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СОВРЕМЕННЫЕ МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКИЕ 
И ГЕНОМНЫЕ ТЕХНОЛОГИИ 

В ОБЛАСТИ ИЗУЧЕНИЯ БИОЛОГИИ ПТИЦ. 
2. ФУНДАМЕНТАЛЬНЫЕ ИССЛЕДОВАНИЯ 
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Аннотация 
На примере анализа цитогенетических карт и хромо-

сомных перестроек восьми видов птиц показана возмож-
ность успешного применения современных геномных ме-
тодов и технологий для выявления общих и специфиче-
ских особенностей геномной организации и углубленного 
понимания фундаментальных закономерностей эволюции 
птичьих геномов. Предложена интерпретация наблюдае-
мой геномной вариативности и специфических хромосом-
ных перестроек, которая согласуется с имеющейся инфор-
мацией об общей организации и изменчивости геномов тех 
или иных видов и систематических групп птиц. 

Ключевые слова: геномные технологии, хромосомные 
перестройки, геномы птиц, эволюция геномов 

Введение 
Генерирование первой доступной геномной последова-

тельности птиц для домашней курицы (International 
Chicken Genome Sequencing Consortium, 2004) послужило 
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отправной точкой для последующего получения геномных 
карт индейки и зебровой амадины (Romanov, Dodgson, 
2005, 2006) и последовательностей их геномов. В даль-
нейшем были секвенированы еще 48 птичьих геномов 
(Zhang et al., 2014), что, наряду с прогрессом в современ-
ных высокопроизводительных молекулярно-генетических 
и геномных методах и технологиях, позволило сделать 
значительный рывок в области широкомасштабных фун-
даментальных исследований, проводимых на птицах. Так, 
были получены новые, углубленные сведения о макроэво-
люции и филогенетике класса птиц (Zhang et al., 2014; 
Jarvis et al., 2014; Romanov et al., 2014b). 

Неослабевающий интерес в сфере фундаментальных ис-
следований птиц сохраняется и включает такие направле-
ния, как изучение общих и частных аспектов устройства 
птичьего генома, его функционирования и эволюции 
(Damas et al., 2014). В частности, одним из ключевых мо-
ментов научной работы в этой области является выяснение 
хромосомных перестроек, как внутрихромосомных, так и 
межхромосомных, что позволяет представить конкретные 
пути эволюционирования геномов птиц (Romanov et al., 
2014a, b). Основной задачей данного исследования было 
проведение поиска и анализа эволюционных изменений 
(хромосомных перестроек) в макрохромосомах на примере 
нескольких видов птиц, геном которых наиболее изучен к 
настоящему времени. 

Материалы и методы 
С целью изучения характера хромосомных перестроек в 

макрохромосомах птиц были отобраны восемь видов, 
представляющих шесть из 32 отрядов новонебных птиц 
(неогнат): черный дрозд (Turdus merula) и атлантическая 
канарейка (Serinus canaria), оба представители отряда во-
робьинообразных; евразийский вальдшнеп (Scolopax 
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rusticola; отряд ржанкообразных); курица (Gallus gallus) и 
цесарка (Numida meleagris), оба представители отряда ку-
рообразных; пустынная дрофа (Chlamydotis undulata; отряд 
дрофообразных); сизый голубь (Columba livia; отряд голу-
беобразных) и домашняя утка (Anas platyrhynchos; отряд 
гусеобразных) (Kiazim et al., неопубл. дан.). Положение 
восьми видов на филогенетическом дереве птиц (Prum et 
al., 2015) условно представлено на рис. 1, построенном с 
помощью программы ETE Toolkit (Huerta-Cepas et al., 
2016). 

 
Рис. 1. Филогенетическое дерево для восьми представителей 

новонебных птиц: канарейки (A), дрозда (B), голубя (P), 
дрофы (H), вальдшнепа (W), курицы (C), цесарки (G) и утки (D). 
Гипотетический предок новонебных птиц (Neognathae) обведен 
красным овалом. В качестве аутгруппы использован страус (O), 

представитель бескилевых птиц (Paleognathae) 

Для скрининга хромосом восьми видов методом межви-
довой флуоресцентной гибридизации in situ (FISH) был 
использован универсальный птичий гибридизирующий на-
бор зондов, в качестве которых использовались куриные 
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БАК-клоны (Damas et al., 2017; O’Connor et al., 2018). 
С помощью этого набора предполагалось проследить эво-
люцию макрохромосом посредством создания сравнитель-
ных цитогенетических карт. Этот подход позволяет иден-
тифицировать такие перестройки хромосом, как разрывы, 
слияния, дупликации и инверсии, все из которых вносят 
вклад в хромосомные изменения, влияющие на видообра-
зование и филогенетические отношения между видами. На 
основе полученных сравнительных цитогенетических карт 
(Kiazim et al., неопубл. дан.) была проведена реконструк-
ция генома гипотетического предка новонебных птиц по-
средством программы MLGO (Hu et al., 2014). Анализ на-
блюдаемых хромосомных перестроек у восьми видов от-
носительно предкового генома проводили визуально и с 
использованием программы GRIMM (Tesler, 2002). 

Результаты и обсуждение 
Обобщенная информация о хромосомных перестройках, 

выявленных для восьми изученных видов птиц, представ-
лена в табл. 1. Наименьшее количество всех перестроек 
было характерно для курицы (4) и цесарки (6), представи-
телей отряда курообразных — более ранней систематиче-
ской группы в эволюции птиц. Наибольшее количество 
всех хромосомных перестроек (16) обнаружено у вальд-
шнепа. 

Для дальнейшего анализа хромосомных перестроек бы-
ли выбраны пять признаков (факторов), имеющих индиви-
дуальные значения для каждого из восьми сравниваемых 
видов птиц: R1 — степень успешности межвидовой FISH-
гибридизации, R2 — общее количество всех перестроек, 
R3 — число всех внутрихромосомных перестроек, R4 — 
число всех межхромосомных перестроек и R5 — отноше-
ние двойного набора хромосом вида к типичному птичье-
му кариотипу, принятому за 80 хромосом (2 n/80). 
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Таблица 1 

Внутрихромосомные (в/х) и межхромосомные (м/х) 
перестройки в геномах восьми видов птиц 

Вид 

К
ар

ио
ти

п 
2n

) 

R1, 
% 

И
нв

ер
си

и 

Д
уп

ли
ка

-
ци

и 

Транс-
лока-
ции 

С
ли

ян
ия

 

Ра
зр

ы
вы

 Всего пере-
строек 

в/х м/
х в/х м/х все

х 
Курица 78 100 3 – – – 1 – 3 1 4 
Цесар-
ка 78 100 4 – – – 2 – 4 2 6 

Утка 80 85,1 8 – – – – – 8 0 8 
Голубь 80 93,2 11 – – – – – 11 0 11 
Дрофа 78 87,8 9 – – – – – 9 0 9 
Дрозд 80 78,4 9 – – – – 1 9 1 10 
Кана-
рейка 80 73,0 4 2 2 2 – 1 8 3 11 

Вальд-
шнеп 96 73,0 8 – – 3 – 5 8 8 16 

R1 — степень успешности межвидовой FISH-гибридизации 
с помощью куриных зондов. 

Как видно из табл. 1, каждый из этих пяти факторов 
имеет свою специфическую изменчивость и характер (ве-
личину и разброс) значений. Например, фактор R4 для ут-
ки, голубя и дрофы равен 0, поскольку у этих видов не бы-
ли найдены межхромосомные перестройки; если взять 
двойной набор хромосом (2n), используемый при вычис-
лении показателя R5, то здесь мы имеем, как правило, лишь 
два имеющихся значения (78 и 80), и только вальдшнеп 
(96) выбивается из этого ряда, и т.п. в случае других фак-
торов. Другими словами, интегрально обобщить такие раз-
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нокачественные факторы в какой-либо один показатель 
довольно затруднительно. Поэтому в качестве решения 
этой проблемы было предложено сделать преобразование 
этих очень разнокачественных данных для пяти факторов 
посредством их ранжирования. Например, вместо имею-
щихся значений числа всех межхромосомных перестроек, 
которые используются в качестве R4, 

1 
2 
0 
0 
0 
1 
3 
8 

можно присвоить соответствующие ранги для каждого 
значения (в порядке возрастания исходных величин от 0 до 
8): 

2 
3 
1 
1 
1 
2 
4 
5 

Аналогичные преобразования (ранжирования) были вы-
полнены для остальных четырех факторов. Затем преобра-
зованные значения для пяти факторов были перемножены 
между собой для каждого вида, что дало новый интеграль-
ный показатель (R5). 

Далее был построен график для восьми видов, где по 
оси у отложено общее количество всех перестроек (R2), а 
по оси x — интегральный показатель R5 (рис. 2). Для по-
лученных на графике рис. 2 восьми точек затем была вы-
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брана степенная функция, которая дала весьма высокую 
корреляцию (R=0,9321) и которую можно интерпретиро-
вать как адекватную зависимость для отражения вариатив-
ности восьми геномов птиц относительно друг друга и в 
эволюционном плане в целом. 

 
Рис. 2. Графическая зависимость интегрального показателя 

геномной вариативности и специфических хромосомных 
перестроек (R5; ось x) от общего количества всех перестроек 

(ось y) для восьми представителей новонебных птиц 
(Neognathae): курицы (C), цесарки (G), утки (D), дрофы (H), 

голубя (P), канарейки (A), дрозда (B) и вальдшнепа (W) 

Интересно, что на графике рис. 2 мы имеем близкое 
расположение друг к другу курицы и цесарки (C, G), при-
надлежащих к отряду курообразных, и канарейки и дрозда 
(A, B) из отряда воробьинообразных, при очень удаленном 
местоположении вальдшнепа (W; отряд ржанкообразных), 
что хорошо согласуется с филогенией, принятой нами для 
данных восьми видов (рис. 1). Голубь (P), в принципе, то-
же занимает весьма обособленное положение, и рядом с 
ним располагается дрофа (H; рис. 2), что также вписывает-
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ся в принятую филогению (рис. 1). В то же время утка (D) 
более приближена к этим двум видам, удаляясь от курицы 
и цесарки (рис. 2), с которыми утка таксономически обра-
зует общую кладу — надотряд Galloanserae (рис. 1). На-
блюдаемые некоторые расхождения в распределении 
восьми видов на графике рис. 2 с общепринятыми филоге-
нетическими концепциями для птиц могут быть объясни-
мы, поскольку в настоящей работе применялся FISH-
метод, от которого довольно трудно ожидать очень высо-
кой точности. Тем не менее даже с помощью этого метода 
мы смогли увидеть некоторые общие закономерности, ха-
рактерные для принятой таксономии (филогении) и эво-
люции геномов данных видов. 

Предлагаемая интерпретация геномной вариативности и 
специфических хромосомных перестроек (рис. 2) согласу-
ется также с накопленными к настоящему времени сведе-
ниями об общей организации и изменчивости геномов тех 
или иных видов и систематических групп птиц (Zhang et 
al., 2014; Romanov et al., 2014a, b). Так, геном курицы, за-
нимающей на графике рис. 2 наиболее низкую позицию (с 
минимальными показателями вариативности и перестро-
ек), рассматривается как наиболее близкий к предковому 
геному птиц (Romanov et al., 2014b), в то время как геномы 
воробьинообразных, как самого разнообразного и в эволю-
ционном плане более недавнего отряда птиц, обнаружива-
ют очень высокую скорость эволюционирования (Zhang et 
al., 2014; Jarvis et al., 2014). По-видимому, геном вальд-
шнепа из отряда ржанкообразных характеризуется очень 
высокой степенью хромосомных изменений, что выража-
ется как в повышенном диплоидном наборе хромосом, так 
и в большом числе хромосомных перестроек, как это про-
демонстрировано в настоящем исследовании на примере 
генома вальдшнепа и не обнаружено нами в имеющихся 
литературных источниках. 
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Abstract 
By the example of the analysis of cytogenetic maps and 

chromosome rearrangements of eight bird species, the feasibil-
ity of successful application of current genomic methods and 
technologies for identifying general and specific features of 
genome organization and in-depth understanding of the funda-
mental laws of evolution of avian genomes has been shown. 
An interpretation of the observed genomic “variadicity” and 
specific chromosome rearrangements has been proposed, 
which is consistent with the available information on the gen-
eral organization and variability of the genomes of certain avi-
an species and systematic groups. 

Key words: genomic technologies, chromosome rearrange-
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