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Аннотация 
В обзоре освещены основные вопросы, касающиеся цитоге-

номики птиц (класс Aves), включая особую организацию и эво-
люцию их генома и хромосом. 

Ключевые слова: птицы, Aves, цитогеномика, организация ге-
нома, хромосомы, эволюция 

Введение 
Проблемы организации, функции и эволюции геномов птиц 

чрезвычайно актуальны, и не только потому, что птицы являют-
ся, наряду с млекопитающими, теплокровными животными [14]. 
Они относятся к классу Aves и характеризуются большим чис-
лом видов (10500) – наибольшим среди тетрапод. Эти виды об-
ладают относительно небольшим и постоянным геномом c та-
ким же мало изменчивым кариотипом c преобладанием микро-
хромосом. 

Цель настоящего обзора – дать краткое описание геномной 
организации и хромосом птиц. 

Общая организация геномов птиц 
Геном птиц характеризуется сравнительно небольшим и до-

вольно постоянным размером в 1–2 Gb. Еще одна характерная 
особенность птичьих геномов малая изменчивость кариотипа с 
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общим диплоидным числом хромосом 2n=70–78, большую часть 
которых составляют крошечные микрохромосомы размером 
0,3–3 микрона [19]. 

Кариотип курицы (Gallus gallus), классического модельного 
объекта в биологии [10], значительно более консервативен, чем, 
например, млекопитающих, и имеет диплоидное число хромо-
сом 2n=78. Гаплоидный геном курицы содержит около 1,2 × 109 
п. н. (или 1,2 Gb). Это в 2,75 раза меньше, чем у млекопитаю-
щих, и соответствует лишь 39% человеческого генома [19]. 

Курица до недавнего времени была единственным предста-
вителем птиц с секвенированным геномом, опубликованным в 
2004 году [18] и являющимся референсным в геномных браузе-
рах и базах данных [46]. На основе генома курицы описан ряд 
принципиальных особенностей организации генетического ап-
парата птиц. Установлено, что 10–20% их генома составляют 
повторы – в отличие от 30–50% у млекопитающих. Среди ин-
терсперсных повторов, которые составляют 9–11% генома ку-
рицы, отсутствуют блоки SINE-класса – единственный случай 
среди позвоночных. В то же время присутствуют тяжелые изо-
хоры типа H4, не наблюдаемые у других объектов исследова-
ний. 

По данным Международного консорциума по секвенирова-
нию куриного генома (International Chicken Genome Sequencing 
Consortium) [18], микрохромосомы составляют 18% генома сам-
ки Gallus gallus и содержат 31% генов этого вида. Всего у кури-
цы идентифицировано около 18000 предсказанных генов по 
сравнению с 23000 у человека. Степень рекомбинации в микро-
хромосомах равно 6,4 cM/Mb, а в макрохромосомах – 2,8 
cM/Mb, в то время как у большинства млекопитающих этот по-
казатель находится на уровне 1–2 cM/Mb. Микрохромосомы 
обогащены CpG-островками и тяжелыми изохорами, а также 
рано реплицируются в S-фазе. 

У курицы описано три класса теломерных повторов. Самые 
большие из них до 2 Mb встречаются только у птиц (например, 
[8,50]). 
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Секвенирование геномов птиц 
Позднее появились данные о секвенировании генома не 

только Gallus gallus, но и зебровой амадины (Taeniopygia 
guttata) и индейки (Meleagris gallopavo). Получены также ре-
зультаты частичной расшифровки генетического аппарата таких 
видов, как мухоловка-белошейка (Ficedula albicollis), большой 
земляной вьюрок (Geospiza magnirostris), средний земляной 
вьюрок (Geospiza fortis), пуэрториканский амазон (Amazona 
vittata), сизый голубь (Columba livia) и др. (табл. 1). При этом 
были предложены эффективные методы сборки новых последо-
вательностей геномов птиц, используя цитогенетическую ин-
формацию [9,25]. 

Под эгидой геномного проекта «Genome 10K» первоначально 
предполагалось увеличить количество секвенированных гено-
мов птиц до 1000 [11,12]. Однако, очень скоро было объявлено о 
планах секвенировать все существующие 10500 видов птиц [54]. 
Проект «Bird 10K» был инициирован в 2015 году Консорциумом 
птичьей филогеномики (Avian Phylogenomics Consortium), кото-
рый запланировал создание черновых последовательностей ге-
номов в течение пяти лет. При этом данные по секвенированию 
и дополнительные сведения о морфологических, физиологиче-
ских, экологических и поведенческих характеристиках каждого 
вида птиц будут использоваться для исследований эволюции, 
экологии, популяционной генетики, нейробиологии, развития и 
сохранения птиц. Они также могут быть полезны для исследо-
вания инфекций, передающихся от животных человеку, таких 
как птичий грипп. На основе этой информации можно будет по-
строить геномное древо жизни современных птиц, а также вы-
яснить связи между их генотипами и фенотипами, генетические, 
эволюционные и биогеографические взаимосвязи между вида-
ми. Предполагается также оценить биоразнообразие птиц и 
влияние экологических факторов (включая антропогенные) на 
их эволюцию. 

На первом этапе этого проекта были секвенированы предста-
вители 34 отрядов птиц [52]. На втором этапе планируется осу-
ществить секвенирование на уровне около 240 семейств, на 
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третьей фазе – для 2250 родов и на четвертой этапе – для остав-
шихся 8000 видов. 

Можно констатировать, что прогресс в секвенировании, кло-
нировании геномов и молекулярно-цитогенетических приемах 
создал реальные предпосылки для последующего развития 
сравнительной и эволюционной цитогеномики птиц 
[3,9,13,14,37,44,53]. 

Таблица 1 

Перечень секвенированных геномов птиц 
в базе данных NCBI (по состоянию 09.08.2021 г.) 

№ 
п/
п 

Вид Латинское 
название Отряд 

Число 
хромо-
сом в 

геном-
ной 

сборке 

Идентифи-
катор гено-

ма в базе 
данных 
NCBI 

Геном 
митохон-

дрии 

1 Американ-
ский аист 

Ciconia 
maguari Аистообразные 31 92799 секвени-

рован 

2 Калифорний-
ский кондор 

Gymnogyps 
californianu

s 

Американские 
грифы 30 730 – 

3 Американ-
ская пищуха 

Certhia 
americana 

Воробьинооб-
разные 24 103027 – 

4 Белая трясо-
гузка 

Motacilla 
alba 

Воробьинооб-
разные 31 43097 секвени-

рован 

5 
Белогрудая 
гологлазая 
муравьянка 

Rhegmatorh
ina 

hoffmannsi 

Воробьинооб-
разные 35 92741 – 

6 Большая си-
ница Parus major Воробьинооб-

разные 31 12863 секвени-
рован 

7 
Буроголовый 
коровий тру-
пиал 

Molothrus 
ater 

Воробьинооб-
разные 34 88920 – 

8 Галка Coloeus 
monedula 

Воробьинооб-
разные 29 93095 – 

9 Деревенская 
ласточка 

Hirundo 
rustica 

Воробьинооб-
разные 39 73420 – 



 

68 

№ 
п/
п 

Вид Латинское 
название Отряд 

Число 
хромо-
сом в 

геном-
ной 

сборке 

Идентифи-
катор гено-

ма в базе 
данных 
NCBI 

Геном 
митохон-

дрии 

10 Домовый 
воробей 

Passer 
domesticus 

Воробьинооб-
разные 30 17653 секвени-

рован 

11 Дрозд Свен-
сона 

Catharus 
ustulatus 

Воробьинооб-
разные 43 86530 секвени-

рован 

12 Желтогор-
лый певун 

Geothlypis 
trichas 

Воробьинооб-
разные 34 86337 – 

13 Зарянка Erithacus 
rubecula 

Воробьинооб-
разные 33 92589 – 

14 Зебровая 
амадина 

Taeniopygia 
guttata 

Воробьинооб-
разные 41 367 секвени-

рован 

15 Зяблик Fringilla 
coelebs 

Воробьинооб-
разные 30 34546 – 

16 
Малый дре-
весный вью-
рок 

Camarhync
hus 

parvulus 

Воробьинооб-
разные 31 84210 – 

17 Миртовый 
лесной певун 

Setophaga 
coronata 

Воробьинооб-
разные 31 46404 секвени-

рован 

18 Мухоловка-
белошейка 

Ficedula 
albicollis 

Воробьинооб-
разные 30 11872 секвени-

рован 

19 
Новокале-
донский во-
рон 

Corvus 
moneduloid

es 

Воробьинооб-
разные 36 85337 секвени-

рован 

20 
Острохвостая 
бронзовая 
амадина 

Lonchura 
striata 

Воробьинооб-
разные 31 43765 секвени-

рован 

21 

Острохво-
стый красно-
ногий мана-
кин 

Chiroxiphia 
lanceolata 

Воробьинооб-
разные 35 86579 – 

22 
Прекрасный 
расписной 
малюр 

Malurus 
cyaneus 

Воробьинооб-
разные 25 86232 секвени-

рован 

23 Садовая 
славка Sylvia borin Воробьинооб-

разные 37 92826 – 
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№ 
п/
п 

Вид Латинское 
название Отряд 

Число 
хромо-
сом в 

геном-
ной 

сборке 

Идентифи-
катор гено-

ма в базе 
данных 
NCBI 

Геном 
митохон-

дрии 

24 Серая ворона Corvus 
cornix 

Воробьинооб-
разные 29 18230 секвени-

рован 

25 Стрелок Acanthisitta 
chloris 

Воробьинооб-
разные 38 32002 секвени-

рован 

26 Черноголо-
вая славка 

Sylvia 
atricapilla 

Воробьинооб-
разные 35 8421 – 

27 Черногорлый 
цветокол 

Diglossa 
brunneivent

ris 

Воробьинооб-
разные 31 103900 – 

28 
Черноша-
почная гаич-
ка 

Poecile 
atricapillus 

Воробьинооб-
разные 19 33953 секвени-

рован 

29 Обыкновен-
ная горлица 

Streptopelia 
turtur 

Голубеобраз-
ные 33 81804 – 

30 Сизый го-
лубь 

Columba 
livia 

Голубеобраз-
ные 29 10719 секвени-

рован 

31 Американ-
ская савка 

Oxyura 
jamaicensis Гусеобразные 34 87936 секвени-

рован 

32 
Африкан-
ский блестя-
щий чирок 

Nettapus 
auritus Гусеобразные 34 87938 секвени-

рован 

33 Крапчатая 
утка 

Stictonetta 
naevosa Гусеобразные 34 87939 секвени-

рован 

34 Кряква (до-
машняя утка) 

Anas 
platyrhynch

os 
Гусеобразные 41 2793 секвени-

рован 

35 Лебедь-
шипун Cygnus olor Гусеобразные 36 38225 секвени-

рован 

36 Мускусная 
утка 

Cairina 
moschata Гусеобразные 30 8552 – 

37 Хохлатая 
чернеть 

Aythya 
fuligula Гусеобразные 36 33654 секвени-

рован 

38 Черноголо-
вая утка 

Heteronetta 
atricapilla Гусеобразные 34 87937 секвени-

рован 
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№ 
п/
п 

Вид Латинское 
название Отряд 

Число 
хромо-
сом в 

геном-
ной 

сборке 

Идентифи-
катор гено-

ма в базе 
данных 
NCBI 

Геном 
митохон-

дрии 

39 
Золотой ши-
локлювый 
дятел 

Colaptes 
auratus Дятлообразные 12 96575 – 

40 Краснолобый 
медник 

Pogoniulus 
pusillus Дятлообразные 46 96564 секвени-

рован 

41 Пушистый 
дятел 

Picoides 
pubescens Дятлообразные 46 32059 секвени-

рован 

42 
Восточный 
венценосный 
журавль 

Balearica 
regulorum 

Журавлеобраз-
ные 37 17144 секвени-

рован 

43 Эму 
Dromaius 

novaehollan
diae 

Казуарообраз-
ные 31 123 секвени-

рован 

44 Хохлатая 
кариама 

Cariama 
cristata 

Кариамообраз-
ные 52 31967 секвени-

рован 

45 Исполинский 
козодой 

Nyctibius 
grandis 

Козодоеобраз-
ные 38 92333 секвени-

рован 

46 Обыкновен-
ный козодой 

Caprimulgu
s europaeus 

Козодоеобраз-
ные 37 101473 – 

47 Обыкновен-
ная кукушка 

Cuculus 
canorus 

Кукушкооб-
разные 41 32170 секвени-

рован 

48 

Банкивская 
джунглевая 
курица (до-
машняя ку-
рица) 

Gallus 
gallus Курообразные 41 111 секвени-

рован 

49 Индейка Meleagris 
gallopavo Курообразные 36 112 секвени-

рован 

50 

Немой пере-
пел (япон-
ский пере-
пел) 

Coturnix 
japonica Курообразные 29 113 секвени-

рован 

51 Обыкновен-
ная цесарка 

Numida 
meleagris Курообразные 30 14094 секвени-

рован 
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№ 
п/
п 

Вид Латинское 
название Отряд 

Число 
хромо-
сом в 

геном-
ной 

сборке 

Идентифи-
катор гено-

ма в базе 
данных 
NCBI 

Геном 
митохон-

дрии 

52 Волнистый 
попугайчик 

Melopsittac
us undulatus 

Попугаеобраз-
ные 32 10765 секвени-

рован 

53 Какапо Strigops 
habroptila 

Попугаеобраз-
ные 25 75115 секвени-

рован 

54 Калита Myiopsitta 
monachus 

Попугаеобраз-
ные 25 40151 – 

55 Синелобый 
амазон 

Amazona 
aestiva 

Попугаеобраз-
ные 29 40915 – 

56 
Абиссинский 
рогатый во-
рон 

Bucorvus 
abyssinicus 

Птицы-
носороги 41 86364 – 

57 Нубийская 
щурка 

Merops 
nubicus Ракшеобразные 36 31978 секвени-

рован 

58 Гагарка Alca torda Ржанкообраз-
ные 26 84534 секвени-

рован 

59 Золотистая 
ржанка 

Pluvialis 
apricaria 

Ржанкообраз-
ные 38 100067 секвени-

рован 

60 Речная крач-
ка 

Sterna 
hirundo 

Ржанкообраз-
ные 27 66333 секвени-

рован 

61 Желтогор-
лый рябок 

Pterocles 
gutturalis Рябкообразные 36 32063 секвени-

рован 

62 Кречет Falco 
rusticolus 

Соколообраз-
ные 24 43830 секвени-

рован 

63 Сапсан Falco 
peregrinus 

Соколообраз-
ные 19 132 секвени-

рован 

64 Степная пус-
тельга 

Falco 
naumanni 

Соколообраз-
ные 27 44448 секвени-

рован 

65 Калипта Ан-
ны 

Calypte 
anna 

Стрижеобраз-
ные 33 32060 секвени-

рован 

66 Краснохох-
лый турако 

Tauraco 
erythroloph

us 

Туракообраз-
ные 33 32247 – 

67 Красный 
фламинго 

Phoenicopte
rus ruber 

Фламингооб-
разные 33 31928 – 
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№ 
п/
п 

Вид Латинское 
название Отряд 

Число 
хромо-
сом в 

геном-
ной 

сборке 

Идентифи-
катор гено-

ма в базе 
данных 
NCBI 

Геном 
митохон-

дрии 

68 Беркут Aquila 
chrysaetos 

Ястребообраз-
ные 28 32031 – 

Эволюция птичьих геномов 
В 2014 году в рамках проекта по анализу генома птиц были 

изучены в сравнительном и эволюционном аспектах геномные 
последовательности 48 видов. Полученные данные касательно 
эволюции птиц были изложены в специальном номере журнала 
“Science” [52,53] и сопровождавшей этот выпуск серии других 
публикаций (например, [42]). Один из основных результатов 
этих исследований заключается в утверждении, что, несмотря на 
высокий консерватизм в этой группе высших позвоночных жи-
вотных, обнаруживается множество ненейтральных эволюцион-
ных изменений как в кодирующих генах, так и некодирующих 
областях, коррелирующих с разными жизненными условиями 
различных видов птиц [52,53]. 

Отталкиваясь от шести наиболее хорошо изученных геномов, 
удалось воссоздать предполагаемый предковый кариотип дино-
завров [15,30–32,42]. При этом было возможно также восстано-
вить структуру кариотипа общего предка птиц [30,42,44]. Кроме 
того, было продемонстрировано существование механизмов со-
хранения кариотипа и структуры генома в птичьей линии [42]. 

Степень эволюционной дивергенции между геномами близ-
ких и удаленных видов птиц можно также оценивать посредст-
вом ДНК-гибридизации с применением overgo-проб 
[26,35,36,38–40]. 

Хромосомы птиц и их эволюция 
Изучение хромосом в инфраклассах бескилевых 

(Palaeognathae, устаревшее Ratitae) и новонебных (Neognathae) 
птиц связано, в первую очередь, c использованием метода флуо-
ресцентной гибридизации in situ (FISH), микрохромосомных 
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красок и специфических ВАС-клонов [1,2,4,5,20,37,45], что по-
зволило более детально описать микрохромосомы, плохо изу-
ченные даже у курицы. 

С помощью FISH показано наличие более редких межхромо-
сомных перестроек, например, у страуса и несколько более час-
тые – в куриной линии [42]. Стоит также отметить работу, в ко-
торой описан особый микрохромосомный пул специальных кра-
сок, с помощью которого продемонстрировано четкое 
преобладание именно микрохромосомных перестроек по срав-
нению с макрохромомными у ряда изученных видов птиц 
[23,24,41]. Однако, если брать большинство птичьих отрядов, то 
межхромосомные перестройки с участием микрохромосом в це-
лом редкое явление у птиц [21]. 

При исследовании кариотипа бескилевых (или бегающих) 
птиц, в частности, у страуса и эму, именно для этого инфраклас-
са описаны минимальная эволюционная изменчивость хромосом 
или даже ее отсутствие [6,29,42]. 

Рассмотрение хромосом новонебных птиц можно провести 
на примере изучения генома голубя (С. livia), а также предста-
вителей отряда ржанкообразных. Для голубя характерен типич-
ный для птиц кариотип (2n=80). Эксперименты по Zoo-FISH 
(сравнительной гибридизации между хромосомами удаленных 
видов) с ДНК-пробами ржанковых свидетельствуют о консерва-
тивности крупных макрохромосом (1–4). При этом обращается 
внимание на происхождение средних макрохромосом в резуль-
тате тандемных слияний микрохромосом [17]. 

Для птиц из отряда соколообразных (Falconiformes) харак-
терно прежде всего уменьшение числа хромосом, в частности, 
до 2n=50 у сапсана (Falco peregrinus). Такое снижение сопрово-
ждается тандемными слияниями микрохромосом с макрохромо-
сомами [28]. 

Исследования хромосом у представителей отряда пингвино-
образных (Sphenisciformes; ранее также известен как надотряд 
Impennes) характеризуются достаточной новизной ввиду немно-
гочисленности классических цитогенетических работ на пин-
гвинах. Так, показано, что у желтоглазого пингвина (Megadyptes 
antipodes) имеются 16 макрохромосом и многочисленные мик-
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рохромосомы. Что касается половых хромосом, то Z-хромосома 
у этого вида четвертая по размеру, а W-хромосома несколько 
меньше [47]. Описано несколько приемов определения пола у 
этих птиц c использованием ПЦР и аллелей генов CHD-Z и 
CHD-W [34,55]. Молекулярно-цитогенетические исследования 
геномов пингвинов с использованием ВАС-клонов и FISH еще 
не предпринимались в широком масштабе. 

Половые хромосомы и другие особенности 
Для птиц характерен особый генетический вариант детерми-

нации пола (GSD), принципиально отличный от такового у мле-
копитающих, с особым Z-хромосомным полоопределяющим 
геном DMRT1 и гетерогаметным женским полом [48]. Роль W-
хромосомы в этом процессе остается неясной, например, пред-
полагается ее участие в эпигенетической регуляции активности 
гена DMRT1 [27]. Нужно отметить, что у многих видов птиц и 
прежде всего у инфракласса Palaeognathae половые хромосомы 
гомоморфны, а гетероморфизм и появление гетероморфной 
микрохромосомы W характерны для инфракласса Neognathae 
[49]. Интересен и феномен неспецифического синапсиса поло-
вых хромосом в мейозе у новонебных [16]. Наличие в W-
хромосоме генов, контролирующих пол, подразумевается, на-
пример, исходя из обнаружения самок ZZW у морского зуйка 
(Charadrius alexandrinus) [22] и предположения о наличии ген-
ного F-фактора, контролирующего работу полоопределяющих 
Z-хромосомных генов [33]. Общее число W-хромосомных генов 
оценивается как 28, а роль этих генов остается дискуссионной 
[7]. 

W-хромосомные пробы могут быть использованы в качества 
метчиков дифференциации и гетерохроматизации этой микро-
хромосомы у птиц, включая бескилевых, для которых на данный 
момент имеются единичные работы [51]. Есть данные по гене-
тике W-хромосомы курицы [7]. Проблема эволюционной струк-
туры этой микрохромосомы, ее генетического содержания и 
участия в определении пола остается открытой. 
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Abstract 
This review highlights the main issues related to the cytogenomics of 

birds (class Aves), including the special organization and evolution of their 
genome and chromosomes. 
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