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Реферат. В молочном скотоводстве Свердловской области за последние два десятилетия произошел 
породный переход от черно-пестрой породы к голштинской, что ставит вопрос о последствиях этого 
процесса для генома популяции. Анализ неравновесного сцепления является ключевым инструментом для 
оценки генетической структуры, эффективности геномной селекции и сохранения генетического разноо-
бразия. В ходе сравнения двух поколений маточного поголовья Свердловской области установлено, что у 
молодой группы на 20–35 % более высокие значения неравновесного сцепления по сравнению со старшим 
поколением. Средние значения коэффициента детерминации (R2) по геному составили 0,10 и 0,08, а нор-
мализованного коэффициента (D’) – 0,59 и 0,50 для младшего и старшего поколений соответственно. 
Несмотря на различия в средних значениях, общий паттерн распределения неравновесного сцепления по 
хромосомам сохраняется (коэффициент корреляции Спирмена >0,94). Максимумы неравновесного сцепле-
ния зафиксированы на хромосомах BTA14, BTA16 и BTA20, где расположены локусы, ассоциированные с 
молочной продуктивностью и здоровьем. Скорость распада неравновесного сцепления у старшего поколе-
ния выше, чем у молодых особей. Полученные результаты свидетельствуют об усилении интенсивности 
отбора и повышении гомогенности генома в современной популяции и имеют важное практическое зна-
чение для оптимизации программ геномной селекции в регионе.
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Abstract. Over the past two decades, the dairy cattle population in the Sverdlovsk region has undergone a 
transition from Black Pied to Holstein breeds, raising questions about its consequences for the genome structure. 
Analysis of linkage disequilibrium is a key tool for evaluating genetic structure, efficiency of genomic selection, 
and preservation of genetic diversity. A comparison of two generations of female stock in the Sverdlovsk region 
revealed that younger animals have 20–35 % higher values of linkage disequilibrium compared to older ones. 
The average values of determination coefficient (R²) across the genome were 0.10 and 0.08, while normalized 
coefficients (D’) were 0.59 and 0.50 for younger and older generations, respectively. Despite differences in 
mean values, the overall pattern of distribution of linkage disequilibrium along chromosomes remains consistent 
(Spearman correlation coefficient >0.94). Linkage disequilibrium peaks are observed on chromosomes BTA14, 
BTA16, and BTA20, where loci associated with milk productivity and health are located. The rate of decay of 
linkage disequilibrium is higher in the older generation compared to young individuals. These findings indicate an 
increase in selection intensity and greater homogeneity of the genome in modern populations, which is important 
for optimizing regional programs of genomic selection.
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В Свердловской области за последние два 
десятилетия крупный рогатый скот молочно-
го направления претерпел породный переход 
от черно-пестрой породы к голштинской [1, 2].  
В связи с этим возникает вопрос о том, к каким 
изменениям в геноме это привело. Один из спо-
собов исследовать данный вопрос – анализ не-
равновесного сцепления.

Неравновесное сцепление (НС) является важ-
ным популяционно-генетическим параметром, 
который отражает неслучайную ассоциацию ал-
лелей разных локусов в популяции. Основными 
методами оценки НС являются коэффициент 
детерминации R2 [3] и нормализованный коэф-
фициент Левонтина D’ [4]. R2 – мера неравно-
весного сцепления, которая определяется как 
квадрат коэффициента корреляции между парами 
однонуклеотидных полиморфизмов (ОНП). D’ – 
это разница между фактической и ожидаемой 
частотой гаплотипов НС, нормализованная отно-
сительно теоретического максимума, возможному 
при данных аллельных частотах. 

В молочном скотоводстве изучение неравно-
весного сцепления имеет важное значение для 
понимания генетической структуры популяций, 
эффективности геномной селекции и сохранения 
генетического разнообразия [5]. Начавшись в 
середине нулевых годов ΧΧΙ в. исследования, в 
основном сосредоточенные в Северной Америке 
и Австралии [6–11], продолжаются и сегодня с 
расширением географии.

У скота голштинской породы Португалии 
средние значения D’ и R2 составляют 0,628 и 
0,122 соответственно [12]. Авторы отмечают: 
самое высокое значение D’ было найдено на 
BTA 20 (0,664), а самое высокое значение R2 на 
BTA 14 (0,158). Неравновесное сцепление R2 
голштинского скота в Сербии составило 0,034; 
максимум (R2 = 0,047) был зафиксирован на BTA 
20 [13]. В хорватском поголовье среднее значение 
R2 по всем аутосомам оказалось на уровне 0,16; 
максимум – 0,23 на BTA20 [14]. Подобные же 
результаты получены и для голштинской породы, 
разводимой в Пакистане [15], D’ составил 0,55.  
К сожалению, авторы прямо не указывают среднее 
значение R2, однако оно достоверно больше 0,2 
и выше по сравнению с породами: сахивал (Bos 
indicus), неллор (Bos indicus), герефордская (Bos 
taurus) и аборигенный скот – систани (Bos tau-
rus). Максимальное значение нормализованного 
коэффициента Левонтина было обнаружено на 
BTA1 и составило 0,66; максимальное значение 
коэффициента детерминации на BTA14 – 0,15.

Прямое сравнение результатов разных ис-
следований затруднено в первую очередь из-за 
использования разного числа ОНП, а также раз-
ных размеров блоков. Однако исследования фик-
сируют быстрый распад оценки R2 с увеличением 
расстояния между аллелями внутри голштинской 
породы. Скорость, с которой происходит этот 
распад, зачастую выше, чем в других группах и 
породах крупного рогатого скота [16–20].

Цель исследования – определить изменение 
неравновесного сцепления в геноме крупного 
рогатого скота Свердловской области, произо-
шедшее в ходе интенсивной голштинизации.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ 
ИССЛЕДОВАНИЙ

Исследование проводилось в период с 2019–
2022 гг. в Свердловской области. Объектом иссле-
дования были особи маточного поголовья разных 
годов рождения, разбитых на две поколенческие 
группы, из девяти сельскохозяйственных органи-
заций Свердловской области.

В исследовании использовали результаты 
генотипирования коров, полученные с помощью 
ДНК-биочипов Illumina (США) в ФГБНУ ФИЦ 
ВИЖ им. Л.К. Эрнста и в ООО «Мираторг». Пер-
вичную фильтрацию по Gene Score>0.35 прово-
дили в R [21]. Последующую фильтрацию по 
отсутствующим данным генотипов проводили 
с помощью PLINK v1.9 [22] и опций --geno 0.1 
--mind 0.05. Фильтрацию по частоте минорно-
го аллеля проводили там же с помощью опции 
--maf 0.05. Дополнительно проводили выявление 
и удаление дупликатов/монозиготных близнецов 
в программе KING [23].

Анализ данных, а именно расчет коэффици-
ента детерминации и нормализованного коэффи-
циента неравновесного сцепления Левонтина, 
проводился с использованием пакета snpStats 
[24] и функции ld(). Коэффициент корреляции 
по Спирману рассчитывали с помощью функции 
cor() [21]. Точки излома определяли с помощью 
пакета segmented [25].

Результаты визуализировали в R и пакета 
ggplot2 [26].

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ И ИХ 
ОБСУЖДЕНИЕ

По результатам первичной обработки данных, 
включавшей объединение данных генотипирова-
ния и фильтрацию ОНП, и образцов для анализа 
было доступно 40387 ОНП (уровень генотипи-
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рования 99,5 %) на 29 аутосомах крупного рога-
того скота и 1015 особей (248 – 2007–2014 годов 
рождения и 767 – 2018–2022 годов рождения). 
Разница в численности анализируемых групп, 
на наш взгляд, могла лишь незначительно ска-
заться на результатах. Во-первых, в расчете ко-
эффициента детерминации и нормализованного 
коэффициента Левонтина используются частоты 
аллелей и гаплотипов, т. е. относительные, но не 
абсолютные значения; во-вторых, фильтрация по 
частоте минорного аллеля позволяет избегать 
экстремальных значений и, соответсвенно, ис-
кажения результатов. В первой поколенческой 
группе оценки неравновесия были рассчитаны 
для 685 210 пар ОНП, во второй – для 685 555 пар. 

Оба метода оценки неравновесного сцепле-
ния R2 и D’ демонстрируют на 20–35 % более 
высокие значения в поколении особей 2018–2022 
годов рождения по сравнению с возрастными 
особями (табл. 1). Средние значения НС на геном 
составили 0,08 и 0,10 по R2, 0,50 и 0,59 по D’, для 
особей 2007–2014 и 2018–2022 годов рождения 
соответственно. Отмечено, что в чистопородных 
линиях НС держится выше, особенно если по-
рода подвергалась интенсивной селекции [27]; 
особей поколения 2007–2014 гг. можно отнести 
к черно-пестрой породе уральского типа [1, 2], 

которая сама по себе является кроссом, сформи-
рованным в ходе скрещивания уральского отродья 
черно-пестрого скота и голштинской породы.  
С увеличением дистанции между ОНП, зако-
номерно уменьшаются и оценки НС. Значения 
неравновесного сцепления снижаются в блоке 
100–500 кн по сравнению с блоком 0–50 кн в 
2,5–3,5 раза для R2 и в 1,3–1,5 раза для D’.

В распределении средних значений оценок 
НС по хромосомам в поколениях сохраняется 
общий паттерн, коэффициент корреляции меж-
ду поколениями составляет 0,94 и 0,95 для R2 и 
D’ соответственно (рис. 1). Максимумы R2/D’ в 
поколении 2007–2014 гг. отмечены на хромо-
сомах: BTA16 = 0,10/0,53, BTA20 = 0,1/0,54 и 
BTA14 = 0,09/0,52; в поколении 2018–2022 гг. 
на тех же хромосомах, но со значениями 
выше: BTA20 = 0,13/0,64, BTA16 = 0,13/0,64 и 
BTA14 = 0,12/0,60. Максимумы неравновесного 
сцепления на данных хромосомах могут быть 
следствием отбора в голштинской породе, по-
скольку именно в данных хромосомах лежат 
локусы, ассоциированные с молочной продук-
тивностью [28–31], устойчивостью к маститу 
[32], устойчивостью к паратуберкулезу [33], эк-
стерьерными признаками, в том числе характе-
ристиками вымени [34].

Таблица 1
Оценки неравновесного сцепления между поколениями маточного поголовья Свердловской области

Estimates of linkage disequilibrium between generations of breeding stock in the Sverdlovsk region

Поколение, годы 
рождения Блок ОНП

R2 D’

Медиана x±sd Медиана x±sd

2007–2014
0–50 кн

0,11 0,24±0,287 0,96 0,75±0,320

2018–2022 0,13 0,26±0,306 0,99 0,8±0,297

2007–2014
50–100 кн

0,06 0,14±0,194 0,68 0,62±0,341

2018–2022 0,07 0,16±0,221 0,84 0,7±0,325

2007–2014
100–500 кн

0,03 0,07±0,112 0,47 0,5±0,327

2018–2022 0,04 0,1±0,145 0,64 0,6±0,329

2007–2014
500–1 Мн

0,02 0,05±0,077 0,39 0,45±0,313

2018–2022 0,03 0,08±0,111 0,54 0,54±0,320

2007–2014
Полные аутосомы

0,03 0,08±0,155 0,45 0,50±0,329

2018–2022 0,04 0,10±0,127 0,62 0,59±0,330

Примечание. x±sd – среднее±стандартное отклонение, кн – килонуклеотидов (1000 нукледотидов), Мн – мегану-
клеотидов (1 000 000 нуклеотидов).
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Рис. 1. Распределение по хромосомам средних оценок неравновесного сцепления в маточном поголовье круп-
ного рогатого скота Свердловской области: коэффициента детерминации (а) и нормализованного коэффициента 
неравновесного сцепления Левонтина (б); 2007–2014 – серая сплошная линия; 2018–2022 – черная пунктирная 

линия BTA – хромосома крупного рогатого скота
Distribution of average linkage disequilibrium estimates across chromosomes in the breeding stock of cattle in the 

Sverdlovsk region: the coefficient of determination (a) and the normalized Levontin linkage disequilibrium coefficient 
(b); 2007–2014 – gray solid line; 2018–2022 – black dotted line. BTA – cattle chromosome

Рис. 2. Распад неравновесного сцепления в геноме маточного поголовья крупного рогатого скота Свердловской 
области: а – коэффициента детерминации и б – нормализованного коэффициента сцепления Левонтина; двух 
поколений: 2007–2014 – серая сплошная линия; 2018–2022 – черная пунктирная линия, кн – килонуклеотидов 

(1000 нуклеотидов)
Linkage disequilibrium decay in the genome of the breeding stock of cattle in the Sverdlovsk region: a – the coefficient 

of determination and b – the normalized Levontin linkage coefficient; two generations: 2007–2014 – gray solid line; 
2018–2022 – black dotted line, kN – kilonucleotides (1000 nucleotides)



«Вестник НГАУ» – 4(77)/2025	 221

ВЕТЕРИНАРИЯ, ЗООТЕХНИЯ И БИОТЕХНОЛОГИЯ

У старшего поколения коров распад НС де-
монстрирует более низкие значения оценок не-
равновесного сцепления по сравнению с молодым 
поколением (рис. 2). Помимо этого, у старших 
особей средняя скорость распада НС на всем 
протяжении выше, чем у молодых особей; не-
значительно, на 0,56 % для коэффициента де-
терминации и на 17 % для нормализованного 
коэффициента сцепления Левонтина (табл. 2). 
В целом с увеличением расстояния между од-

нонуклеотидными полиморфизмами падает и 
средняя скорость изменения R2 и D’. Наибольшая 
скорость распада характерна для блока 0–50 кн: 
R2 в поголовье 2007–2014 гг. теряет по 5,77×10-3 
с каждой килобазой, D’ – 4,47×10-3; а в поколении 
2018–2022 гг. 5,68×10-3 и 3,58×10-3. Для обоих 
методов НС в менее протяженных расстояниях, 
до 250 кн, скорость была выше у возрастных 
особей; в блоке 500 кн-1 Мн, средняя скорость 
распада НС оказалась выше у молодых особей.

Таблица 2
Средняя скорость распада неравновесного сцепления, ед. НС/кн

Average rate of disequilibrium adhesion decay, units HA/kg

Блок ОНП
R2 D’

2007–2014 2018–2022 2007–2014 2018–2022
0–50 кн -0,005771 -0,005676 -0,004465 -0,003582
50–250 кн -0,000489 -0,000469 -0,000873 -0,00073
250–500 кн -0,000059 -0,000066 -0,00017 -0,000149
500–1 Мн -0,000019 -0,000029 -0,000061 -0,000076
0–1 Мн -0,000358 -0,000356 -0,000433 -0,00037

По экспериментальным данным распада не-
равновесного сцепления получены точки излома 
(рис. 3). Точки излома разделяют участки с раз-
ной скоростью угасания данных; до излома – 
график крутой, после переходит на плато. Для 
коэффициента детерминации получены точки 
излома 59,89 кн у поколения 2007–2014 годов 
рождения и 75,92 кн – у поколения 2018–2022 
годов рождения. Для нормализованного коэф-

фициента сцепления Левонтина точкам излома 
соответствуют координаты 118,61 кн в старшем 
поколении и 120,73 кн в молодом поколении. 
Таким образом, для более возрастных особей 
характерно не только более быстрое изменение 
оценок НС, но и то, что сцепление между ОНП 
начинает утрачиваться раньше, чем у молодых 
особей.

Рис. 3. Координаты точек излома и 95 % доверительный интервал для оценок неравновесного сцепления двух 
поколений молочного скота Свердловской области: 2007–2014 – светло-серый столбец;  

2018–2022 – темно-серый столбец
Coordinates of breakpoints and 95% confidence intervals for estimates of linkage disequilibrium in two generations of 

dairy cattle in the Sverdlovsk region: 2007–2014 – light gray column; 2018–2022 – dark gray column
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ВЫВОДЫ
1. Проведенное исследование выявило из-

менение уровня неравновесного сцепления в 
популяции молочного скота Свердловской обла-
сти при сравнении поколений 2007–2014 годов 
рождения и 2018–2022 годов рождения. Средние 
значения НС (R2 и D’) в популяции 2018–2022 
годов рождения на 20–35 % превышают показа-
тели старшего поколения, что свидетельствует о 
росте генетической гомогенности. Современная 
популяция характеризуется более высоким уров-
нем НС, что является прямым следствием интен-
сивного использования генетического материала 
голштинской породы. Попытка ответа на вопрос 
о целенаправленном (селекция) или вызванном 
случайными явлениями (дрейф генов и эффект 
основателя) изменении генофонда популяции 
крупного рогатого скота в Свердловской области 
станет темой дальнейших исследований.

2. Несмотря на различия в уровне оценок 
НС, паттерн распределения по аутосомам оста-
ется высококонсервативным между поколениями 
(ρ > 0,94). Это не вызывает удивления, поскольку 
оба поколения являются результатом голштиниза-

ции, но разной интенсивности и продолжитель-
ности. Максимальные значения НС стабильно 
регистрируются на хромосомах BTA14, BTA16 
и BTA20, известных содержанием локусов ко-
личественных признаков, ассоциированных с 
молочной продуктивностью, что подтверждает 
продолжительное селекционное давление на эти 
участки генома в голштинской породе. 

3. Различия в скорости распада неравновес-
ного сцепления между возрастными группами 
составили 0,56 % для коэффициента детермина-
ции и 17 % для нормализованного коэффициента 
сцепления Левонтина. Сдвиг точек излома R2: 
59,9→75,9 кн и D’: 118,6→120,7 кн означает, что 
неравновесное сцепление сохраняется на больших 
расстояниях. Это может указывать на снижение 
генетического разнообразия.

4. Полученные результаты о структуре и 
распаде неравновесного сцепления могут быть 
учтены при разработке селекционных стратегий 
для минимизации рисков инбридинга.

Исследование проведено в рамках госзадания Ми-
нистерства сельского хозяйства Российской Федерации 
(регистрационный номер 124061300024-1).
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