширенная гаплотипическая гомозиготность (extended haplotype 
homozygosity, EHH) (31-33) представляет собой максимальное значение 
для небольшого числа различных гаплотипов с неравным распределением 
частот. Этот тест выявляет следы отбора посредством сравнения базового 
(основного) гаплотипа, характеризующегося высокой частотой и расши-
ренной гомозиготностью, с другими гаплотипами в выбранном локусе. 

Интегрированная оценка гаплотипов (integrated haplotype score, 
iHS) (34) была предложена для работы в геномном масштабе на основании 
информации, полученной посредством использования SNP (single nucleotide 
polymorphism) чипов высокой плотности. Значение iHS показывает, на-
сколько необычны гаплотипы вокруг SNP по сравнению с геномом.  

Протяженные гомозиготные сегменты (runs of homozygosity, ROH) 
(10) были впервые представлены J. Gibson с соавт. (35) как смежные гомо-
зиготные сегменты в геноме, которые присутствуют у индивидуума в ре-
зультате передачи идентичных гаплотипов от родителей потомству. Часто-
та ROH широко варьирует в пределах хромосом и между ними: наряду с 
горячими точками («островами») ROH встречаются холодные пятна («пу-
стыни») (36). Причины этого вызывают большой интерес, поскольку рас-
пределение ROH по хромосомам неслучайно (37, 38). Количество ROH и 
их распределение по размеру — важные определяющие факторы давних и 
недавних событий в популяции. Длинные участки ROH появляются чаще 
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в областях с низкой рекомбинацией, расположенных в середине хромосо-
мы, а самые маленькие ROH с более высокой плотностью распределяются 
в направлении теломерных областей (37). В соответствии с этим наличие 
длинных участков ROH указывает на недавнего общего предка. И наобо-
рот, более короткие области ROH свидетельствуют о большей временнóй  
отдаленности от общего предка. Идентификация и характеристика ROH 
позволяют получить представление о том, как структура популяции и де-
мографические события развивались с течением времени. Помимо этого, в 
последнее время ROH находят все большее применение при поиске участ-
ков генома, связанных с давлением отбора. Предполагается, что большая 
часть генома находится в процессе отбора, тогда как все функциональные 
сайты в геноме — под давлением селекции (39) или адаптивной эволюции 
(40). Одной из сильных сторон анализа ROH считается то, что длинные 
гомозиготные сегменты могут быть надежно идентифицированы даже при 
относительно невысокой плотности маркеров (10). 

Анализ на основе гаплотипов (hapFLK) (41-43), в отличие от боль-
шинства существующих статистических методов обработки данных, учи-
тывает иерархическую структуру выбранных популяций. С помощью ком-
пьютерного моделирования M.I. Fariello с соавт. (44), показали, что ис-
пользование информации о гаплотипах и иерархической структуры попу-
ляций значительно повышает мощность обнаружения выбранных локусов, 
а объединение их в статистике hapFLK обеспечивает еще большую резуль-
тативность. Было также продемонстрировано, что метод hapFLK дает до-
стоверные результаты в условиях «бутылочных горлышек» и миграций и 
во многих других случаях превосходит существующие подходы. 

Метод составных сигналов отбора (composite selection signals, CSS) 
(45-47) объединяет три различных подхода: определение индекса фикса-
ции (FST) дифференциации популяции (позволяет обнаружить следы отбо-
ра по данным генетического полиморфизма посредством парного сравнения 
двух современных популяций); оценку изменений распределения частоты 
производных аллелей (derived allele frequencies, ΔDAF) или изменения 
направленности выбранной частоты аллелей (selected allele frequency, ΔSAF); 
статистику расширенной гомозиготности гаплотипов (extended haplotype 
homozygosity, EHH), зависящую от частоты аллеля и силы LD (linkage dis-
equilibrium, LD) с соседними локусами.  

Индекс фиксации (FST), впервые определенный S. Wright (48, 49), — 
мера, которая использует различия в частотах аллелей для определения ге-
нетической дифференциации между популяциями или поколениями (50). 
J.M. Akey с соавт. (51) предложили использовать локусы в хвостах эмпи-
рического распределения FST в качестве потенциальных целей отбора.  

Для выявления следов селекции у свиней применяются тесты на 
основе LD (25). Обычно сравнивали несколько пород, а во главу угла ста-
вилась генетическая основа различных характеристик породы, таких как 
продуктивность (52-54), морфология (55), адаптация к местным условиям, 
например климату (56, 57). Были обнаружены «отпечатки отбора», связан-
ные с признаками роста, репродуктивными качествами, окрасом шерсти 
или формой ушной раковины, и выявлены несколько генов, оказывающих 
существенное влияние на эти признаки (18, 13). Тем не менее модели се-
лекции у пород свиней различаются в зависимости от их эволюции и де-
мографической истории, поэтому изучение «отпечатков отбора» у большо-
го числа пород поможет лучше понять генетические механизмы, обуслов-
ливающие проявление интересующих признаков. 

Предпринимались попытки анализа механизмов, лежащих в основе 
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фенотипической дифференциации свиней, вызванных давлением селекции 
(58-60). A. Gurgul с соавт. (61) обнаружили следы отбора на уровне всего 
генома у трех аборигенных популяций свиней (Puławska, Złotnicka White и 
Złotnicka Spotted) и польского ландраса. Чтобы идентифицировать «отпе-
чатки селекции» в анализируемых породах, они применили метод, осно-
ванный на FST и направленный на выявление диверсификации отбора 
среди пород, а также REHH (relative extended haplotype homozygosity) ста-
тистику, основанную на относительной расширенной гомозиготности по 
гаплотипу (31, 62) и позволяющую выявлять постоянный отбор в породе. 
Показано, что как FST, так и REHH статистика полезны для обнаружения 
«отпечатков отбора» (63) и в значительной степени дополняют друг друга. 
Тест REHH способен с высокой эффективностью выявлять «отпечатки 
отбора» внутри пород и более точен в случае продолжающегося отбора, 
тогда как FST полезен для обнаружения «отпечатков отбора» среди пород, 
представленных в основном локусами, которые были дифференциально 
фиксированы у разных пород (64).  

X. Li с соавт. (65) обнаружили «отпечатки селекции» у нативных 
китайских свиней посредством сравнения вариаций по методу неравно-
весного сцепления (LD) (66). S. Yang с соавт. (19) проводили общегеном-
ное сканирование «отпечатков селекции» у китайских местных и коммер-
ческих пород с помощью High-FST и выявили 81 ген-кандидат, имеющий 
высокую степень достоверности положительного отбора. Кроме того, ре-
зультаты анализа генных сетей показали, что гены признаков, по которым 
происходит положительный отбор, были в основном вовлечены в развитие 
тканей и органов, а также в иммунный ответ (17). C.-J. Rubin с соавт. (13) 
использовали последовательность генома свиньи (Sscrofa10.2) (67) и по-
вторное секвенирование всего генома домашних свиней и кабанов для 
идентификации локусов, подвергавшихся давлению отбора во время и по-
сле одомашнивания. В основе этого исследования лежал поиск генетиче-
ских вариантов с заметными различиями по частоте аллелей между попу-
ляциями свиней и дикого кабана. Самый сильный «отпечаток селекции» 
(ZHp = 5,82) присутствовал на 1-й хромосоме Sus scrofa — SSC1 для ло-
куса, включающего ген NR6A1 (Nuclear Receptor 6 A1, ядерный рецептор 6 
A1). Также значимым оказался регион на SSC4 (ZHp = 5,77), включающий 
PLAG1 (ген 1 плеоморфной аденомы), и регион на SSC8 (ZHp = 5,29), 
охватывающий всю кодирующую область лиганд-зависимого корепрессо-
роподобного ядерного рецептора (LCORL). Ген NR6A1 связывают с чис-
лом позвонков у свиней (у кабана, как правило, 19 позвонков, у свиней — 
до 21) (68). Ген меланокортинового рецептора 1 (MC1R) определен как ген 
искусственного отбора, связанный с окрасом шерсти у домашних свиней в 
Китае (69). 

Генетическая адаптация к различным климатическим условиям 
сформировала отчетливые терморегуляторные механизмы для высоких и 
низких температур, которые главным образом проявляются у свиней ло-
кальных (местных) пород. Для идентификации геномных локусов, способ-
ствующих адаптации к различным климатическим условиям, H. Ai с соавт. 
(57) исследовали свиней китайских пород из южных и северных областей. 
В общей сложности было установлено 774 региона, расположенных на 
аутосомах и Х-хромосоме. Анализ онтологий выявил гены, которые участ-
вуют в биологических процессах, способствующих поддержанию терморе-
гуляции во время жары или холода. Эти процессы связаны с развитием 
волос, дифференциацией нейронов в таламусе, развитием почек, энерге-
тическим обменом и кровообращением. Например, были выделены гены, 
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участвующие в дифференцировке клеток волос (ATOH1, JAG1 и RAC1) и 
созревании волосяных фолликулов (BARX2 и TBC1D8). Это согласуется с 
тем обстоятельством, что у южных китайских свиней редкие, короткие 
волосы, что облегчает потерю тепла, тога как у северных китайских сви-
ней обычно длинные, густые волосы, образующие плотный шерстный по-
кров. Описаны гены, участвующие в дифференцировке нейронов в тала-
мусе (DLX1, DLX2, RAC1, ROBO1 и SALL1), что объясняется важной ро-
лью нервной системы в акклиматизации. Гены BMP4, BMP7, MYC, SALL1, 
SPRY1 и KLHL3 отвечают за процессы, влияющие на развитие почек, что 
может быть связано с тенденцией к увеличению массы почек при низких 
температурах среды и уменьшению — при высоких (70). Также известны 
гены, связанные с кровообращением, включая развитие артерий (BMP4, 
CITED2 и JAG1) и эмбриональной сердечной трубки (CITED2, INVS, 
RYR2, SUFU и TBC1D8). В процессе температурной адаптации важную 
роль играют биологические механизмы, обеспечивающие кровоток, по-
скольку тепловой стресс может привести к увеличению количества тромбо-
цитов и вязкости крови, что, в свою очередь, повышает риск церебрального 
и коронарного тромбоза (71). У южнокитайских свиней была установлена 
миссенс-мутация в гене VPS13A, способствующая снижению риска тромбо-
за посредством модуляции количества тромбоцитов и вязкости крови.  

Поиск «отпечатков отбора», связанных с климатическими условия-
ми, был проведен на бразильских свиньях R.J. Cesconeto с соавт. (72). В 
результате их работы выявлены геномные регионы, способствующие адап-
тации свиней к различным условиям окружающей среды — температуре, 
количеству осадков и солнечной радиации.  

Традиционные программы по разведению наиболее распростра-
ненных коммерческих пород свиней (крупная белая, йоркшир, ландрас, 
дюрок, пьетрен) сосредоточены главным образом на темпах роста и кон-
версии корма. Так, K. Wang с соавт. (25) обнаружили у пород ландрас и 
йоркшир 540 потенциальных областей (50 kb), контролирующих эти при-
знаки, которые содержали 111 генов. 

Большинство генов-кандидатов оказались связаны с ростом, разви-
тием и некоторыми аспектами иммунного ответа (COL11A1, GHR, IGF1R, 
IGF2R, IFNG и MTOR) и только несколько — с качеством мяса (ACACA и 
MECR). Для китайских свиней характерны медленные темпы роста, способ-
ность быстро накапливать жировые отложения, высокие показатели каче-
ства мяса, а также более раннее половое созревание. Изучение «отпечат-
ков отбора», проведенное на свиньях крупной белой породы (65), китай-
ских породах и южноамериканских местных свиньях (73, 74), позволило 
идентифицировать четыре геномных региона на 7-й, 9-й, 13-й и 14-й хро-
мосомах. Для китайских свиней значимый регион, локализованный на 
SSC14, включал гены MORC2, SMTN, INPP5J, PLA2G3 и RNF185, ассоци-
ированные с содержанием линолевой кислоты (75, 76) — одной из поли-
ненасыщенных жирных кислот, содержание которой характеризуется вы-
сокой положительной корреляцией с ароматом свиного мяса (77, 78). 
Также этот регион был связан с ранней половой зрелостью, свойственной 
для свиней китайских пород (79). В работе X. Li с соавт. (65) были иден-
тифицированы «отпечатки отбора» и для свиней крупной белой породы, 
расположенные на 7-й и 9-й хромосомах. Один из интересных генов, об-
наруженных в этих регионах, — ADAMTSL3 (SSC7), который рассматри-
вают в качестве гена-кандидата, определяющего длину туловища (80). В 
работах, проведенных ранее S. Wilkinson с соавт. (20) и M. Li с соавт. (81), 
этот ген также был признан значимым «отпечатком селекции» для свиней 
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европейских коммерческих пород. 
Z. Zhang с соавт. (11) изучали генетические основы фенотипиче-

ских различий между китайскими и западными породами свиней. Много-
численные гены (IGF1R, IL1R1, IL1RL1, DUSP10, RAC3, SWAP70, SNORA50, 
OR1F1), связанные с ростом, иммунитетом, обонянием, воспроизводством 
и качеством мяса, были идентифицированы как дифференцированные ге-
ны-кандидаты, с которыми могли бы быть связаны фенотипические раз-
личия западных и китайских свиней. Оценка FST сигналов позволила 
найти дифференцированные черты в китайских породах свиней. Около 
сильных сигналов FST находилось 75 генов. Наиболее значимые SNP рас-
полагались вблизи гена JPH3 (SSC6), ассоциированного с содержанием 
скатола (82) и показателями качества мяса (83). На 4-й хромосоме сигнал 
был обнаружен в гене ZFPM2, для которого X. Zhao с соавт. (84) устано-
вили связь с грыжами мошонки свиней. На 15-й хромосоме выявили сиг-
нал около гена CNTNAP5, ранее отмеченного G.A. Rohrer с соавт. (85) в 
качестве гена-кандидата числа позвонков у свиней. Отображение интро-
грессии помогло выявить генетическую основу фенотипических особенно-
стей западных свиней (рост, потребление корма, выход мяса, толщина 
шпика) и китайских свиней (хорошая адаптация, иммунитет, высокое ка-
чество мяса, репродуктивные качества).  

K. Wang с соавт. (25) показали, что свиньи пород Taihu, Meishan, 
Fengjing, Shawutou, Erhualian, Jiaxing Black и Mizhu подвергались менее 
интенсивному отбору в отличие от западных коммерческих пород. Селек-
ционное давление претерпевали различающиеся области их генома. Для 
западных свиней большее давление было направлено на участки, обуслов-
ливающие признаки откормочной и мясной продуктивности (ростовые 
показатели, толщина шпика, скороспелость, глубина мышцы). В «отпечат-
ках отбора» отмечали значительное число генов, принимающих участие в 
липидном обмене и воспроизводстве, что ожидаемо, учитывая программы 
разведения свиней коммерческих пород, направленные на повышение от-
кормочной продуктивности и репродуктивной функции. В геномах свиней 
Taihu большинство регионов были связаны с воспроизводством и относи-
тельно высокой устойчивостью к болезням. 

Уникальная особенность породы свиней Laiwu, связанная с высо-
ким содержанием внутримышечного жира, послужила поводом использо-
вать их в качестве модельных животных при определении «отпечатков от-
бора» для отложения жира в мышцах и выявлении генов, связанных с фор-
мированием внутримышечного жира. В работе M. Chen с соавт. (86) поиск 
геномных областей у свиней пород Laiwu (n = 50) и йоркшир (n = 52) про-
водили тремя методами. Протяженность геномных областей, идентифици-
рованных по меньшей мере одним методом, составила 465 Mb. На SSC8 
один регион (2,75-3,00 Mb) был идентифицирован всеми тремя способами. 
По результатам как минимум двух методов было установлено 175 регио-
нов-кандидатов, распределенных неравномерно; наибольшее их количе-
ство расположено на SSC8 (86 регионов) и ни одного на SSC12. В общей 
сложности в этих регионах выявили 438 генов (в том числе NPY1R, NPY5R, 
PIK3R1 и JAKMIP1, связанные с потреблением корма и отложением жира, 
ESR1 и PTHLH — с репродуктивными функциями и CXCL2, CXCL8 и 
TLR2 — с иммунными реакциями). При этом около 25 % сигналов реги-
стрировали в межгенных областях, что указывает на важную функцию 
некодирующих последовательностях в процессе отбора. Дополнительное 
изучение функций аннотированных генов показало, что наиболее значимы 
гены, участвующие в регуляции метаболических процессов, пролиферации 
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клеток, кормового поведения, иммунитета, путей передачи сигналов ре-
цептора эпидермального фактора роста и нейропептида. Следует отметить, 
что в других работах некоторые из этих функциональных генов также бы-
ли отмечены как находящиеся под давлением селекции или связанные с 
энергетическим балансом. 

Y. Zhu с соавт. (87) выявили 14 геномных регионов, связанных с 
отбором в процессе одомашнивания у китайских свиней (16 кабанов были 
отобраны из 7 местностей в Китае и 54 особи — из 9 китайских нативных 
пород: Bamaxiang, Erhualian, Hetao, Jinhua, Luchuan, Wuzhishan, Neijiang, 
Bamei, Baoshan). Продукты локализованных в этих регионах генов функ-
ционально вовлечены в метаболические процессы, обеспечивающие рост и 
развитие, размножение, обоняние, поведение и деятельность нервной си-
стемы животных. Наиболее интересны гены TBX19 (вовлечен в метаболи-
ческие изменения и проявление особенностей развития китайских домаш-
них свиней) и AHR (связан с репродукцией свиноматок).  

На основе анализа функционального обогащения регионов «отпе-
чатков отбора» (88) у свиней породы Rongchang были определены 449 ге-
нов, кодирующих белки. Среди них выделены 10 генов (CNTN4, DLL3, 
GHSR, LHX5, MAP1B, MBP, METRN, NUMBL, TNFRSF12A и REST), обес-
печивающих процессы развития мозга, функции нейронов и поведения. 
Эти результаты подтверждают мнение о том, что мутации, связанные со 
снижением страха и агрессии по отношению к человеку, лежат в основе 
одомашнивания (89). Кроме того, были определены четыре гена (CYP2A6, 
GMPS, UPB1 и UPP2), ответственные за метаболизм наркотических препа-
ратов, что, вероятно, связано с постоянным воздействием на организм 
домашних свиней высоких доз химических веществ.  

Исследования локальных пород свиней из ряда стран показали 
(90), что многие из изученных пород сохранили уникальные особенности 
и отличаются от основных коммерческих пород, таких как крупная белая 
и ландрас. Это может быть обусловлено различиями в происхождении по-
пуляций, длительным периодом генетической изоляции, а также различи-
ями в климате и доступных кормах между Западной Россией, Белорусси-
ей, Украиной, Казахстаном и Западной Европой (90).  

Таким образом, анализ данных литературы продемонстрировал не-
сомненный интерес к углубленному изучению генетики вида Sus scrofa. На 
его представителях апробированы различные полногеномные и статисти-
ческие методы, основанные на поиске областей гомозиготности и оценке 
различий частоты аллелей или гаплотипов между популяциями.  Наиболее 
часто для анализа «отпечатков отбора» у свиней и кабана используются 
расширенная гаплотипическая гомозиготность, интегрированная оценка 
гаплотипов, выявление протяженных гомозиготных сегментов, FST-статис-
тика, анализ на основе гаплотипов, метод составных сигналов отбора и их 
сочетание. Изучение «отпечатков отбора» у большого числа различных по-
род поможет лучше понять генетические вариации, лежащие в основе ин-
тересующих признаков. Тем не менее большинство работ проводятся на 
китайских свиньях, тогда как российские племенные ресурсы остаются 
малоизученными. Поэтому применение описанных подходов для иденти-
фикации «отпечатков отбора» у свиней, в том числе разводимых на терри-
тории Российской Федерации, и кабана — необходимое условие для эф-
фективного развития отечественного свиноводства. 
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A b s t r a c t  
 

The pig is one of the few species that has living wild ancestors, which provides a unique 
opportunity to track the evolutionary history of mammals and determine the “selection signatures” 
caused by both domestication and natural selection (K. Chen et al., 2007). Animal selection leads to 
changes in certain regions in the genome associated with economically significant traits, adaptation 
to climate and stress conditions, immune response and resistance to diseases, and as a result of its 
pressure, traces are formed in the genome of animals (S.R. Keller et al., 2008), known as selection 
signatures (M. Kreitman, 2000). Identification of selection prints attracts special attention of evolu-
tionary geneticists, since it can serve as a source of information, ranging from basic knowledge about 
evolutionary processes to functional information about genes/genomic regions (C. Schlцtterer, 2003; 
C. Horscroft et al.). The purpose of this review is to summarize approaches used to identify “selec-
tion signatures”, as well as to analyze the detected traces of selection in domestic pigs and wild boar. 
The development of modern methods of full-scale research has significantly expanded the arsenal of 
tools that allow searching for regions subjected to selection pressure at a fundamentally new level. 
Analysis of data obtained using full-genome resequencing (C.J. Rubin et al., 2012; X. Li et al., 
2017), full-genome genotyping on biochips of different densities (M. Huang et al., 2020; M. Muсoz 
et al., 2019), RADseq (Y. Li et al., 2017), RNA-seq (M. Li et al., 2017; Y. Yang et al., 2018), GBS 
(Y. Ma et al., 2018; K. Wang et al., 2018) is used to search for selection prints in Sus scrofa. Meth-
ods are based on scanning areas of homozygosity, as well as evaluating differences in the frequency 
of alleles or haplotypes between populations or generations within a population. The most commonly 
used statistical methods for identifying selection prints are extended haplotypic homozygosity (EHH) 
(P.C. Sabeti et al., 2002), integrated haplotype estimation (iHS) (B.F. Voight et al., 2006), runs of 
homozygous segments (ROH) (J. Gibson et al., 2006), FST-statistics (R.C. Lewontin, J. Krakauer, 
1973), haplotype-based analysis (hapFLK) (M.I. Fariello et al., 2013), composite selection signal 
method (CSS) (I.A. Randhawa et al., 2014), and a combination of these methods. Breeding models 
in pig breeds differ depending on their evolution and breeding history, so studying the “selection 
signatures” of a large number of different breeds will help to better understand the genetic variations 
underlying the traits of interest. Based on these methods, large-scale fingerprint scans of diversifying 
selection have been successfully applied to domestic pigs. In most cases, the research was aimed at 
studying the evolutionary and selection mechanisms of the genome of Chinese pigs (X. Li et al., 
2017; M. Chen et al., 2018). The research found genomic regions that contribute to adaptation to 
various climatic conditions (R.J. Cesconeto et al., 2017), as well as candidate genes associated with 
growth, development (K. Wang et al., 2018), reproductive traits (Z. Zhang et al., 2018) and certain 
aspects of the immune response (S. Yang et al., 2014). Full-genomic research of domestic resources 
(A. Traspov et al., 2016) showed that pig populations bred on the territory of the Russian Federa-
tion, including local ones, are a cultural achievement of domestic animal science and have their own 



 

252 

unique structure, even though they originated with the participation of imported breeds. This may be 
due to several factors, including differences in origin, long periods of genetic isolation, and differ-
ences in climate and food resources. However, domestic breeding resources remain poorly studied at 
the moment. Thus, the proposed approaches designed to identify “selection signatures” in pigs bred 
on the territory of the Russian Federation and wild boar can be used to search and analyze the de-
tected traces of selection in domestic pigs and wild boar of domestic origin. 
 

Keywords: pigs, selection prints, domestication, genome-wide genotyping, haplotype, ho-
mozygosity. 
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