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ЭФФЕКТИВНОСТЬ ОТБОРА ПО КОЛИЧЕСТВЕННЫМ
ПРИЗНАКАМ И АСИММЕТРИЧНЫЕ ОТВЕТЫ

Повышение эффективности отбора по количественным признакам имеет
важное значение для практики животноводства, так как это создает
возможность подбирать особей с наивысшей желательной генетической
ценностью для размножения. Теоретические основы генетики количе-
ственных признаков (признаков продуктивности) разработаны Р. А. Фи-
шером (Fisher, 1918) и С. Райтом (Wright, 1921), кроме того, следует
отметить также некоторые работы Дж. Л. Лаша (Lush, 1937, 1949,
1964). Математическая и статистическая стороны количествен-
ной генетики послужили основой ряда великолепных монографий мно-
гих ученых (Kempthorne, 1957; Dickerson, 1959; Falconer, 1960; Crow,
Kimura, 1970), которые с помощью биометрических методов разделили
фенотипическую дисперсию на разные компоненты, определив тем
самым генетическую ценность животных исследуемой популяции.

Если в прошлом селекцию животных проводили по одному или двум
хозяйственно ценным признакам в отдельности (например, по удою,
проценту жира в молоке, скорости роста и т. д.), то начиная с 1940-х гг.
используется комплексная оценка животного. Для оценки наследствен-
ных качеств животного по нескольким признакам используется селек-
ционный индекс. Различные проблемы, возникающие с применением
селекционных индексов, включая и методы их вычисления, рассмат-
риваются в работах Л. Н. Хейзела и Дж. Л. Лаша (Hazel, Lush,
1942; Hazel, 1943), Дж. М. Лернера (Lerner, 1950), Дж. Е. Дикерсона
(Dickerson, 1959), О. Кемпторна (Kempthorne, 1957), Ч. Р. Хендерсона
(Henderson, 1963), Р. Р. Тейнберга (1971) и других исследователей.
Начиная с перечисленных работ, при создании программ селекции
животных исследователи стали придерживаться двух направлений:
генетического улучшения селектируемого материала и комплексной
экономической оценки достигнутых результатов. В настоящее время
при создании селекционных программ разведения сельскохозяйствен-
ных животных особое значение имеют работы Дж. Иоганссона
(Johansson, 1959) по разведению молочного скота и Е. Дж. Варвика
(Warwick, 1969) по разведению мясного скота, труды X. Н. Турнера
(Turner, 1969) по разведению овец и некоторые труды, посвященные
разведению свиней (Fredeen, 1969; King, 1970; Jonsson, Staun, 1974).

Однако следует отметить, что комплексное определение хозяйствен-
ной ценности животных не позволяет полностью использовать генети-
ческий потенциал исследуемой популяции по одному количественному
признаку. Теоретические вопросы генетики количественных признаков
решаются только в лабораторных условиях в строгих экспериментах,
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где контролируется основная часть факторов, влияющих на исследуе-
мый признак. Такие эксперименты проводятся на классических лабо-
раторных объектах дрозофиле, мышах и крысах. Так, в литературе
имеется много интересных данных по изучению дрозофилы (Mather,
Harrison. 1949; Robertson, 1956; Каск, 1971; Palenzona и др., 1976;
Baptist, Robertson, 1976), мышей (Roberts, 1965; Sutherland и др., 1974;
McPhee, Neill, 1976). На основе этих исследований можно сделать
вывод, что в формировании количественного признака участвует много
локусов, большинство из которых имеют малое индивидуальное влия-
ние, но при направленном отборе при их аддитивном действии получа-
ется суммарный результат. Так как отбор изменяет частоту аллелей, я
тем самым и генотипов в популяции, частота желательных аллелей
в популяции потомков будет выше, чем в родительском поколении
(Wright, 1956, 1968, 1969; Kempthorne, 1960; Poilak, 1966; Robertson,
1964, 1966, 1970; Burrows, 1972). В то же время изменение частоты
определенного гена зависит от интенсивности отбора, выражен-
ного коэффициентом селекции (s), и от исходной частоты данного гена
( q). Д. С. Фолконер (Falconer, 1960) выражает это изменение форму-
лой

Так как s и q имеют при количественных признаках малые значения,
то 1—sqml, а при отсутствии доминирования

Теоретические и экспериментальные вопросы изменения генных частот
детально рассматривались многими исследователями (Дубинин, 1970;
Меттлер, Грегг, 1972; Wright, 1968; Ewens, 1969; James, 1970). К сожа-
лению, при изменении количественных признаков в ходе опытов нет
возможности проследить за изменением отдельных генов, так как один
признак формируется многими генами. Результаты отбора в данном
случае оцениваются по сдвигу среднего фенотипа полуляции. При отсут-
ствии корреляции и ннтеракции между генотипом и средой средний
фенотип популяции равен среднему генотипу (P—G ), так как измене-
ние количественных признаков зависит главным образом от действия
аддитивных генов. Эффективность отбора или генетический сдвиг по
наблюдаемому количественному признаку (AG) измеряется сдвигом
среднего фенотипа популяции в течение определенного отрезка време-
ни, обычно в течение одного поколения

или

где. Р_ средний фенотип популяции до отбора,
Р_\ средний фенотип популяции после отбора,
Р р средний фенотип родителей,
Р0 средний фенотип потомков.

Для характеристики интенсивности отбора вводят селекционный
дифференциал (SD), представляющий собой разницу между феноти-

1
т sqii-q)

Aq=—-.
.n 1 sq

Л? =± ~sq{\ —q) .

AG = P l -P

\G=P 0 -PV ,



Эффективность отбора по количественным признакам.. 177

пической средней отобранной группы особей (Р р ) и сред-
ней всего родительского поколения до отбора (Р):

Величина SD зависит от двух следующих факторов:
1) от доли отбираемых родителей (у) и

2) от фенотипического стандартного отклонения признака (сгр ).

По Е. Веберу (Weber, 1967) средняя арифметическая отсеченной части
нормального распределения равна:

где 2 функция стандартизованной кривой в пункте щ,
v площадь отсеченной части нормальной кривой.

Обычно SD выражается в единицах стандартного отклонения соответ-
ствующего признака и называется интенсивностью селекции (i) или
стандартизованным SD:

Исходя из этого,

Интенсивность отбора зависит от доли животных, отбираемых в каче-
стве родителей следующего поколения. Соответствующие таблицы
определения интенсивности отбора приводятся Дж. Л. Лашем и дру-
гими учеными (Lush, 1937; Le Roy, 1960; Becker, 1964). Зная SD,
можно прогнозировать эффективность отбора по данному признаку
(Cunningham, 1969)

где гА . Р корреляция между фенотипом и аддитивным генотипом;
ал стандартное отклонение аддитивных генотипов

ское стандартное отклонение ас).
Можно доказать, что гА.Р равняется h

Следовательно, это уравнение можно представить в виде

так как

Из приведенного видно, что эффективность отбора по данному призна-
ку зависит от интенсивности селекции (t), от величины фенотипиче-
ских различий в популяции (аР ) иот точности определения генотипа
по фенотипу (h2 ) . Если отбор проводится у особей только одного пола,
то эффективность его за поколение выражается формулой (Ее Roy,
1966)

(если SD =öp, эффективность селекции (AG) равняется h2 op)

SD—Pp—P.

Pp=~=P+SD,

. Рр Р__ SD z
Op Gp V

SD=i- Gp.

AG =rA .P -i-aA ,

аг А

Oa •Op Oa * (Jp

AG = A =~-SD= h2 -SD,
Op Op 02p

SD i-op и ДG =i-op-h2
.

A G=-—-h 2 -op
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При отборе обычно наиболее значительные результаты наблюда-
ются в сторону уменьшения признака от популяционного среднего.
Например, при селекции карпов на низкую и высокую скорость при-
роста Р. Моав и Г. Волфарт (Moav, Wohlfarth, 1966, 1973, 1976) полу-
чили асимметричные результаты. Селекционный эффект был почти
равен нулю при селекции на высокую скорость прироста, но значитель-
ным при селекции на низкую скорость его. На основе своих, а также
других работ, эти авторы делают вывод, что линии Европейского карпа
уже достигли селекционного плато, несмотря на достаточно большую
вариабельность. Аналогичные результаты получены и нами на лабора-
торных животных, а также другими исследователями (Roberis, 1966;
Каск, 1970; Falconer, 1971; Eisen, 1972; Latter, 1973; Frankham, Barker,
1978). Мы проводили отбор на увеличение и уменьшение длины крыла
Drosophila melanogaster дикой линии Кантон-С в течение 60 поколений.
Полученные данные позволяют утверждать, что результаты селекции за-
висят от изменчивости селектируемого материала. Изменчивость же его,
выраженная в виде коэффициентов варьирования, в начале эксперимента,
уменьшается, в дальнейшем в какой-то мере стабилизируется, а затем
даже медленно увеличивается. Варьирование признака при минус-
направлениом отборе в некоторых сублиниях было явно значительнее,
чем в линиях, в которых отбор проводили на увеличение длины крыла.
Этим и можно объяснить большую эффективность отбора в минусна-
правленных линиях. Цикличность изменчивости, в свою очередь, можно
объяснить изменениями генотипа в ходе отбора, в результате чего появ-
ляется возможность использования тех генотипических ресурсов, кото-
рые в старой системе не могли быть использованы. Причинами асим-
метричности отбора могут служить и другие факторы, например,
направленное доминирование, замедление в результате естественного
отбора ответов на отбор в одном направлении и ускорение их в другом,
ннбредная депрессия и разная интенсивность отбора.

У сельскохозяйственных животных скромные ответы на селекцию
представляют собой сложную проблему в основном при отборе по ре-
продуктивным свойствам, таким как, яйценоскость и величина помета
(Lerner, 1958; Dickerson, 1965; Festing, Nordskog, 1967; Clayton, 1972).
Репродуктивные свойства в связи с низкой их наследуемостью дают
меньший эффект при отборе, чем, скажем, размеры животных. Асим-
метричные ответы на отбор можно объяснить и следующим обра-
зом. В ходе эволюции каждый вид достигает оптимального видового
гомеостаза. Можно полагать, что при отборе на уменьшение признака
от организма требуется меньший размах функциональных перестроек,
чем при отборе на увеличение его, тем более что отбор по увеличению
одного количественного признака обычно сопровождается измене-
ниями и в других признаках. Эффективность отбора, проводимого
по одному признаку, можно увеличить тремя путями: повышением
наследуемости, уменьшением доли отбираемых особей и увеличением
фенотипической и генотипической изменчивости признака. Наследуе-
мость, в свою очередь, можно увеличить путем повышения точности
определения генетической ценности особей, что достигается учетом дан-
ных родственности, вычислением продуктивности в течение нескольких
периодов и уменьшением паратнпической дисперсии с помощью более
строгого контроля среды. Уменьшение доли отбираемых особей явля-
ется наиболее радикальным способом увеличения эффективности отбора,
однако и здесь имеются пределы (Hill, Robertson, 1966). Повышение
интенсивности селекции за счет ликвидации болезней, улучшения усло-
вий кормления и содержания животных весьма ограничено (Robertson,
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1960, 1966; Legates, 1967). Кроме того, следует отметить, что при уве-
личении количества селекционных признаков интенсивность селекции
уменьшается.

Генетическая дисперсия, а следовательно, и генетическое и фено-
типическое стандартное отклонение (ао, сгр) изменяются при селекции,
так как изменяется частота генов. При полигенных признаках, однако,
ос и Ор изменяются крайне медленно и обратно пропорционально коли-
честву локусов, определяющих данный признак. Так, кроме интро-
дукции генов из других популяций возможности существенного изме-
нения генетической дисперсии крайне ограничены (Mather, 1966;
Bulmer, 1971). В данном случае для этого можно использовать инду-
цированный мутационный процесс. Восстановление генетической измен-
чивости при помощи искусственного мутагенеза теоретически возмож-
но, но пока что не имеется доказательств практического использования
его у сельскохозяйственных животных. Более того, до тех пор пока не
станет возможным направленный мутагенез, нежелательные мутации,
получаемые одновременно с желательными, могут настолько удорожить
получение последних, что применение искусственного мутагенеза ока-
жется нецелесообразным. По-видимому, единственным примером
успешного применения искусственного мутагенеза для повышения
эффективности отбора является работа с тутовым шелкопрядом. Во-
просы использования искусственного мутагенеза при отборе по коли-
чественным признакам будут изложены в нашем следующем сообще-
нии.
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	Рис. 1. Hydromerrnis (Dispimerrnis) macroovata sp. n., $. ГК головная капсула взрослого гельминта; ГК.Л то же для постпаразитической личинки; ЗК задний конец тела взрослого гельминта; ЗКЛ то же для личинки; пит пищеводная трубка; ПКЛ передний конец тела личинки; — середина тела взрослого гельминта; СРТ2 середина тела на большем участке; СРТЛ то же для личинки.
	Рис. 2. Hydromermis (Dispirnermis) muticauda sp. n., 9.
	Рис. 3. Hydromermis (Hydromermis) sitaensis sp. n., $
	Untitled
	Untitled
	Untitled
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	Рис. 4. Динамика численности С. zaprjagaevi ь.р. п. в Хороге (по горизонтали —- месяцы и декады, по вертикали численность бабочек).
	Рис. 1. Гельфильтрация РНК BNrK в колонке (1X22 см) с биогелем Bio-Gel А-1,5ш (TEN-буфер, pH 8,5).
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	Рис. 3. Гельфильтрация РНК BNrK в колонке (1,3X70 см) с биогелем Bio-Gel A-5m (TEN-буфер, pH 8,5). •, о элюирование различных препаратов РНК, X элюирование маркеров (декстрановый синий + т-РНК из Е. coli В).
	Рис. 4. Центрифугирование РНК BNrK в градиенте плотности сахарозы (10—40%) в TEN-буфере при pH 8,5 в течение 7 ч при 36 ООО об/мин (VAC-601, SW3XS). ° РНК BNrK, X Т-РНК из E.coli В,
	Рис. 1. Связь между средневзвешенными величинами общего фосфора и гидрологическими характеристиками верхнего слоя моря на станции 15А (1972—1977 гг.).
	Рис. 2. Изменения количества общего фосфора (мкг-ат/л) и относительной концентрации органического фосфора (%) в слое o—2o0—20 м на станции 15А в 1972 1976 гг.
	Рис. 3. Связь между концентрацией фосфатов и эквивалентом окисления в Балтийском море.
	Рис. 4. Средневзвешенная концентрация Р-Р04 в слое 100—230 м на станции 15А с 1961 по 1977 гг.
	Рис. 5. Средневзвешенная концентрация Р-Р04 в слое o—2o м в Балтийском море с 1961 по 1977 г. (февраль). ISA, 5А и 28В станции.
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