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Овцеводство вносит существенный вклад в мировое производство продуктов питания. 
Одно из актуальных направлений усовершенствования пород овец — улучшение биохимических 
показателей мяса, что обусловлено изменившимися требованиями к качеству продуктов питания, 
в частности к их диетическим свойствам. Жирнокислотный состав мяса — важный показатель его 
качества. Известно, что высокое содержание насыщенных жирных кислот в рационе человека по-
вышает концентрацию холестерина в плазме крови и увеличивает риск развития сердечно-сосуди-
стых заболеваний, диабета и ожирения (A.P. Simopoulos, 2001; F.B. Hu с соавт., 2001). Кроме 
того, жирнокислотный состав мяса влияет на его потребительские свойства, такие как вкус, аро-
мат, сочность, нежность мяса и усвояемость жира. В связи с этим актуально выявление и исполь-
зование в селекции генетических маркеров, связанных с жирнокислотным составом мяса овец. В 
настоящем обзоре проанализированы и обобщены результаты исследований фенотипической вари-
абельности и наследуемости показателей жирнокислотного состава мышечной ткани овец, в также 
данные о генах-кандидатах, выявленных с использованием полногеномного поиска ассоциаций 
(genome-wide association studies, GWAS), основанного на технологии ДНК-чипов (R. Bumgarner, 
2013), и метода высокопроизводительного секвенирования РНК (RNA sequencing, RNA-seq), с по-
мощью которого изучают генетические механизмы формирования фенотипов на основе сравнитель-
ного анализа профилей экспрессии генов (A. Oshlack c соавт., 2010; K.O. Mutz c соавт., 2013; 
R. Stark c соавт., 2019). Установлено, что количественные показатели жирнокислотного состава 
мяса овец разных пород и степень наследуемости этого признака широко варьируют, что указывает 
на возможность изменения профилей жирнокислотного состава баранины посредством использо-
вания генетических методов при селекции (E. Karamichou с соавт., 2006; H.D. Daetwyler c соавт., 
2012; S.I. Mortimer c соавт., 2014; S. Bolormaa c соавт., 2016; G.A. Rovadoscki с соавт., 2017). 
Суммируя результаты GWAS и RNA-seq, можно выделить наиболее значимые гены-кандидаты, 
вовлеченные в метаболизм жиров и жирных кислот и ассоциированные с внутримышечным содер-
жанием жирных кислот у овец: acot11, baat, pnpla3, lclat1, isyna1, elovl6, agpat9, me1, acaca, dgat2, 
plcxd3, fads2, scd, cpt1a, pisd, lipg, b4galt6, acsm1, acsl1, aacs и fasn, кодирующие ферменты мета-
болизма жиров и жирных кислот; гены белков-транспортеров жирных кислот и жиров FABP3, 
FABP4, FABP5, SLC27A6, APOL6 и COPB2, а также гены mlxipl, ppard, wnt11, foxo3, tnfaip8, 
npas2, fndc5, adipoq, adipor2, trhde, cidec, ccdc88c, tysnd1 и sgk2, которые кодируют транскрипци-
онные факторы и эффекторные белки, регулирующие энергетический и жировой обмен (X. Miao с 
соавт., 2015; S. Bolormaa с соавт., 2016; L. Sun с соавт., 2016; G.A. Rovadoscki с соавт., 2017; 
R. Arora с соавт., 2019). Эти данные позволяют глубже понять генетические механизмы, лежащие 
в основе изменчивости количественных показателей жирнокислотного состава мышечной ткани 
овец, что послужит необходимой научной базой для разработки успешных селекционных программ 
в овцеводстве.  
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Овцеводство вносит существенный вклад в мировое производство 
продуктов питания. В настоящее время овец разводят более чем в 150 стра-
нах, их генофонд представлен более чем 2300 породами. В Российской Фе-
дерации разводят 46 пород овец, из них 15 — тонкорунные, доля которых в 
2020 году составляла 53,6 % от общего поголовья на сельскохозяйственных 
предприятиях, 14 — полутонкорунные (5,0 %), 2 — полугрубошерстные 
(1,4 %), 15 — грубошерстные (34,3 %) (1). Общая тенденцией современного 
мирового овцеводства — сокращение численности овец шерстных пород. С 
2000 по 2020 год в России доля тонкорунных овец снизилась на 26,9 %, 
полутонкорунных — в 2,6 раза, в то время как доля грубошерстных пород, 
разводимых для производства мяса, увеличилась в 6,4 раза (1). Основной 
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причиной сокращения потребности в овечьей шерсти становится стреми-
тельный рост производства синтетических волокон, качество которых по 
многим характеристикам приблизилось к натуральным при значительно 
меньшей стоимости. В настоящее время доля мясной продукции в валовом 
доходе от реализации всей продукции, получаемой от овец, составляет 
около 90 % (2, 3). Интенсификация овцеводства и рост потребности в ба-
ранине во многих странах мира сопровождается появлением новых более 
продуктивных пород овец. При этом селекция направлена на создание по-
род с высокой комбинированной шерстной и мясной продуктивностью (3).  

Одно из направлений совершенствования пород овец — улучшение 
биохимических показателей мяса, что обусловлено изменившимися требо-
ваниями к качеству продуктов питания, в частности к их диетическим свой-
ствам. Среднее содержание насыщенных жирных кислот в баранине состав-
ляет 1,464 г/100 г мяса, что больше, чем в говядине и свинине (соответ-
ственно 1,149 и 0,400 г/100 г мяса) (4). Вместе с тем баранина значительно 
превосходит говядину и свинину (более чем в 1,5 и 10 раз) по содержанию 
полиненасыщенных ω-3 и ω-6 жирных кислот (4), которые не синтезиру-
ются в организме человека (5), но участвуют в синтезе эйкозаноидов, пере-
даче клеточных сигналов, регуляции активности ферментов и нейротранс-
миттеров, миграции нейронов и в других жизненно важных процессах (6, 
7). Для взрослого человека физиологическая потребность в ω-6 жирных кис-
лотах составляет 8-10 г/сут, в ω-3 жирных кислотах — 0,8-1,6 г/сут, при 
этом оптимальное соотношение ω-6 и ω-3 жирных кислот должно состав-
лять 5:1-10:1 (8). 

Известно, что высокое содержание насыщенных жирных кислот в 
рационе человека повышает концентрацию холестерина в плазме крови и, 
как следствие, увеличивает риск развития сердечно-сосудистых заболева-
ний, диабета и ожирения (9, 10). Кроме того, жирнокислотный состав мяса 
влияет на его потребительские свойства — вкус, аромат, сочность, нежность 
и усвояемость. Чем больше в составе жира ненасыщенных жирных кислот, 
тем ниже температура его застывания и выше усвояемость. Следовательно, 
актуально выявление и использование в селекции генетических маркеров, 
связанных с жирнокислотным составом мяса овец.  

Появление в последние десятилетия технологий высокопроизводи-
тельного секвенирования ДНК (next generation sequencing, NGS) (11, 12) и 
их широкое использование позволило установить нуклеотидные последова-
тельности геномов большинства видов сельскохозяйственных животных, в 
том числе овец (13, 14). В свою очередь, это способствовало развитию тех-
нологии ДНК-чипов (15), с помощью которых проводят полногеномный 
анализ ассоциаций для выявления генов-кандидатов и геномных вариаций 
(однонуклеотидные полиморфизмы, single-nucleotide polymorphism SNP), 
связанных с экономически важными признаками у сельскохозяйственных 
животных (16-18).  

Разработанная позже технология секвенирования РНК (RNA seq-
uencing, RNA-seq) позволяет изучать генетические механизмы формирова-
ния фенотипов на основе сравнительного анализа профилей экспрессии ге-
нов (19-22). Комплексное использование этих подходов способствует пони-
манию генетических механизмов, лежащих в основе изменчивости хозяй-
ственно полезных признаков сельскохозяйственных животных, что служит 
необходимой научной базой для разработки успешных селекционных про-
грамм в животноводстве (23, 24).  

В настоящем обзоре проанализированы и обобщены результаты ис-
следований фенотипической вариабельности и наследуемости показателей 
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жирнокислотного состава мышечной ткани овец, в также данные о генах-
кандидатах, выявленных с использованием полногеномного поиска ассоци-
аций и метода высокопроизводительного секвенирования РНК.  

Насл ед у емо с т ь  со д е ржания  жирных  ки сло т  в  мышеч-
ной  т к ани  о в е ц. Качество баранины, включая ее жирнокислотный со-
став, зависит от породной принадлежности (25-28), пола и возраста живот-
ных (29-31), а также от рациона (32-34). Количественные показатели жир-
нокислотного состава мяса овец разных пород широко варьируют и разли-
чаются у пород как одного, так и разных направлений продуктивности 
(табл. 1). 

1. Жирнокислотный состав мяса разных пород овец (Ovis aries) (M±SEM) 

Жирные кислоты 

Порода 
эдильбаев-
ская (29) 

романов-
ская (31) 

прекос 
(27)  

карачаев-
ская (30) 

кубашев-
ская (28) 

цигайская 
(28) 

мясосальная мясошерстные 
шерстно-
мясная 

Насыщенные:  
  

   
   миристиновая, С14:0 8,11±0,10 2,51±0,45 5,00±0,25 3,50±0,11 2,42±0,19 4,98±0,12 
   пентадекановая, С15:0  0,68±0,51 

 
0,99±0,03 0,76±0,06  

   пальмитиновая, С16:0 24,15±0,14 22,31±1,53 25,00±0,08 25,32±1,19 22,29±0,29 25,02±0,07 
   стеариновая, С18:0 21,98±0,23 24,71±0,63 25,00±0,10 22,51±0,96 46,76±0,34 25,02±0,11 
Мононенасыщенные:   

 
   

   пальмитолеиновая, С16:1 1,38±0,11 2.54±0,13  2,54±0,08 4,33±0,20  
   гептадеценовая, С17:1 0,60±0,09 0,54±0,12   2,01±0,14  
   олеиновая, С18:1  32,8±0,22 41,09±1,68 39,00±0,18 39,44±1,16 15,8±0,24 38,98±0,23 
Полиненасыщенные:  

  
   

   линолевая, С18:2ω6 5,32±0,14 2,54±1,09 4,00±0,15 2,24±0,09  3,99±0,09 
   линоленовая, С18:3ω3 0,99±0,07 0,93±0,08 0,50±0,02 0,86±0,02 0,73±0,09 0,55±0,02 
   арахидоновая, С20:4ω6 0,27±0,03 

 
1,50±0,04 0,090±0,004  1,46±0,05 

П р и м е ч а н и е. Пропуски означают отсутствие данных.  
 

Впервые степень наследуемости содержания жирных кислот в мы-
шечной ткани овец оценили E. Karamichou с соавт. (35) в 2006 году на ос-
новании изучения овец двух линий породы Scottish Blackface, различав-
шихся по жирнокислотному составу длиннейшей мышцы спины (longissimus 
dorsi). Было показано, что общее содержание насыщенных и мононенасы-
щенных жирных кислот — высоконаследуемые признаки (коэффициенты 
наследуемости h2 соответственно 0,90 и 0,73), в то время как общее содер-
жание полиненасыщенных жирных кислот — умеренно наследуемый при-
знак (h2 = 0,40) (табл. 2).  

Позже подобные исследования были проведены для более чем де-
сятка пород и кроссов овец (36-39). Так, H.D. Daetwyler с соавт. (36) про-
вели геномную оценку племенной ценности овец на основе анализа баз 
данных Cooperative Research Centre for Sheep Industry Innovation (40) и 
SheepGENOMICS (41), включающих 14039 животных пород Texel, Border 
Leicester, Polled Dorset, Suffolk, East Friesian и Merino. Выявлено, что внут-
римышечное содержание жира относится к умеренно наследуемым призна-
кам (h2 = 0,49), в то время как этот показатель для эйкозопентаеновой и 
докозапентаеновой полиненасыщенных жирных кислот был значительно 
ниже и составлял соответственно 0,26 и 0,24 (36), что согласуется с данными 
S.I. Mortimer с соавт. (37). S. Bolormaa с соавт. (38) исследовали 10613 овец 
пород Merino, Poll Dorset, Border Leicester, Suffolk, Texel, Corriedale, 
Coopworth и кроссов и получили низкие значения коэффициентов насле-
дуемости (h2 = 0,15-0,19) как для полиненасыщеных арахидоновой, лино-
левой, так и для насыщенных C14:0, C16:0 и C18:0 жирных кислот (см. табл. 
2). Результаты исследования 216 овец породы Santa Inês выявили умеренную 
наследуемость всех изученных авторами жирных кислот, среди которых 
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наибольшие значения коэффициента наследуемости были у α-линоленовой 
и миристиновой (39). 

Таким образом, коэффициенты наследуемости содержания жирных 
кислот в мышечной ткани овец варьировали в широких пределах, что ука-
зывает на существенную генетическую вариабельность оцениваемых при-
знаков у разных пород и, следовательно, на возможность изменения про-
филей жирнокислотого состава мяса у овец посредством использования ге-
нетических методов при селекции. 

2. Наследуемость содержания жирных кислот в мышечной ткани у пород овец 
(Ovis aries) по данным разных авторов (M±SEM) 

Жирные кислоты 
Коэффициент наследуемости h2 

H.D. Daetwyler 
с соавт. (36)  

S.I. Mortimer 
с соавт. (37)  

S. Bolormaa 
с соавт. (38)  

G.A.  Rovados-
cki с соавт. (39)  

Насыщенные:     
   миристиновая, C14:0 0,19±0,14  0,15 0,44±0,045 
   пальмитиновая, C16:0 0,29±0,17  0,11 0,25±0,033 
   стеариновая, C18:0 0,24±0,15  0,19 0,30±0,037 
Мононенасыщенные:     
   пальмитолеиновая, C16:1 0,31±0,18   0,30±0,035 
   олеиновая, C18:1 0,27±0,17   0,28±0,035 
Полиненасыщенные:     
   арахидоновая, C20:4ω6 0,60±0,17 0,15±0,04 0,16  
   линолевая, C18:2ω6 0,10±0,09 0,22±0,04 0,15 0,27±0,034 
   конъюгированная линолевая, CLAc9t11 0,48±0,06   0,34±0,045 
   α-линоленовая кислота, C18:ω3 0,30±0,02   0,46±0,045 
Общее содержание насыщенных жирных 
кислот 0,90±0,16   0,32±0,039 
Общее содержание мононесыщенных 
жирных кислот 0,73±0,18   0,31±0,038 
Общее содержание полиненасыщенных 
жирных кислот 0,40±0,16   0,28±0,034 
Общее содержание ω-3 жирных кислот     0,37±0,045 
Общее содержание ω-6 жирных кислот    0,27±0,034 
Соотношение полиненасыщенные/насы-
щенные жирные кислоты    0,28±0,034 
Соотношение ω6/ω3 жирные кислоты    0,33±0,042 
П р и м е ч а н и е. Породы Texel, Border Leicester, Polled Dorset, Suffolk, East Friesian, Merino (36), Merino 
(37), Merino, Poll Dorset, Border Leicester, Suffolk, Texel, Corriedale, Coopworth и кроссы (38), Santa Inês (39). 
Пропуски означают отсутствие данных.  
 

Локусы количественных признаков  и  гены-кандидат ы, 
с в я з а н н ые  с  с о д е рж а н и е м  ж и р н ы х  к и с л о т. В базе SheepQTLdb 
аннотировано более 20 QTL (quantitative trait loci), связанных с содержанием 
жирных кислот в мышечной ткани овец (42, 43). 

Впервые локусы количественных признаков жирнокислотного со-
става мяса овец были выявлены E. Karamichou с соавт. (35) в 2006 году. 
Всего на 1-й, 2-й, 3-й, 5-й, 14-й, 18-й, 2-й и 21-й хромосомах обнаружили 
21 QTL, большинство из которых были связаны с содержанием определен-
ных жирных кислот, а не с их суммарным количеством (35). G.A. Rovadoscki 
с соавт. (39) провели полногеномные ассоциативные исследования на ос-
нове генотипирования 216 овец породы Santa Inês с помощью ДНК-чипа 
OvineSNP50 BeadChip («Illumina, Inc.», США), в результате которых было 
выявлено 27 QTL на 1-й, 2-й, 3-й, 5-й, 8-й, 12-й, 14-й, 15-й, 16-й, 17-й и 
18-й хромосомах и обнаружено 23 потенциальных гена-кандидата, включая 
dgat2, trhde, tph2, me1, parp14 и mrps30, ассоциированных с содержанием 
жирных кислот в мышечной ткани овец (табл. 3). Так, QTL общего содер-
жания насыщенных жирных кислот были обнаружены на 3-й, 14-й и 15-й 
хромосомах и включали гены tph2, trhde, dgat2, wnt11 и npas2. Ген tph2 ко-
дирует фермент триптофангидроксилазу 2 (tryptophan hydroxylase 2, TPH2), 
который связан с серотонинергической системой и участвует в различных 
физиологических процессах, включая липидный обмен в жировой ткани 
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(44, 45). Фермент пироглутамилпептидаза II (pyroglutamyl-peptidase II, 
TRHDE, продукт гена trhde) инактивирует тиреотропин-рилизинг-гормон, 
регулирующий энергетический обмен (46). Ранее была показана связь гена 
trhde с содержанием висцерального жира у овец породы Merino (47). Нейро-
нальный белок 2 с доменом PAS (neuronal PAS domain-containing protein 2, 
NPAS2) играет важную роль в сигнальном пути PPAR, регулирующем ли-
пидный обмен с участием рецептора PPARα (peroxisome proliferator-activated 
receptor α), который контролирует бета-окисление жирных кислот (48, 49). 
Фермент диацилглицерол-О-ацилтрансфераза 2 (diacylglycerol O-acyltrans-
ferase 2, DGAT2) играет ключевую роль в биосинтезе триглицеридов (50, 
51). Ген wnt11 связан с сигнальным путем Wnt, который оказывает ингиби-
рующее действие на адипогенез (52-55). 

На 1-й, 3-й и 15-й хромосомах были обнаружены четыре QTL, свя-
занные с общим количеством мононенасыщенные жирных кислот (см. табл. 
3) и содержащие гены copb2 и dgat2. Белок COPB2 (субъединица бета 2 ко-
атомера, сoatomer subunit beta 2) играет важную роль в метаболических пу-
тях, связанных с внутриклеточным транспортом холестерина и сфинголи-
пидов из эндоплазматического ретикулума к аппарату Гольджи (56). QTL 
для олеиновой кислоты (C18:1) расположен на 15-й хромосоме, перекрыва-
ется с QTL для стеариновой кислоты (C18:0) и включает ген dgat2. Для α-
линоленовой (C18:3ω3), линолевой (C18:2ω6), конъюгированной линолевой 
(CLAc9t11) полиненасыщенных жирных кислот, а также общего содержания 
полиненасыщенных жирных кислот было обнаружено 11 QTL и 12 генов-
кандидатов, включая me1, tnfaip8, plcxd3, ccdc88c и cacna1c, расположенных 
на восьми хромосомах (см. табл. 3). Фермент ME1 (malic enzyme 1) связан с 
циклом трикарбоновых кислот, в котором синтезируются НАДФН и ацетил-
КоА, необходимые для биосинтеза жирных кислот (57). Белок TNFAIP8 — 
tumor necrosis factor (TNF)-alpha-induced protein 8 участвует в поддержании 
иммунного гомеостаза и регуляции экспрессии генов, кодирующих фер-
менты липидного обмена (58). PLCXD3 (phosphatidylinositol-specific phos-
pholipase С, X domain containing 3) относится к фосфолипазам, которые рас-
щепляют фосфолипиды до жирных кислот и других липофильных молекул 
(39). Продукт гена cdc88c регулирует сигнальный путь Wnt, влияющий на 
липидный обмен и адипогенез (53). Белок CACNA1C (voltage-dependent l-
type calcium channel subunit alpha-1 С), как и длинноцепочечные жирные 
кислоты, участвует в функционировании кальциевых каналов (59, 60). 

3. Гены-кандидаты, связанные с содержанием жирных кислот в мышечной ткани 
овец (Ovis aries) 

Название гена и  
кодируемого им белка 

Хромосома Метод Функции Ссылка 

adipoq (адипонектин; adiponectin) 1-я RNA-seq Регуляция энергетического го-
меостаза 

(66) 

adipor2 (рецептор 2 адипонектина; 
adiponectin receptor 2) 

1-я RNA-seq Регуляция энергетического го-
меостаза 

(66) 

acot11 (ацил-КоА-тиоэстераза 11b; 
acyl-CoA-thioesterase 11b) 

1-я RNA-seq Фермент липидного обмена (66) 

copb2 (субъединица бета 2 коатомера; 
сoatomer subunit beta 2)  

1-я GWAS Внутриклеточный транспорт жи-
ров 

(39) 

baat (N-ацилтрансфераза желчных 
кислот-КоА-аминокислот; bile acid-co-
enzyme А: amino acid N-acyltransferase) 

2-я RNA-seq Фермент липидного обмена 
 

(84) 

cyp27a1 (стерол-26-гидроксилаза; 
sterol 26-hydroxylase) 

2-я GWAS Расщепление холестерина  (38) 

fabp5 (связывающий жирные кислоты 
белок 5; fatty acid binding protein 5) 

2-я RNA-seq Транспорт длинноцепочечных 
жирных кислот, компенсация по-
тери FABP4 в адипоцитах 

(80) 

 



1054 

 
Продолжение таблицы 3 

fndc5 (белок 5, содержащий домен 
фибронектина типа III; fibronectin type 
III domain-containing protein 5) 

2-я RNA-seq Регуляция метаболизма жировой 
ткани 

(66) 

fabp3 (связывающий жирные кислоты 
белок 3; fatty acid binding protein 3) 

2-я RNA-seq Регуляция внутримышечного со-
держания жира, адипогенез 

(66) 

trhde (пироглутамил-пептидаза II; py-
roglutamyl-peptidase II) 

3-я GWAS Регуляция энергетического об-
мена 

(39) 

apol6 (аполипопротеин L6; apolipopro-
tein L6) 

3-я GWAS Транспорт липидов (38) 

cacna1c (cубъединица альфа-1 C по-
тенциал-зависимого кальциевого ка-
нала l-типа; voltage-dependent l-type 
calcium channel subunit alpha-1 C) 

3-я GWAS Трансмембранный перенос ионов 
кальция 

(39) 

npas2 (нейрональный белок 2 с 
доменом PAS; neuronal PAS-containing 
domain protein 2) 

3-я GWAS Регуляции жирового обмена с 
участием PPARα 

(39) 

tph2 (триптофангидроксилаза 2; 
tryptophan hydroxylase 2) 

3-я GWAS Биосинтез серотонина  (39) 

pnpla3 (адипонутрин; adiponutrin) 3-я GWAS Высвобождение жирных кислот и 
глицерина посредством гидро-
лиза триглицеридов  

(38) 

lclat1 (лизокардиолипин ацилтрансфе-
раза 1; lysocardiolipin acyltransferase 1) 

3-я RNA-seq Фермент липидного обмена, ка-
тализирующий ацилирование по-
лиглицерофосфолипидов 

(84) 

tnfaip8 (белок 8, индуцированный фак-
тором некроза опухоли (TNF)-альфа; 
tumor necrosis factor (TNF)-alpha-
induced protein 8) 

5-я GWAS Регуляция экспрессии фермен-
тов, участвующих в метаболизме 
липидов и жирных кислот 

(39) 

slc27a6 (транспортер 6 жирных кислот 
семейства 27; solute carrier family 27 
member 6) 

5-я RNA-seq Транспорт жирных кислот  (84) 

isyna1 (инозитол-3-фосфатсинтаза 1; 
inositol-3-phosphate synthase 1) 

5-я GWAS Биосинтез фосфолипидов  (38) 

snora70 (малая ядрышковая РНК; small 
nucleolar RNA, H/ACA box 70) 

6-я GWAS Процессинг РНК (38) 

elovl6 (элонгаза жирных кислот 6; elon-
gation of very long chain fatty acids pro-
tein 6)  

6-я GWAS Удлинение жирных кислот (38, 80) 

agpat9 (1-ацилглицерол-3-фосфат-О-
ацилтрансфераза 9; 1-acylglycerol-3-
phosphate O-acyltransferase 9) 

6-я GWAS Биосинтез триглицеридов (38) 

foxo3 (белок O3 семейства Fox; fork-
head box protein O3) 

8-я GWAS Транскрипционный фактор, ре-
гулирующий метаболизм глю-
козы, клеточный цикл и апоптоз  

(39) 

me1 (малатдегидрогеназа 1, яблочный 
фермент 1; malic enzyme 1) 

8-я GWAS  Биосинтез жирных кислот (39) 

fabp4 (связывающий жирные кислоты 
белок 4; fatty acid binding protein 4) 

9-я RNA-seq Доставка жирных кислот в мито-
хондрии 

(66) 

dgkh (диацилглицеролкиназа; diacyl-
glycerol kinase eta) 

10-я RNA-seq Регуляция внутриклеточных кон-
центраций диацилглицерина и 
фосфатидной кислоты 

(84) 

acaca (ацетил-КоА карбоксилаза 1; ac-
etyl-coA carboxylase 1) 

11-я GWAS Биосинтез жирных кислот (38) 

fasn (синтаза жирных кислот; fatty acid 
synthase) 

11-я GWAS Биосинтез жирных кислот de 
novo, отложение жира и анабо-
лизм жирных кислот 

(38) 

synrg (синергин гамма; synergin gamma) 11-я GWAS Участие в транспорте белков  
через аппарат Гольджи 

(38) 

sgk2 (киназа 2, индуцируемая сыворот-
кой/глюкокортикоидами; serum/gluco-
corticoid regulated kinase 2) 

13-я GWAS Участие во внутриклеточном сиг-
нальном пути PI3K/AKT/mTOR, 
регулирующем метаболизм глю-
козы, пролиферацию клеток и 
апоптоз  

(38) 

gys1 (гликоген синтаза мышечная; gly-
cogen synthase, muscle) 

14-я GWAS Внутримышечный синтез глико-
гена 

(38) 

dgat2 (диацилглицерол-О-ацилтранс-
фераза 2; diacylglycerol O-acyltransfer-
ase 2)  

15-я GWAS Биосинтез триглицеридов (39) 

wnt11 (белок 11 семейства Wnt; Wnt 
family member 11) 

15-я GWAS Регуляция адипогенеза (39) 
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plcxd3 (белок 3, содержащий домен X 
фосфатидилинозитол-специфической 
фосфолипазы C; phosphatidylinositol-
specific phospholipase C, X domain con-
taining 3) 

16-я GWAS  Расщепление фосфолипидов до 
жирных кислот и других липо-
фильных молекул 

(39) 

cdh12 (кадгерин 12; cadherin 12) 16-я GWAS Белок межклеточной адгезии  (39) 
aacs (ацетоацетил-КоА-синтетаза; 
acetoacetyl-СoA synthetase) 

17-я RNA-seq Фермент биосинтеза холестерина 
и жирных кислот 

(66) 

pisd (профермент фосфатидилсерин де-
карбоксилазы; phosphatidylserine decar-
boxylase proenzyme, mitochondrial) 

17-я RNA-seq Фермент биосинтеза фосфолипи-
дов 

(84) 

fbln5 (фибулин-5; fibulin-5) 18-я GWAS Участие в формировании эласти-
ческих волокон  

(39) 

ccdc88c (белок 88C содержащий спи-
рально-закрученный домен; сoiled-сoil 
domain-containing protein 88C)  

18-я GWAS Негативная регуляция сигналь-
ного пути Wnt, участвующего в 
липидном обмене 

(39) 

cidec (белок, содержащий CIDE-N до-
мен; CIDE-N domain-containing pro-
tein) 

19-я RNA-seq Депонирование жиров в адипо-
цитах, регуляция апоптоза адти-
поцитов  

(66) 

ppard (рецептор дельта, активируемый 
пролифераторами пероксисом; peroxi-
some proliferator-activated receptor delta) 

20-я RNA-seq Транскрипционный фактор, ре-
гулирующий метаболизм липидов 

(66) 

fads2 (десатураза 2 жирных кислот; 
fatty acid desaturase 2) 

21-я GWAS Биосинтез ненасыщенных жир-
ных кислот 

(38) 

scd (стеароил-КоА-десатураза;  
stearoyl-CoA desaturase) 

22-я GWAS Биосинтез ненасыщенных жир-
ных кислот 

(38) 

cpt1a (карнитин-пальмитоил трансфе-
раза 1; сarnitine-palmitoyltransferase 1) 

21-я RNA-seq Расщепление длинноцепочечных 
жирных кислот  

(84) 

lipg (липаза эндотелиальная; lipase en-
dothelial) 

23-я RNA-seq Метаболизм жиров  (84) 

b4galt6 (beta 1,4-галактозилтрансфераза 
6; beta 1,4-galactosyltransferase 6) 

23-я RNA-seq Метаболизм сфинголипидов (84) 

mlxipl (белок, взаимодействующий с 
MLX; MLX interacting protein like) 

24-я GWAS Транскрипционный фактор, ак-
тивирует промоторы генов син-
теза триглицеридов 

(38) 

acsm1 (ацил-КоА синтетаза 1; acyl-co-
enzyme A synthetase ACSM1, 
mitochondrial)  

24-я RNA-seq Биосинтез жирных кислот  (66) 

tysnd1 (трипсиноподобная пептидаза 1 
пироксисомального матрикса; trypsin 
like peroxisomal matrix peptidase 1) 

25-я RNA-seq Участие в процессинге белков, 
вовлеченных в бета-окисление 
жирных кислот 

(66) 

acsl1 (КоА-лигаза 1 длинноцепочечных 
жирных кислот; long-chain-fatty-acid-
CoA ligase 1) 

26-я GWAS Метаболизм жирных кислот (38) 

 

S. Bolormaa с соавт. (38) в результате исследования 10613 овец c ис-
пользованием технологии GWAS выявили несколько потенциальных генов-
кандидатов, вовлеченных в биосинтез жирных кислот и триглицеридов, 
наиболее значимые из которых fasn, mlxipl, elovl6, acaca, synrg, acsl1, isyna1, 
sgk2, fads2 и agpat9. Гены fasn, acaca, elovl6 и fads2 кодируют ферменты, 
непосредственно участвующие в биосинтезе жирных кислот (62). Ген agpat9 
кодирует 1-ацилглицерол-3-фосфат-О-ацильрансферазу 9 (1-acylglycerol-3-
phosphate O-acyltransferase 9, AGPAT9) — ключевой фермент биосинтеза 
триглицеридов, катализирующий превращение глицерин-3-фосфата в ли-
зофосфатидную кислоту при синтезе триглицеридов (63). Белок MLXIPL 
(MLX interacting protein like) активирует промоторы генов синтеза тригли-
церидов (64). Ферменты КоА-лигаза 1 длинноцепочечных жирных кислот 
(long-chain-fatty-acid-СoA ligase 1, ACSL1) и инозитол-3-фосфатсинтаза 1 
(inositol-3-phosphate synthase 1, ISYNA1) участвуют в биосинтезе липидов и 
деградации жирных кислот (65). 

R. Arora с соавт. (66) на основе метода RNA-seq провели сравнитель-
ный анализ профилей транскриптома musculus longissimus thoracis овец по-
роды Bandur и местных индийских овец. Экспрессия генов adipoq, adipor2, 
fabp3, fabp4, aacs, acsm1, acot11, cidec, fndc5, ppard и tysnd1, связанных с 
метаболизмом жирных кислот, была повышена у овец породы Bandur, 
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выделявшихся нежностью мяса, большим содержанием жира и олеиновой 
кислоты по сравнению с местными популяциями овец. Гены fabp3, fabp4 и 
adipoq кодируют белки, играющие важную роль в регуляции гомеостаза ли-
пидов и глюкозы в адипоцитах (67, 68). FABP3 и FABP4 относятся к семей-
ству белков, связывающих жирные кислоты (fatty acid-binding proteins, 
FABPs). FABP3 участвует в метаболизме длинноцепочечных жирных кис-
лот, транспортируя их в митохондрии для окисления, а также регулирует 
адипогенез (69). FABP4 — один из превалирующих белков растворимой 
фракции жировой ткани, функция которого заключается в регуляции липо-
лиза в адипоцитах посредством активации гормон-чувствительной липазы 
HSL (hormone-sensitive lipase), что приводит к увеличению внутриклеточ-
ного содержания жирных кислот (70, 71). Недавние исследования показали 
негативную корреляцию между транскрипцией гена fabp4 и соотношением 
полиненасыщенных и насыщенных жирных кислот в musculus longissimus 
dorsi у китайских овец породы Tan (72). Белок ADIPOQ (adiponectin) и его 
рецептор ADIPOR2 (adiponectin receptor 2) участвуют в сохранении энерге-
тического гомеостаза, регулируя содержание глюкозы и процесс окисления 
жирных кислот (73, 74). Ранее было выявлено 9 гаплотипов овец для гена 
adipoq (75) и показана связь гаплотипов B1 и A3 с увеличением выхода пост-
ного мяса у новозеландских овец породы Romney (76). Пептидаза TYSND1 
(trypsin like peroxisomal matrix peptidase 1) участвует в процессинге белков, 
вовлеченных в бета-окисление жирных кислот (77). Гены fabp4, adipoq и 
fabp5, связанные с депонированием жира, также оказались наиболее транс-
крибируемыми в жировой ткани хвоста у жирнохвостых овец (78, 79). 

L. Sun и соавт. (80) провели сравнительный анализ профилей тран-
скриптома длиннейшей мышцы спины у двух китайских пород овец и вы-
явили 960 генов с разным уровнем экспрессии, в том числе elovl6 и fabp5, 
непосредственно связанные с синтезом и транспортом жирных кислот (81, 
82). Ген elovl6, кодирующий элонгазу жирных кислот 6 (elongation of very 
long chain fatty acids protein 6, ELOVL6), также был предложен S. Bolormaa 
с соавт. (38) в качестве гена-кандидата, связанного с содержанием жирных 
кислот в мышечной ткани овец. Следует отметить, что полиморфизм в про-
моторной области гена elovl6 у свиней связан с содержанием пальмитиновой 
и пальмитолеиновой кислот в мышцах и сале (83). 

S. Miao с соавт. (84) на основе секвенирования транскриптомов 
musculus longissimus dorsi у овец пород Dorset и Small Tail Han идентифици-
ровали дифференциально экспрессирующиеся гены cpt1a, baat и slc27a6, 
связанные с биосинтезом и метаболизмом жирных кислот (85-87). Экспрес-
сия генов cpt1a и slc27a6 также была высокой в хвостовой жировой ткани 
овец (88). 

Есть данные о связи аллельных вариантов гена кальпастатина с жир-
нокислотным составом липидов мышечной ткани ягнят. У овец выявлены 
два аллельных варианта гена cast — N и M (89) и показано, что у носителей 
генотипа NN было больше миристиновой (С14:0), пальмитиновой (С16:0), 
стеариновой (С18:0), арахиновой (С20:0), пальметиновой (С16:1) и арахидоно-
вой (С20:4) жирных кислот, чем у ягнят с генотипом MM (90). Также были 
обнаружены SNP C24T, G62A, G65T и T69 в 5-м интроне и c.197A > T и 
c.282G > T в 6-м экзоне гена cast и шесть соответствующих генотипов — B, 
C, D, F, I, J. Показано, что животные c генотипом I имели более низкое 
содержание пальмитиновой кислоты и соотношение ω6 и ω3 жирных кислот 
и более высокое содержание пальмитолеиновой кислоты по сравнению с 
носителями других генотипов (91).  

Итак, в настоящее время с помощью полногеномных ассоциативных 
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исследований и секвенирования транскриптомов мышечной ткани овец вы-
явлены QTL и ряд генов-кандидатов, связанных с содержанием жирных 
кислот в мышечной ткани. Из них наиболее значимые acot11, baat, pnpla3, 
lclat1, isyna1, elovl6, agpat9, me1, acaca, dgat2, plcxd3, fads2, scd, cpt1a, pisd, lipg, 
b4galt6, acsm1, acsl1, aacs и fasn, которые кодируют ферменты метаболизма 
жиров и жирных кислот, гены белков-транспортеров жирных кислот и жи-
ров fabp3, fabp4, fabp5, slc27a6, apol6 и copb2, а также гены mlxipl, ppard, wnt11, 
foxo3, tnfaip8, npas2, fndc5, adipoq, adipor2, trhde, cidec, ccdc88c, tysnd1 и sgk2, 
кодирующие транскрипционные факторы и эффекторные белки, которые 
регулируют энергетический и жировой обмен. Необходимы дальнейшие ис-
следования по валидации выявленных генов-кандидатов и их аллельных ва-
риантов как генетических маркеров содержания жирных кислот в мышеч-
ной ткани овец, что может быть использовано в селекционной практике 
для улучшения качества баранины. 
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A b s t r a c t  
  

Sheep husbandry contributes significantly to global food production. Improving the biochem-
ical parameters of meat is one of the urgent goals of sheep breeding programs due to the changed 
customers’ requirements for food quality, in particular its dietary properties. The fatty acid composition 
is one of the important indicators of meat quality. High concentrations of saturated fatty acids in the 
human diet are known to increase plasma cholesterol concentrations which increases the risk of de-
veloping diabetes, obesity, and cardiovascular disease (A.P. Simopoulos, 2001; F.B. Hu et al., 2001). 
Improving the dietary properties of sheep meat by breeding animals with the increased content of 
unsaturated fatty acids is one of the possible measures that could reduce the incidence of these diseases. 
In addition, intramuscular fatty acid composition affects flavor, aroma, juiciness, and tenderness of 
the meat and the digestibility of fat. These reasons determine the relevance of identifying genetic 
markers associated with intramuscular fatty acid composition in sheep and their use in sheep breeding 
programs. This review analyzes data on phenotypic variability, inheritance of the intramuscu-lar fatty 
acid composition in sheep, and candidate genes identified due to genome-wide association studies 
(GWAS) with DNA microarrays technology (R. Bumgarner 2013) and high-throughput RNA sequenc-
ing method (RNA-seq) applicable in studying genetic mechanisms that are involved in the formation 
of animal phenotypes at the gene expression level (A. Oshlack et al., 2010; K.O. Mutz et al., 2013; R. 
Stark et al., 2019). Research results demonstrate that the quantitative indicators of the intramuscular 
fatty acid composition in different breeds of sheep and the degree of heritability of this trait vary widely 
which indicates the possibility of changing the profiles of the fatty acid composition of mutton through 
the use of genetic methods in sheep breeding programs (E. Karamichou et al., 2006; H.D. Daetwyler 
et al., 2012; S.I. Mortimer et al., 2014; S. Bolormaa et al., 2016; G.A. Rovadoscki et al., 2017).  
Summarizing GWAS и RNA-seq results, the most significant candidate genes associated with the fatty 
acid composition of sheep meat are i) acot11, baat, pnpla3, lclat1, isyna1, elovl6, agpat9, me1, acaca, 
dgat2, plcxd3, fads2, scd, cpt1a, pisd, lipg, b4galt6, acsm1, acsl1, aacs, and fasn which encode the 
enzymes of fat and fatty acids metabolism; ii) the genes encoding fatty acid transporters FABP3, 
FABP4, FABP5, SLC27A6, APOL6, and COPB2; iii) mlxipl, ppard, wnt11, foxo3, tnfaip8, npas2, fndc5, 
adipoq, adipor2, trhde, cidec, ccdc88c, tysnd1 and sgk2 genes which encode the transcription factors 
and effector proteins, regulating energy and fat metabolism (X. Miao et al., 2015; S. Bolormaa et al., 
2016; L. Sun et al., 2016; G.A. Rovadoscki et al., 2017; R. Arora et al., 2019). These data allow a 
deeper understanding of the genetic mechanisms underlying the phenotypic variability of intramuscular 
fatty acid composition in sheep, which is a necessary background for successful selection strategies in 
sheep husbandry.  
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