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Окраска оперения кур является сложным генетически детерминированным признаком. Изучение взаимодействий основных генов пигментации кур начато А.С. Серебровским.  Наиболее полные сведения по генам окраски оперения кур и пуха цыплят приводит З.М. Коган, указывая группы сцепления и расположение этих генов на карте хромосом. В 90-е годы подробно описано взаимодействие генов окраски, узора пера и генов-модификаторов, влияющих на интенсивность основной окраски и рисунка пера.  Выявлено, что у кур пигментацию регулирует рецептор меланокортина MC1-R, ассоциированный с локусом Е. Благодаря молекулярным исследованиям были картированы локусы доминантной белой окраски (I), рецессивной белой окраски (c/c), полосатого узора пера (В), сцепленного с полом, а также локус пятнистой окраски (mo). Окончательный фенотип зависит не только от отдельных генов, а и от их взаимодействий и генетической среды в целом. Одни и те же гены могут производить разные рисунки и оттенки основного оперения, а разные гены детерминировать одинаковые фенотипы. Несмотря на существенные успехи в области определения молекулярных причин появления того или иного типа окраски у кур, многое еще осталось не изученным
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Coloring the plumage of chickens is a complex genetically determined sign. The study of the interactions of the main genes of chicken pigmentation was started by A.S. Serebrovsky. The most complete information on the genes of coloring plumage of chickens and down of chickens is given by Z.M. Kogan, indicating the clutch groups and the arrangement of these genes on the chromosome map. In the 1990s, the interaction of color genes, pen pattern and modifier genes affecting the intensity of the main color and pattern of the pen was described in detail. It was found that in pigs the pigmentation is regulated by the MC1-R melanocortin receptor associated with the locus E. Due to molecular studies, loci of dominant white color (I), recessive white color (c / c), striped pen pattern (B) adherent to the floor , and spotted spot locus (mo). The final phenotype depends not only on individual genes, but also on their interactions and the genetic environment as a whole. The same genes can produce different patterns and shades of the main plumage, and different genes determine the same phenotypes. Despite the fact that there was significant progress in determining the molecular causes of the appearance of a particular type of color in chickens, much remains to be learned
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Изучение и знание генов окраски оперения имеет важное значение, поскольку эти гены могут служить генетическими маркерами, полезными для идентификации пород, популяций и других селекционных групп и, свойственных им признаков [10]. Окраска оперения – полигенный признак, в котором генные взаимодействия являются важными компонентами, влияющими на окончательный фенотип [2, 3, 5, 6]. Одни гены влияют на первичные эффекты – зональное и региональное распределение пигмента, другие на распределение пигмента внутри отдельных перьев, полосатость, пятнистость, окаймленность и другие узоры пера. Это разделение условно, поскольку часть генов влияет как на первичные, так и на вторичные фенотипические признаки [19].
Локус Е. Окрашенность оперения и других тканей зависит от наличия пигмента меланина, который вырабатывается специализированными клетками - меланоцитами [37]. Существуют десятки генов, контролирующих окраску оперения кур. Одним из основных является локус E, имеющий несколько разных аллелей. Он включает (в порядке доминирования): E – сплошной черный, характерный для пород: минорка, черный австралорп, панциревская и др; ER –березовая окраска (черное оперение с серебристым или золотистым окаймлением перьев  гривы) характерна для юрловской голосистой породы; eWh – доминантный пшеничный (нью-гемпшир); e +, дикий тип (итальянская куропатчатая порода) ; eb – коричневый (загорская лососевая, фавероль); ebc – баттеркап (светло-палевая окраска); и ey – рецессивная пшеничная окраска ( некоторые линии породы род-айланд). Эти аллели влияют на распределение  меланиновых пигментов (эумеланин и феомеланин) в перьях [7, 20, 44].
Молекулярные исследования показали, что локус сплошной черной окраски (локус Е у птиц) кодирует рецептор меланокортина 1 (MC1R). Этот локус был определен в хромосоме 1 [34, 45]. Мутации гена, кодирующего MC1R, несущие доминантные аллели локуса Е, приводят к активизации рецептора, связанного с черной окраской, тогда как мутации, которые вызывают потерю рецепторной функции, связаны с рецессивными аллелями и красно-желтыми цветами [20, 25]. Исследования S.G. Dávila с соавт. показали, что локус MC1R сам по себе не может объяснить все изменения в пигментации, необходимо знать генотипы в этом локусе, чтобы контролировать окраску оперения в породе. С другой стороны, проявление MC1R может отличаться в окраске пуха, ювенального и взрослого оперения кур [20, 25]. 
Процесс меланогенеза включает фазы с множеством локусов, участвующих в сложной экспрессии генов окраски оперения [12, 21, 28]. Биосинтез и типы меланина зависят от активности тирозиназы [18]. Тирозиназа является важным ферментом в биогенезе меланина в пигментных клетках [36]. В исследованиях W. B. Liu с соавт. гены тирозиназы (TYR) и меланокортина 1 (MC1R) были приняты в качестве основных генов, участвующих в пигментации оперения цыплят. Показано, что механизмы, влияющие на окраску пуха в суточном возрасте и те, что регулируют окраску оперения в более позднем возрасте, различны [33].
Белая окраска оперения может быть доминантной (I) и рецессивной (c/c). Доминантный аллель (I) ингибирует экспрессию эумеланина [29, 30, 35]. Локус (I) имеет 4 аллеля кроме доминантного белого: Smoky (IS) дает сероватый фенотип и является рецессивным для доминантного белого, но частично доминирующим для аллеля дикого типа (i), Dun (ID) дает коричневую окраску и рецессивный аллель (i) [26].
Генотип с/с эпистатичен по отношению к другим генам окраски оперения и полностью блокирует их проявление. Такой рецессивный эпистаз характерен для некоторых белоокрашенных пород, например, шелковая. Исследования C.M. Chang с соавт. показали вставку полноразмерного ретровируса внутри интрона 4 гена TYR у рецессивных белых цыплят [18].
Доминантный аллель S (серебристая окраска) также продуцирует белое оперение у кур. Ген серебристой и золотистой окраски был ассоциирован с локусом SLC45A2, расположенным в половой хромосоме [24].
Узоры пера. Среди птиц широко распространены узоры пера, возникшие под давлением естественного отбора [22, 38]. В современных породах кур не редко встречается полосатая окраска оперения, однако генетический фон и молекулярные механизмы, которые детерминируют полосатый рисунок, в настоящее время недостаточно изучены. 
 Существуют два разных по генетической обусловленности вида полосатого рисунка оперения у кур – аутосомный и сцепленный с полом.  Оба рисунка характеризуются чередующимися полосками двух разных цветов на отдельных перьях. Цыплята, которые несут аутосомную полосатость (ab), имеют черные полосы на белом или красном фоне, а сцепленная с полом полосатость (В) характеризуются полностью белой полосой на основном фоне оперения (рис. 1) [8, 17].
 Ген «В» (Barring) сцеплен с полом и ограничивает распространение черного пигмента, создавая полосатый узор пера, в то же время он является одним из генов ослабителей окраски и влияет не только на окраску взрослой птицы, но и пух суточных цыплят [1, 13]. 


 
                                   а                                            б
Рис. 1 а - полосатый рисунок, сцепленный с полом (В), b - рецессивный полосатый рисунок (ab) 
Доминантный аллель гена «В» осветляет также дермальный пигмент в плюснах голенях и клюве [27]. Степень ослабления пигментации зависит от гомо – или гетерозиготного состояния аллеля. З. М.  Коган описывает три аллеля в этом локусе – это b, В и Вsd, последний разбавляет пигментацию оперения до почти белой окраски [4]. Установлено, что полосатый рисунок оперения у кур, сцепленный с полом, связан с двумя не кодирующими и двумя кодирующими мутациями, влияющими на транскрипцию АРФ в локусе супрессора опухоли CDKN2A. Эти мутации образуют четыре функционально разных аллеля– это BN, В1, В2 и В0, последний характеризуется экстримальным разбавлением меланина [40].
Мраморный рисунок (mo) - аутосомная мутация с цветным рисунком оперения, в которой пигментированные перья имеют белые кончики, распространена во многих породах кур по всему миру. В сочетании с геном колумбийской окраски (Со), рецессивный аллель (mo)  создает «ситцевый рисунок» – трехцветную окраску пера. В сочетании с двойной дозой гена (В) он осветляет окраску оперения петухов до почти белой, с отдельными пигментированными перьями (рис. 2) [9].
K. Kinoshita с соавт. обнаружили еще одну мутацию в локусе (mo), осветляющую оперение кур до почти белой окраски (mow) с несколькими частично пигментированными перьями.  В отличие от альбиносов, мутантные цыплята (mow) имели окрашенную радужную оболочку глаз и несколько пигментированных пятен на беловато-желтом пухе. Эти исследования показали, что локус (mo) является геном эндотелинового рецептора B2 (EDNRB2) [31]. 
  
                 а                                        b                                      с
Рис. 2 а –мраморная окраска (mo); b – ситцевая окраска, взаимодействие гена мраморной окраски (mo) и гена колумбийской окраски(Со), с – взаимодействиемраморной окраски (mo) и полосатого рисунка (В/В) у петуха пушкинской породы.
R. G. Somes говорит о шести фенотипах, получаемых в различных сочетаниях гена «mo» с другими генами окраски [43]. В биоресурсной коллекции «Генетическая коллекция редких и исчезающих пород кур» сохраняются несколько пород, содержащих аллель «mo» в своем генотипе и имеющих три различных фенотипа (рис. 2). В ситцевой породе кур трехцветная ситцевая окраска оперения детерминируется сочетанием аллеля «mo» с колумбийским ограничителем «Со». У черно-пестрого австралорпа аллель «mo» на фоне сплошной черной окраски «Е» продуцирует пятнистую двухцветную окраску оперения, а у пушкинской - характеризуется почти белой окраской оперения петухов.
Очерченность представляет собой концентрические кольца эумеланина, полностью содержащихся внутри пера, в то время как узор, созданный, когда перо окружено эумеланическим окантовкой, называется окаймленностью [15]. Очерченность похожа на окраску дикой куропатки, поэтому обозначается символом Pg. Признак очерченности ограничен женским полом и отвечает за этот рисунок доминантный или полудоминантный аутосомный ген [4, 19]. W.C. Carefoot доказал, что признак очерченности, окаймленности и двойной окаймленности зависит от сочетания аллеля «Pg» с аллелями локуса Е, аллелем Ml, усиливающим меланинизацию и подобного колумбийскому ограничителем меланина Db (рис. 3 a и b). У кур Ml/ml+ ген Pg продуцирует фенотипы, которые являются промежуточными между очерченностью и двойной окаймленностью [14]. Доказано, что гены Ml, Pg и Db находятся в одной группе сцепления с геном гороховидного гребня Р на первой хромосоме [16].
  
а                                 b
Рис. 3. а – окаймленность; b – двойная окаймленность
Гены – модификаторы. У птиц наблюдается множество различных вариаций в основной окраске оперения. Например, коричневая окраска в разных породах кур меняется от темно-коричневой (род-айланд) до золотистой или палевой (брама палевая, царскосельская). Изменение цветового типа в значительной степени отражает изменение в производстве эумелановых и феомелановых пигментов пера [23].
Кроме генов окраски и узора пера на окончательный фенотип влияют гены, ограничивающие область распространения эумеланина, а также усиливающие или ослабляющие интенсивность пигментации. Есть целый ряд мутаций, которые действуют как ингибиторы. Это ранее упомянутый ген колумбийской окраски, гены (Мh) - махагоновый  и (Db) -коричневый. Усилитель меланина (Ml) усиливает пигментацию и влияет на рисунок пера, добавляя меланиновые кольца у окаймленных пород. Разбавители меланина (Di) ослабляет пигментацию, (Bl) снижающий количество эумеланина до голубой окраски в гетерозиготном состоянии и до белой с отдельными пигментированными перьями в гомозиготном состоянии аллеля, (lav) разбавляющий как эумеланиновую так и феомеланиновую окраску [46]. Широкая гамма оттенков феомеланиновой окраски от светло-палевых (buff орпингтон) через золотисто-желтых (кохинхин) и рыжих (нью-гемпшир) до темных красно-коричневых (род-айланд) обеспечивается несколькими идентичными генами, взаимодействующими по типу полимерии [41, 42]. Описан сцепленный с полом доминантный ген Li, осветляющий эумеланиновый пигмент пухового рисунка цыплят [4, 19]. Гены узора пера в некоторых сочетаниях также могут действовать как модификаторы, например, (mo) в сочетании с полосатой окраской (В/В) в пушкинской породе кур.
К настоящему времени определены лишь некоторые механизмы взаимодействий генов окраски оперения у кур. Несмотря на то, что геном курицы является наиболее изученным, многие признаки в настоящее время еще не идентифицированы на карте хромосом [11]. Разные гены могут определять одинаковые рисунки оперения, а разные рисунки может производить один и тот же ген в разной генетической среде. Развитие молекулярных методов дает надежду на преодоление этих сложностей. 
Исследование выполнено при финансовой поддержке ФАНО в рамках ГЗ АААА-А18-118021590138-1.  
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