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éÒÌÓ‚˚ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡. Ç ÔÓÒÎÂ‰ÌÂÂ
‰ÂÒflÚËÎÂÚËÂ ÔÓfl‚ËÎÒfl fl‰ ˝ÙÙÂÍÚË‚Ì˚ı ˆÂÎÂ‚˚ı
ËÌÒÚÛÏÂÌÚÓ‚ Ë ÔËÎÓÊÂÌËÈ ‰Îfl Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl
„ÂÌÓÏ‡. çÓ‚˚Â ÔÓ„‡ÏÏËÛÂÏ˚Â Ñçä-ÌÛÍÎÂ‡Á˚
ˆËÌÍÓ‚˚ı Ô‡Î¸ˆÂ‚ — ZFN [1], ̋ ÙÙÂÍÚË‚Ì˚Â Ú‡ÌÒ-
ÍËÔˆËÓÌÌ˚Â ÌÛÍÎÂ‡Á˚ — TALENs [2] Ë ÍÎ‡ÒÚÂ˚
Â„ÛÎflÌÓ ÔÓÏÂÊÛÚÓ˜Ì˚ı ÍÓÓÚÍËı Ô‡ÎËÌ‰Ó-
ÏÌ˚ı ÔÓ‚ÚÓÓ‚ CRISPR / Cas9, Ó·Î‡‰‡˛˘ËÂ ‰ÎËÌ-
Ì˚ÏË Ò‡ÈÚ‡ÏË ‡ÒÔÓÁÌ‡‚‡ÌËfl Ë ˆÂÎÂ‚Ó„Ó ‡ÁÂ-
Á‡ÌËfl Ñçä [3–5], ‰‡˛Ú ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ÔÓÎÛ˜‡Ú¸
ˆÂÎÂÌ‡Ô‡‚ÎÂÌÌ˚Â „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÂ ËÁÏÂÌÂÌËfl ÔÛÚÂÏ
ÔÓ‚˚¯ÂÌËfl ÒÍÓÓÒÚË ÏÛÚ‡ˆËÈ Ñçä ‚ Ú˚Òfl˜Ë ‡Á
˜ÂÂÁ ËÌ‰ÛÍˆË˛ ‰‚ÛÌËÚËÂ‚˚ı ‡Á˚‚Ó‚ ‚ Á‡‰‡Ì-
ÌÓÏ „ÂÌÓÏÌÓÏ Ò‡ÈÚÂ. ìÒÔÂ¯ÌÓÂ ÔËÏÂÌÂÌËÂ ˝ÚËı
ÒÔÓÒÓ·Ó‚ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ ·˚ÎÓ ÔÓÍ‡Á‡ÌÓ

Ì‡ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ‚Ë‰‡ı Ó„‡ÌËÁÏÓ‚, ‚ÍÎ˛˜‡fl Ì‡ÒÂ-
ÍÓÏ˚ı, ‡ÏÙË·ËÈ, ‡ÒÚÂÌËÈ, ÌÂÏ‡ÚÓ‰, ÌÂÒÍÓÎ¸ÍËı
‚Ë‰Ó‚ ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı, ‚ÍÎ˛˜‡fl ̃ ÂÎÓ‚Â˜ÂÒÍËÂ ÍÎÂÚ-
ÍË Ë ˝Ï·ËÓÌ˚. Ç ÓÚÎË˜ËÂ ÓÚ ‚ÒÂı ‰Û„Ëı Ñçä-
ÌÛÍÎÂ‡Á, ‰ÂÈÒÚ‚ËÂ ÍÓÚÓ˚ı ÓÒÌÓ‚‡ÌÓ Ì‡ Ò‚flÁ˚‚‡-
ÌËË ·ÂÎÍ‡ Ò Ñçä, CRISPR / Cas9 ËÒÔÓÎ¸ÁÛÂÚ
ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍÓÂ Ò‚flÁ˚‚‡ÌËÂ êçä Ë Ñçä-ÌÛÍÎÂ‡Á˚.
ùÚÓ ‰‡ÎÓ ÔÂËÏÛ˘ÂÒÚ‚Ó ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËfl CRISPR /
Cas9 ‰Îfl ÏÌÓ„Ëı ˆÂÎÂÈ (‚˚flÒÌÂÌËÂ Ë ÔÓÌËÏ‡ÌËÂ
ÒÎÓÊÌ˚ı ÙËÁËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı ÒËÒÚÂÏ, ÔÓ‰ÛˆËÓ‚‡-
ÌËÂ Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı). Ç ‰‡ÌÌÓÏ Ó·ÁÓÂ ‰‡Ì
‡Ì‡ÎËÁ ËÌÙÓÏ‡ˆËË, ‚ ÓÒÌÓ‚ÌÓÏ, Ó ÔËÏÂÌÂÌËË Â-
‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ ÒÂÎ¸ÒÍÓıÓÁflÈÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ÊË-
‚ÓÚÌ˚ı. ÉÂÌÓÏÌ˚Â Â‰‡ÍÚÓ˚ ÒÓÒÚÓflÚ ËÁ ‰ÓÏÂÌ‡
‡Ò˘ÂÔÎÂÌËfl Ë Ñçä-Ò‚flÁ˚‚‡˛˘Â„Ó ‰ÓÏÂÌ‡, ÍÓ-
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Аннотация. Эффективные инструменты редактирования генома ZFNs, Talens и CRISPR / Cas9 показали
свою способность революционизировать молекулярно-биологические исследования с серьезными на-
деждами на прикладное продвижение результатов. CRISPR / Cas9, как эволюционно приобретенная им-
мунная система бактерий и архей, препятствующая вторжению вирусов или плазмид, была удачно адап-
тирована для редактирования генома эукариот. Системы CRISPR / Cas9 в настоящее время подразделяются
на три основных типа: I, II и III, из которых тип II имеет относительно простые компоненты и наиболее часто
используется для редактирования генома сельскохозяйственных животных. Эта технология была успешно
применена на кроликах, свиньях, козах, овцах и крупном рогатом скоте с развитием множества приложений.
В частности, редактирование генома у сельскохозяйственных животных может способствовать улучшению
продуктивных генетических свойств, улучшению качества различных продуктов животного происхожде-
ния, обеспечению устойчивости к болезням или минимизации вредного воздействия на окружающую сре-
ду. Важно, что редактирование генома в животноводстве может быть использовано для увеличения ча-
стоты благоприятных аллелей с большим эффектом. Приводы или репрессии генов могут использоваться
для увеличения скорости, с которой отредактированные аллели распространяются среди популяций скота.
Успешное продвижение полезных аллелей в программах разведения животных требует открытия локусов
количественных признаков через набор больших массивов данных о вкладе этих локусов в формирование
фенотипических признаков.
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ÚÓ˚È ÏÓÊÂÚ ÒÓÂ‰ËÌflÚÒfl ÔÓ˜ÚË Ò Î˛·ÓÈ ËÁ‚ÂÒÚ-
ÌÓÈ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸˛ Ñçä. êÂÔ‡‡ˆËfl Ñçä
‚ ÏÂÒÚÂ ‡Á˚‚‡ ÏÓÊÂÚ ÔË‚ÂÒÚË ÎË·Ó Í ÌÓÍ‡ÛÚÛ
(‚˚ÍÎ˛˜ÂÌË˛) „ÂÌ‡, ÎË·Ó Í ̂ ÂÎÂÌ‡Ô‡‚ÎÂÌÌÓÈ ËÌ-
ÒÂˆËË „ÂÌÓ‚, ÓÔÂ‰ÂÎÂÌÌ˚ı ÌÛÍÎÂÓÚË‰Ì˚ı ÔÓÒÎÂ-
‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚÂÈ ËÎË Ó‰ËÌÓ˜ÌÓ„Ó ÌÛÍÎÂÓÚË‰ÌÓ„Ó
ÔÓÎËÏÓÙËÁÏ‡ (SNP). 

ê‡ÌÂÂ ·˚ÎÓ ËÁ‚ÂÒÚÌÓ, ˜ÚÓ CRISPR / Cas9 fl‚-
ÎflÂÚÒfl ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡ÌÌÓÈ êçä ‡‰‡ÔÚË‚ÌÓÈ ËÏÏÛÌ-
ÌÓÈ ÒËÒÚÂÏÓÈ, ÍÓÚÓ‡fl Á‡˘Ë˘‡ÂÚ ·‡ÍÚÂËË Ë ‡ıÂË
ÓÚ ‚ËÛÒÓ‚ ËÎË ÔÎ‡ÁÏË‰ [6]. ÑÎfl Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl
„ÂÌÓÏ‡ ˝ÛÍ‡ËÓÚ ÚÂ·ÛÂÚÒfl ËÌ‰Ë‚Ë‰Û‡Î¸ÌÓ ÒÔÓ-
ÂÍÚËÓ‚‡ÌÌ‡fl Ì‡Ô‡‚Îfl˛˘‡fl êçä (single guide
RNA — sgRNA), ˝Ì‰ÓÌÛÍÎÂ‡Á‡ Cas9 Ë ÔÓÒÎÂ‰Ó-
‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË PAM (protospacer adjacent motif).
PAM — ̋ ÚÓ 2–6 ÓÒÌÓ‚‡ÌËÈ, ÎÓÍ‡ÎËÁÓ‚‡ÌÌ˚ı Ò‡-
ÁÛ ÔÓÒÎÂ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË Ñçä, Ì‡ˆÂÎÂÌÌÓÈ
ÌÛÍÎÂ‡ÁÓÈ Cas9 ‚ ‚˚·‡ÌÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË. äÓÏÔÎÂÍÒ
sgRNA-Cas9 Ò‚flÁ˚‚‡ÂÚÒfl Ò ̂ ÂÎÂ‚ÓÈ ÏË¯ÂÌ¸˛ Ë ÒÓÁ-
‰‡ÂÚ ‰‚ÛıˆÂÔÓ˜Â˜Ì˚È ‡Á˚‚. èÓˆÂÒÒ ÌÓÏ‡Î¸-
ÌÓÈ ÂÔ‡‡ˆËË ÔÓËÒıÓ‰ËÚ, Í‡Í Ô‡‚ËÎÓ, Ò ÔÓÏÓ-
˘¸˛ „ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÌÓÈ (HDR — homology directed
repair) [7] ËÎË ÌÂ„ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÌÓÈ (NHEJ — non-
homologous end joining) [8] ÂÍÓÏ·ËÌ‡ˆËË. é‰-
Ì‡ÍÓ, ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ˝Ì‰ÓÌÛÍÎÂ‡Á Ì‡ ÏÂÒÚÂ ‡ÁÂÁ‡
ÏÓÊÂÚ ÔË‚Ó‰ËÚ¸ Ë Í Ó¯Ë·Í‡Ï — Í ‰ÂÎÂˆËflÏ ËÎË
ËÌÒÂˆËflÏ [9,10].  íÂıÌÓÎÓ„Ëfl ÒËÒÚÂÏ˚ CRISPR /
Cas9 II ÚËÔ‡ ·˚Î‡ ‡Á‡·ÓÚ‡Ì‡ Í‡Í ˝ÙÙÂÍÚË‚Ì˚È
ËÌÒÚÛÏÂÌÚ ‰Îfl Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ ̋ ÛÍ‡ËÓÚ
[3]. ÉÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÂ ËÁÏÂÌÂÌËfl fl‚Îfl˛ÚÒfl ÔÓÒÚÓflÌÌ˚-
ÏË Ë Ì‡ÒÎÂ‰ÛÂÏ˚ÏË, ÂÒÎË ÓÌË ÔÓÎÛ˜ÂÌ˚ Ì‡ ÁË„Ó-
Ú‡ı ËÎË ÍÎÂÚÍ‡ı Á‡Ó‰˚¯Â‚ÓÈ ÎËÌËË. 

ëËÒÚÂÏ‡ CRISPR / Cas9 ˝ÙÙÂÍÚË‚Ì‡ ‚ ÏÓ-
‰ËÙËÍ‡ˆËË „ÂÌÓÏ‡ Ó˜ÂÌ¸ ‡ÌÌËı ˝Ï·ËÓÌÓ‚ Ì‡
ÒÚ‡‰ËË ÁË„ÓÚ˚ ‰Ó ÚÓ„Ó, Í‡Í ÔÓËÁÓ¯ÎÓ ÔÂ‚ÓÂ ‰Â-
ÎÂÌËÂ ̋ Ï·ËÓÌ‡. ñËÚÓÔÎ‡ÁÏ‡ÚË˜ÂÒÍ‡fl ÏËÍÓËÌ˙ÂÍ-
ˆËfl ‚ÂÍÚÓ‡ CRISPR / Cas9 ‰ÓÒÚ‡ÚÓ˜Ì‡ ‰Îfl ÚÓ„Ó,
˜ÚÓ·˚ ÔË‚ÂÒÚË Í ÔÓÎÛ˜ÂÌË˛ ÔÓÚÓÏÒÚ‚‡ [3]. çÂ-
‰‡‚ÌËÂ ‰ÓÒÚËÊÂÌËfl ‚ Ó·Î‡ÒÚË Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „Â-
ÌÓÏ‡ ÛÒËÎËÎË ËÌÚÂÂÒ Í ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌË˛ ˝ÚÓÈ ÚÂı-
ÌÓÎÓ„ËË ‰Îfl ÛÒÍÓÂÌËfl „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓ„Ó ÔÓ„ÂÒÒ‡
‚ ÔÓ„‡ÏÏ‡ı ‡Á‚Â‰ÂÌËfl ÒÂÎ¸ÒÍÓıÓÁflÈÒÚ‚ÂÌÌ˚ı
ÊË‚ÓÚÌ˚ı [11]. éÚÍ˚ÚËÂ Ò‡ÈÚ-ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËı ̋ Ì-
‰ÓÌÛÍÎÂ‡Á ÔÂ‰ÓÒÚ‡‚ËÎÓ ÔflÏÓÈ ÔÛÚ¸ ‰Îfl ÔÓÎÛ-
˜ÂÌËfl ̂ ÂÎÂ‚Ó„Ó ÏÛÚ‡„ÂÌÂÁ‡, Ú‡Í Í‡Í ̋ ÚË ÙÂÏÂÌÚ˚
ÔÓÁ‚ÓÎfl˛Ú Â„ÛÎËÓ‚‡Ú¸ Û‰‡ÎÂÌËÂ ËÎË ‚‚Â‰ÂÌËÂ
ÒÔÂˆËÙË˜ÂÒÍËı „ÂÌÓÏÌ˚ı ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚÂÈ,
ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌÌÓ ÔËÏÂÌflÂÏ˚ı Í ÁË„ÓÚ‡Ï [12, 13].
ùÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ ÂÔ‡‡ˆËË ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ÔÓ‚˚¯ÂÌ‡
ÔÛÚÂÏ ÛÒÍÓÂÌËfl ˝ÍÒÔÂÒÒËË „ÂÌ‡ Rad52, ÍÓÚÓ-
˚È Û˜‡ÒÚ‚ÛÂÚ ‚ ÔÓˆÂÒÒÂ „ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÌÓÈ ÂÍÓÏ·Ë-
Ì‡ˆËË [14]. ëÚ‡Ì‰‡ÚÌ˚Â CRISPR-ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡ÌÌ˚Â
ÒÚ‡ÚÂ„ËË ËÌ‡ÍÚË‚‡ˆËË „ÂÌ‡ ÓÒÌÓ‚‡Ì˚ ÌÂ ÚÓÎ¸ÍÓ
Ì‡ ÙÓÏËÓ‚‡ÌËË ‰‚ÛÌËÚËÂ‚˚ı ‡Á˚‚Ó‚. àÏÂÂÚÒfl
‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓ ËÌ‡ÍÚË‚ËÓ‚‡Ú¸ „ÂÌ˚ 

ÔÛÚÂÏ ÚÓ˜ÌÓ„Ó ÔÂÓ·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ˜ÂÚ˚Âı ÍÓ‰ÓÌÓ‚
(CAA, CAG, CGA Ë TGG) ‚ STOP-ÍÓ‰ÓÌ˚ ·ÂÁ
Ó·‡ÁÓ‚‡ÌËfl ‰‚ÛÌËÚËÂ‚˚ı ‡Á˚‚Ó‚ [15]. Å˚ÎÓ ËÒ-
ÒÎÂ‰Ó‚‡ÌÓ ‚ÎËflÌËÂ Ï‡Î˚ı ÏÓÎÂÍÛÎ Scr7, L755507
Ë ÂÒ‚Â‡ÚÓÎ‡ Ì‡ ÔÓ‚˚¯ÂÌËÂ ̋ ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚË „Ó-
ÏÓÎÓ„Ë˜ÌÓÈ ÂÍÓÏ·ËÌ‡ˆËË ‚ ÙË·Ó·Î‡ÒÚ‡ı Ò‚ËÌ¸Ë.
êÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ‡Ì‡ÎËÁ‡ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ ÁÂÎÂÌÓ„Ó ÙÎÛÓÂÒ-
ˆÂÌÚÌÓ„Ó ·ÂÎÍ‡ eGFP ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ̃ ÚÓ ̋ ÚË ÌÂ·ÓÎ¸¯ËÂ
ÏÓÎÂÍÛÎ˚ ÏÓ„ÛÚ ÔÓ‚˚ÒËÚ¸ ̋ ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ „ÓÏÓÎÓ-
„Ë˜ÌÓÈ ÂÍÓÏ·ËÌ‡ˆËË ‚ 2–3 ‡Á‡ [16]. ëÚ‡ÚÂ„ËË
ÔÓ‚˚¯ÂÌËfl ̋ ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚË ËÌÒÂˆËË ÌÛÍÎÂÓÚË‰-
Ì˚ı ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚÂÈ ‚ÍÎ˛˜‡˛Ú ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡-
ÌËÂ ËÌ„Ë·ËÚÓ‡ NHEJ SCR-7 [17] ËÎË ‡ÍÚË‚‡ÚÓ-
‡ HR RS-1 [18].

èËÏÂÌÂÌËÂ ÚÂıÌÓÎÓ„ËÈ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „Â-
ÌÓÏ‡ ÊË‚ÓÚÌ˚ı. èÓ‚Â‰ÂÌÓ ÏÓ‰ÂÎËÓ‚‡ÌËÂ ‡Á-
ÎË˜Ì˚ı ÒˆÂÌ‡ËÂ‚ ‡ÁÏÌÓÊÂÌËfl Ò Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌË-
ÂÏ „ÂÌÓÏ‡ Ë ÔË‚Ó‰‡ÏË „ÂÌÓ‚ Û ÍÛÔÌÓ„Ó Ó„‡ÚÓ„Ó
ÒÍÓÚ‡ [19]. Ç ÏÓ‰ÂÎË ÓÚÂ‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌÓ ÓÔÂ‰Â-
ÎÂÌÌÓÂ ̃ ËÒÎÓ „ÂÌÓ‚, ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı ÌÛÍÎÂÓÚË‰Ó‚ Ò ÍÓ-
ÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌÓÈ ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍÓÈ ÔËÁÌ‡Í‡ — QTN
(Quantitative Trait Nucleotide — ÌÛÍÎÂÓÚË‰Ì‡fl
Á‡ÏÂÌ‡, ‚ÎËfl˛˘‡fl Ì‡ ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ÔËÁÌ‡ÍË),
Ò Û˜ÂÚÓÏ ÒÍÓÓÒÚË Û‚ÂÎË˜ÂÌËfl ·Î‡„ÓÔËflÚÌ˚ı ˜‡-
ÒÚÓÚ ‡ÎÎÂÎÂÈ Ë ‚ÂÏÂÌË ÙËÍÒ‡ˆËË ·Î‡„ÓÔËflÚÌ˚ı
‡ÎÎÂÎÂÈ. èÓÍ‡Á‡ÌÓ, ˜ÚÓ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËÂ „ÂÌÓÏ‡
‚ ÊË‚ÓÚÌÓ‚Ó‰ÒÚ‚Â ÔË‚Ó‰ËÚ Í Í‡ÚÍÓÒÓ˜ÌÓÏÛ,
ÒÂ‰ÌÂÒÓ˜ÌÓÏÛ Ë ‰ÓÎ„ÓÒÓ˜ÌÓÏÛ Û‚ÂÎË˜ÂÌË˛ „Â-
ÌÂÚË˜ÂÒÍÓÈ ̋ ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚË Á‡ Ò˜ÂÚ Û‚ÂÎË˜ÂÌËfl ̃ ‡-
ÒÚÓÚ ·Î‡„ÓÔËflÚÌ˚ı ‡ÎÎÂÎÂÈ ‚ ÔÓÔÛÎflˆËË. èË-
‚Ó‰˚ „ÂÌÓ‚ ÛÒÍÓfl˛Ú Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂ ˜‡ÒÚÓÚ ‡ÎÎÂÎÂÈ
·ÂÁ ‚ÎËflÌËfl Ì‡ ËÌ·Ë‰ËÌ„.

èÂ‚˚Ï Ë ÔÓÍ‡ ÛÌËÍ‡Î¸Ì˚Ï „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍË ÏÓ-
‰ËÙËˆËÓ‚‡ÌÌ˚Ï ÊË‚ÓÚÌ˚Ï, Ó‰Ó·ÂÌÌ˚Ï ‰Îfl
ÔÓÚÂ·ÎÂÌËfl ̃ ÂÎÓ‚ÂÍÓÏ, fl‚ÎflÂÚÒfl Ú‡ÌÒ„ÂÌÌ˚È ÎÓ-
ÒÓÒ¸ Ò ÔÂÂÌÂÒÂÌÌ˚Ï „ÂÌÓÏ „ÓÏÓÌ‡ ÓÒÚ‡, ÍÓÚÓ-
˚È ÔÓÍ‡Á‡Î ·ÓÎÂÂ ˜ÂÏ ‰‚ÛÍ‡ÚÌÓÂ Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂ
ÒÍÓÓÒÚË ÓÒÚ‡ [20]. ÄÌ‡ÎÓ„Ë˜Ì‡fl ˆÂÎ¸ ·˚Î‡ ‰Ó-
ÒÚË„ÌÛÚ‡ Û ÏÎÂÍÓÔËÚ‡˛˘Ëı Á‡ Ò˜ÂÚ Û‚ÂÎË˜ÂÌËfl ‡Í-
ÚË‚ÌÓÒÚË ÒÂÍÂÚËÛÂÏÓ„Ó ·ÂÎÍ‡ ÏËÓÒÚ‡ÚËÌ‡, ÔÓ-
‰ÛÍÚ‡ Ó‰ÌÓËÏÂÌÌÓ„Ó „ÂÌ‡  MSTN, ÓÍ‡Á˚‚‡˛˘Â„Ó
ÓÚËˆ‡ÚÂÎ¸ÌÓÂ ‚ÎËflÌËÂ Ì‡ ‡Á‚ËÚËÂ Ï˚¯Â˜ÌÓÈ
Ï‡ÒÒ˚. çÂÒÍÓÎ¸ÍÓ ‚ÒÚÂ˜‡˛˘ËıÒfl ‚ ÔËÓ‰Â ‡Î-
ÎÂÎÂÈ „ÂÌ‡ ÏËÓÒÚ‡ÚËÌ‡ ·˚ÎË ÓÚÂ‰‡ÍÚËÓ‚‡Ì˚ Û ÊË-
‚ÓÚÌ˚ı ‡ÁÌ˚ı ‚Ë‰Ó‚: ÍÛÔÌÓ„Ó Ó„‡ÚÓ„Ó ÒÍÓÚ‡,
Ó‚Âˆ Ë Ò‚ËÌÂÈ Ò ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ÚÂıÌÓÎÓ„ËË TA-
LEN [21, 22] Ë CRISPR — Û Ò‚ËÌÂÈ [23, 24],
‡ Ú‡ÍÊÂ ÍÓÁ [25] Ë ÍÓÎËÍÓ‚ [26]. åÓ‰ÂÎË ‰ÓÏ‡¯-
ÌÂ„Ó ÒÍÓÚ‡ Ò ÂÔÂÒÒËÂÈ „ÂÌÓ‚ ̃ ‡ÒÚÓ „ÂÌÂËÛ˛ÚÒfl
ÔÛÚÂÏ ‰ÓÒÚ‡‚ÍË ÍÓÏÔÓÌÂÌÚÓ‚ CRISPR ËÎË TALEN
‚ ˆËÚÓÔÎ‡ÁÏÛ ÁË„ÓÚ˚, ˜ÚÓ Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡ÂÚ ‚˚ÒÓÍÛ˛
˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ Ò‚ËÌÂÈ [27],
Ó‚Âˆ [28], ÍÛÔÌÓ„Ó Ó„‡ÚÓ„Ó ÒÍÓÚ‡ [29] Ë ÍÓÎË-
ÍÓ‚ [18]. CRISPR ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ Ú‡ÍÊÂ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎÂÌ
‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â Ë·ÓÌÛÍÎÂÓÔÓÚÂËÌ‡ [27], Ò ÚÂÏ ÔÂËÏÛ-
˘ÂÒÚ‚ÓÏ, ̃ ÚÓ ÓÌ ‰ÂÈÒÚ‚ÛÂÚ ·˚ÒÚÂÂ, ̃ ÂÏ ‰ÓÒÚ‡‚Í‡ 
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êçä, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ÓÌ ÌÂ ÚÂ·ÛÂÚ „ÂÌÂ‡ˆËË ·ÂÎÍ‡
Cas9 ÁË„ÓÚÓÈ. äÓÏÔÓÌÂÌÚ˚ CRISPR ÏÓ„ÛÚ Ú‡ÍÊÂ
ÔÓÒÚ‡‚ÎflÚ¸Òfl ‚ ‚Ë‰Â ÔÎ‡ÁÏË‰˚ [30]. é‰Ì‡ÍÓ, ˝ÚÓ
Ò‡Ï˚È ÏÂ‰ÎÂÌÌ˚È ÔÛÚ¸, Ú‡Í Í‡Í Cas9 ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏÓ
Ú‡ÌÒÍË·ËÓ‚‡Ú¸ Ë ÔÂÂ‚Ó‰ËÚ¸, Ë ̋ ÚÓ ‚ÎÂ˜ÂÚ Á‡ ÒÓ-
·ÓÈ ‰ÎËÚÂÎ¸ÌÓÂ ÔËÒÛÚÒÚ‚ËÂ ÍÓÏÔÓÌÂÌÚÓ‚ CRISPR,
ÍÓÚÓ˚Â ·Î‡„ÓÔËflÚÒÚ‚Û˛Ú ÔÓfl‚ÎÂÌË˛ ‚ÌÂˆÂÎÂ-
‚˚ı ˝ÙÙÂÍÚÓ‚. èÛÚÂÏ ÒÓ‚ÏÂÒÚÌÓÈ ËÌ˙ÂÍˆËË ‰‚Ûı
ÙÛÌÍˆËÓÌ‡Î¸Ì˚ı „ÂÌÓ‚ (MSTN Ë FGF5 – Ù‡Í-
ÚÓ ÓÒÚ‡ ÙË·Ó·Î‡ÒÚÓ‚-5) ‚ Ó‰ÌÓÍÎÂÚÓ˜Ì˚Â ˝Ï-
·ËÓÌ˚ Ò Ïêçä Cas9 Ë sgRNAs ·˚ÎË ÒÓÁ‰‡Ì˚
„ÂÌ-ÏÓ‰ËÙËˆËÓ‚‡ÌÌ˚Â ÍÓÁ˚ Ò ‡ÁÛ¯ÂÌÌ˚Ï Ó‰-
ÌËÏ ËÎË Ó·ÓËÏË „ÂÌ‡ÏË [31]. CRISPR-ÓÔÓÒÂ‰Ó-
‚‡ÌÌÓÂ Ì‡Û¯ÂÌËÂ FGF5 Û Í‡¯ÂÏËÓ‚˚ı ÍÓÁ ÛÎÛ˜-
¯ËÎÓ ÔÓËÁ‚Ó‰ÒÚ‚Ó Í‡¯ÂÏË‡ [5]. êfl‰ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ
·˚ÎË ÔÓ‚Â‰ÂÌ˚ ‰Îfl ÔÓÎÛ˜ÂÌËfl ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ÛÒÚÓÈ-
˜Ë‚˚ı Í ÚÛ·ÂÍÛÎÂÁÛ ÍÓÓ‚ [32], Í ‡ÙËÍ‡ÌÒÍÓÈ
˜ÛÏÂ Ò‚ËÌÂÈ [33] Ë Í ‚ËÛÒÛ ÂÔÓ‰ÛÍÚË‚ÌÓ„Ó Ë ÂÒ-
ÔË‡ÚÓÌÓ„Ó ÒËÌ‰ÓÏ‡ Ò‚ËÌÂÈ (PRRSV) [34, 35]. 

ïÓÚfl Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÈ ̋ ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚË
ÓÚ ÔÓ‰‚ËÊÂÌËfl ‡ÎÎÂÎÂÈ ÔÛÚÂÏ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl
„ÂÌÓÏ‡ ·˚ÎÓ ‚ÔÂ˜‡ÚÎfl˛˘ËÏ, ÏÌÓ„ËÂ ÔÓÍÓÎÂÌËfl
Ò Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌÌ˚Ï „ÂÌÓÏÓÏ ÚÂ·Ó‚‡ÎË ÙËÍÒ‡ˆËË
·Î‡„ÓÔËflÚÌ˚ı ‡ÎÎÂÎÂÈ [11]. ùÚÓ Ò‚flÁ‡ÌÓ Ò ÚÂÏ,
˜ÚÓ ÌÂ·Î‡„ÓÔËflÚÌ˚Â ‡ÎÎÂÎË ÌÂ ÓÚÂ‰‡ÍÚËÓ‚‡Ì-
Ì˚ı Ó‰ËÚÂÎÂÈ ÔÓ‰ÓÎÊ‡˛Ú ‡Á‰ÂÎflÚ¸Òfl ‚ÌÛÚË   
Í‡Ê‰Ó„Ó ÔÓÍÓÎÂÌËfl. åÂÚÓ‰˚, ÍÓÚÓ˚Â ÏÓ„ÛÚ ·˚-
ÒÚÂÂ ËÒÔ‡‚ËÚ¸ ·Î‡„ÓÔËflÚÌ˚Â ‡ÎÎÂÎË, ·Û‰ÛÚ ÔÓ-
ÎÂÁÌ˚ ‚ ÔÓ„‡ÏÏ‡ı ‡Á‚Â‰ÂÌËfl. é‰ÌËÏ ËÁ Ú‡ÍËı
ÏÂÚÓ‰Ó‚ fl‚ÎflÂÚÒfl Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËÂ „ÂÌÓÏ‡ Ò ÔÓÏÓ-
˘¸˛ „ÂÌÌ˚ı ÔË‚Ó‰Ó‚ [18]. ÉÂÌÌ˚Â ÔË‚Ó‰˚ ·ÓÎÂÂ
Ì‡‰ÂÊÌÓ ÛÒËÎË‚‡˛Ú „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÛ˛ ̋ ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚ¸
ÓÚ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡, ÛÒÍÓfl˛Ú Û‚ÂÎË˜ÂÌËÂ
˜‡ÒÚÓÚ˚ ·Î‡„ÓÔËflÚÌ˚ı ‡ÎÎÂÎÂÈ Ë ÒÓÍ‡˘‡˛Ú
‚ÂÏfl, ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏÓÂ ‰Îfl Ëı ÙËÍÒ‡ˆËË. äÓÏÂ ÚÓ-
„Ó, ÓÌË Ó·ÂÒÔÂ˜Ë‚‡˛Ú ·ÓÎÂÂ ·˚ÒÚÓÂ Ì‡ˆÂÎË‚‡ÌËÂ
QTN Ì‡ Â‡ÎËÁ‡ˆË˛ ÓÊË‰‡ÂÏ˚ı ËÁÏÂÌÂÌËÈ ‚ ÙÂ-
ÌÓÚËÔÂ Ë ÒÌËÊ‡˛Ú ÛÓ‚ÂÌ¸ ËÌ·Ë‰ËÌ„‡ ÔË Â‰‡Í-
ÚËÓ‚‡ÌËË ÔÓ‰ÏÌÓÊÂÒÚ‚‡ ÔÓËÁ‚Ó‰ËÚÂÎÂÈ. èË-
‚ÎÂÍ‡ÂÚ ‚ÌËÏ‡ÌËÂ ÔËÏÂÌÂÌËÂ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl
„ÂÌÓÏ‡ Ì‡ ÓÒÌÓ‚Â ËÁÏÂÌÂÌËfl SNP, Ò‚flÁ‡ÌÌ˚ı Ò ÔÓ-
ÎÛ˜ÂÌËÂÏ ÔÓÚÓÏÒÚ‚‡ ÚÓÎ¸ÍÓ ÊÂÌÒÍÓ„Ó ÔÓÎ‡, ̃ ÚÓ ÓÒÓ-
·ÂÌÌÓ ‚‡ÊÌÓ ‰Îfl ÔÚËˆÂ‚Ó‰ÒÚ‚‡ Ë Ò‚ËÌÓ‚Ó‰ÒÚ‚‡ [36].

ä‡˜ÂÒÚ‚Ó ÏÓÎÓÍ‡ ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ÏÓ‰ËÙËˆËÓ‚‡ÌÓ
ÔÛÚÂÏ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl ÔÓÏÓÚÓÓ‚ „ÂÌ‡ ÏÓÎÓ˜ÌÓ-
„Ó ·ÂÎÍ‡ [37]. ì‰‡ÎÓÒ¸ ËÌÚÂ„ËÓ‚‡Ú¸ ÎËÁÓÒÚ‡ÙËÌ
‚ ÎÓÍÛÒ ·ÂÚ‡-Í‡ÁÂËÌ‡ [38]. Ç Í‡˜ÂÒÚ‚Â ÔÛÚÂÈ ËÁÏÂ-
ÌÂÌËfl ÒÓÒÚ‡‚‡ ÏÓÎÓÍ‡ Ë ·ÂÎÍ‡ flÈˆ‡ ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ
ËÌÚÂÂÒ ÔÓÔ˚ÚÍË Á‡·ÎÓÍËÓ‚‡Ú¸ „ÂÌ˚ ·ÂÚ‡-Î‡Í-
ÚÓ„ÎÓ·ÛÎËÌ‡ Û ÍÓÁ, „ÂÌÓ‚ Ó‚‡Î¸·ÛÏËÌ‡ Ë Ó‚ÓÏÛ-
ÍÓË‰Ó‚ ‚ flÈˆ‡ı ÍÛ Ò ̂ ÂÎ¸˛ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚË ÒÌËÊÂ-
ÌËfl ‡ÎÎÂ„ËË Û ‚ÓÒÔËËÏ˜Ë‚˚ı Î˛‰ÂÈ [39, 40].
éÒÚ‡ÂÚÒfl ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚ¸ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËfl ÊË‚ÓÚÌ˚ı
Ë, ‚ ˜‡ÒÚÌÓÒÚË, ÍÓÓ‚ ‚ Í‡˜ÂÒÚ‚Â ·ËÓÂ‡ÍÚÓÓ‚
[41]. ë ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËÂÏ ÚÂıÌÓÎÓ„ËË TALENs ÔÓ-

ÎÛ˜ÂÌÓ ÔÓÚÓÏÒÚ‚Ó „ÓÎ¯ÚËÌÒÍÓ„Ó ÍÛÔÌÓ„Ó Ó„‡-
ÚÓ„Ó ÒÍÓÚ‡ ·ÂÁ Ó„Ó‚ [42]. Ç fl‰Â ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ
ÒÓÓ·˘‡ÎÓÒ¸ Ó ÔÓËÁ‚Ó‰ÒÚ‚Â „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍË ÏÓ‰ËÙË-
ˆËÓ‚‡ÌÌ˚ı Ò‚ËÌÂÈ ‰Îfl ‡ÁÎË˜Ì˚ı ·ËÓÏÂ‰ËˆËÌ-
ÒÍËı ̂ ÂÎÂÈ Ò ÔÓÏÓ˘¸˛ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ [43]. 

èÓ·ÎÂÏ˚. ÉÂÌÓÏÌÓÂ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËÂ ÒÍÓÚ‡ ·˚-
ÒÚÓ ‡Á‚Ë‚‡ÂÚÒfl Í‡Í ÚÂıÌË˜ÂÒÍ‡fl Ó·Î‡ÒÚ¸ Ë ÏÓ-
ÊÂÚ ·˚Ú¸ „ÓÚÓ‚‡ ÒÚ‡Ú¸ ÍÓÏÏÂ˜ÂÒÍÓÈ Â‡Î¸ÌÓÒÚ¸˛.
íÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ, ÓÒÚ‡˛ÚÒfl ‚ÓÔÓÒ˚ Ó Ì‡‰ÎÂÊ‡˘ÂÏ
Â„ÛÎËÓ‚‡ÌËË Ë ÔÓÚÂÌˆË‡Î¸ÌÓÏ ‚ÓÁ‰ÂÈÒÚ‚ËË Ì‡
ÔÓÏ˚¯ÎÂÌÌ˚È ÒÂÍÚÓ ÔÓ Ó·˘Â‰ÓÒÚÛÔÌÓÈ ÔË-
ÂÏÎÂÏÓÒÚË ÔÓ‰ÛÍÚÓ‚ „ÂÌÓÏÌÓ„Ó Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl
[44]. Ç ÚÂ˜ÂÌËÂ ‚ÒÂ„Ó ÔÓˆÂÒÒ‡ ‡Á‚ËÚËfl ÚÂıÌÓ-
ÎÓ„ËÈ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ ·˚ÎË Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚
‡ÁÌÓÓ·‡ÁÌ˚Â ÔÓÚÂÌˆË‡Î¸Ì˚Â ÎÓ‚Û¯ÍË, Ú‡ÍËÂ
Í‡Í ı‡‡ÍÚÂ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË Cas9, ‚˚·Ó ˆÂÎÂ‚Ó„Ó
Ò‡ÈÚ‡ Ë ‰ËÁ‡ÈÌ sgRNA, ÏÂÚÓ‰˚ ‰ÓÒÚ‡‚ÍË ÍÓÌÒÚÛÍ-
ˆËË Ë ˜‡ÒÚÓÚ‡ „ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÌÓÈ ÂÔ‡‡ˆËË, ÍÓÚÓ˚Â
ÏÓ„ÛÚ ÔÓ‚ÎËflÚ¸ Ì‡ ̋ ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚ¸ Ë ÒÔÂˆËÙË˜ÌÓÒÚ¸
ÒËÒÚÂÏ˚ CRISPR / Cas9 [45]. ÑÎfl Ó·ÂÒÔÂ˜ÂÌËfl
·ÓÎÂÂ ‚˚ÒÓÍÓÈ ̋ ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚË ÂÁÍË Cas9 Í‡ÈÌÂ
ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ‡ ÓÔÚËÏËÁ‡ˆËfl ‰ËÁ‡ÈÌ‡ sgRNA Ë ÓÒÚÓ-
ÓÊÌ˚È ‚˚·Ó ̂ ÂÎÂ‚˚ı Ò‡ÈÚÓ‚.  èË ÛÎÛ˜¯ÂÌËË
ÒÍÓÓÒÚË ÏÛÚ‡ˆËË, Ò‚flÁ‡ÌÌÓÈ Ò ÏË¯ÂÌ¸˛, ‡ Ú‡Í-
ÊÂ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚË Cas9, ÒÎÂ‰ÛÂÚ Û˜ËÚ˚‚‡Ú¸ ÍÓÌˆÂÌÚ-
‡ˆËË sgRNA Ë Cas9. ÉÎ‡‚ÌÓÈ ÒÂ‰Ë ÔÓÚÂÌˆË‡Î¸-
Ì˚ı ÎÓ‚Û¯ÂÍ ÒËÒÚÂÏ CRISPR / Cas9 fl‚Îfl˛ÚÒfl
ÓÒÓ·ÂÌÌÓÒÚË ı‡‡ÍÚÂËÒÚËÍË ÍÓÌÒÚÛÍˆËË sgRNA.
èÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ÒËÒÚÂÏ˚ CRISPR / Cas9 fl‚Îfl˛ÚÒfl
‚˚ÒÓÍÓ ÔÓ„‡ÏÏËÛÂÏ˚ÏË, Ë ÍÓÏÔÎÂÍÒ˚ Cas9 /
sgRNA ÏÓ„ÛÚ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ú¸Òfl ‰Îfl Â‰‡ÍÚËÓ‚‡-
ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ ËÎË Í‡Ú‡ÎËÚË˜ÂÒÍË ÌÂ‡ÍÚË‚Ì˚ı ÍÓÏ-
ÔÎÂÍÒÓ‚ Cas9 (dCas9) / sgRNA. ÑÎfl ˝ÚËı ÔË-
ÎÓÊÂÌËÈ ÚÂ·ÛÂÚÒfl ˝ÙÙÂÍÚË‚Ì‡fl Ë ÒÔÂˆËÙË˜Ì‡fl
‡Á‡·ÓÚÍ‡ sgRNA. åÓÊÌÓ Ò‰ÂÎ‡Ú¸ Á‡ÍÎ˛˜ÂÌËÂ,
˜ÚÓ ‡ˆËÓÌ‡Î¸Ì˚È ‰ËÁ‡ÈÌ sgRNA ÓÒÚ‡ÂÚÒfl ÔÓÍ‡
ÒÂ¸ÂÁÌÓÈ ÔÓ·ÎÂÏÓÈ. ê‡ÌÂÂ ÔÂ‰ÔÓÎ‡„‡ÎÓÒ¸, ˜ÚÓ
ÍÓÏÔÎÂÍÒ˚ Cas9 / sgRNA ÏÓ„ÛÚ ‡Ò˘ÂÔÎflÚ¸ ‰‚Ûı-
ˆÂÔÓ˜Â˜ÌÛ˛ Ñçä ‚ ÔËÒÛÚÒÚ‚ËË PAM Ë ÒÓÒÂ‰ÌÂÈ
ÍÓÏÔÎÂÏÂÌÚ‡ÌÓÈ ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË-ÏË¯ÂÌË.
é‰Ì‡ÍÓ ÏÌÓ„ËÂ ˝ÍÒÔÂËÏÂÌÚ˚ ÔÓÍ‡Á‡ÎË, ˜ÚÓ ÌÂ-
ÍÓÚÓ˚Â sgRNAs ·˚ÎË ÏÂÌÂÂ ̋ ÙÙÂÍÚË‚Ì˚ÏË ËÎË
‰‡ÊÂ ÌÂ‡ÍÚË‚Ì˚ÏË [46, 47]. ÑÎfl CRISPR / Cas9-
ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡ÌÌÓ„Ó Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ 5’-ÍÓ-
ÌÂˆ sgRNAs, Ì‡ ÍÓÚÓ˚È ‰Ó·‡‚Îfl˛Ú G („Û‡ÌËÌ),
Ì‡ÔËÏÂ — GX19NGG, Ì‡ÒÚÓflÚÂÎ¸ÌÓ ÌÂÓ·ıÓ‰ËÏ
‰Îfl Á‡ÔÛÒÍ‡ ˝ÍÒÔÂÒÒËË [48]. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, G fl‚-
ÎflÂÚÒfl ÔÂ‰ÔÓ˜ÚËÚÂÎ¸Ì˚Ï ‚ ÔÂ‚ÓÏ ËÎË ‚ÚÓÓÏ
ÔÓÎÓÊÂÌËË, Ì‡Ë·ÓÎÂÂ ·ÎËÁÍÓÏ Í PAM, ̃ ÚÓ ÏÓÊÂÚ
ÔÓÏÓ˜¸ Á‡„ÛÁÍÂ Cas9, ÚÓ„‰‡ Í‡Í C (ˆËÚÓÁËÌ) ÒËÎ¸-
ÌÓ ÌÂ·Î‡„ÓÔËflÚÂÌ ‚ ÚÂı ÊÂ ÔÓÎÓÊÂÌËflı. Ç-ÚÂÚ¸-
Ëı, ÔÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ÏÌÓÊÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Â ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚË
Û‡ˆËÎ‡ ‚ sgRNA ‚˚Á˚‚‡˛Ú ÌËÁÍÛ˛ ˝ÍÒÔÂÒÒË˛ 
sgRNA, T (ÚËÏËÌ) ÌÂÊÂÎ‡ÚÂÎÂÌ ‚ ˜ÂÚ˚Âı ÌÛÍ-
ÎÂÓÚË‰Ì˚ı ÔÓÎÓÊÂÌËflı, ÒÏÂÊÌ˚ı Ò PAM.  Ä‰ÂÌËÌ
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(Ä) fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÂ‰ÔÓ˜ÚËÚÂÎ¸Ì˚Ï ‚ ÒÂÂ‰ËÌÂ sgRNA,
‡ G fl‚ÎflÂÚÒfl ÔÂ‰ÔÓ˜ÚËÚÂÎ¸Ì˚Ï ‚ PAM-‰ËÒÚ‡Î¸-
ÌÓÈ Ó·Î‡ÒÚË [43]. Ç ̂ ÂÎÓÏ, G-·Ó„‡Ú˚Â Ë A-ËÒÚÓ˘ÂÌ-
Ì˚Â sgRNAs ·ÓÎÂÂ ÒÚ‡·ËÎ¸Ì˚ Ë ·ÓÎÂÂ ̋ ÙÙÂÍÚË‚Ì˚.
ÅÓÎÂÂ ÚÓ„Ó, ·˚ÎË Ó·Ì‡ÛÊÂÌ˚ ÌÓ‚˚Â ÓÒÓ·ÂÌÌÓ-
ÒÚË PAM SpCas9, ÍÓÚÓ˚Â ‚ÎËfl˛Ú Ì‡ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸
sgRNA. ê‡Ò¯ËÂÌÌ‡fl ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚ¸ PAM
CGGH fl‚ÎflÂÚÒfl ÓÔÚËÏ‡Î¸ÌÓÈ ‰Îfl ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËfl
SpCas9 ‰Îfl „ÂÌÂ‡ˆËË DSB ‚ ÍÎÂÚÍ‡ı ÏÎÂÍÓÔË-
Ú‡˛˘Ëı. à Ì‡Ó·ÓÓÚ, TGGG ÔÓÍ‡Á˚‚‡ÂÚ Ì‡ËÏÂÌ¸-
¯Û˛ ‡ÍÚË‚ÌÓÒÚ¸. íÂÏ ÌÂ ÏÂÌÂÂ, fl‰ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ
ÔÓ‰ÂÏÓÌÒÚËÓ‚‡ÎË, ̃ ÚÓ ÒËÒÚÂÏ‡ CRISPR / Cas9
ÏÓÊÂÚ ‚˚Á˚‚‡Ú¸ ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓÂ ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚Ó ÌÂˆÂ-
ÎÂ‚Ó„Ó ÏÛÚ‡„ÂÌÂÁ‡ [49]. é‰Ì‡ÍÓ ‰Îfl ·ËÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ ÏÓ‰ÂÎÂÈ, Ì‡ÔËÏÂ, „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËı
ÏÂÚÓ‰Ó‚ ÎÂ˜ÂÌËfl, ‚ÌÂˆÂÎÂ‚˚Â fl‚ÎÂÌËfl „ÂÌÂËÛ˛Ú
ÌÂÊÂÎ‡ÚÂÎ¸Ì˚Â ÏÛÚ‡ˆËË ‚ ÒÎÛ˜‡ÈÌ˚ı ÏÂÒÚ‡ı, ̃ ÚÓ
ÓÍ‡Á˚‚‡ÂÚ ‚ÎËflÌËÂ Ì‡ ÚÓ˜Ì˚Â ÏÓ‰ËÙËÍ‡ˆËË „ÂÌÓ‚.
äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ÌÂÍÓÚÓ˚Â ÙÛÌ‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚Â ‡ÚË-
·ÛÚ˚ ÒËÒÚÂÏ˚ ÓÒÚ‡˛ÚÒfl ÌÂflÒÌ˚ÏË, ‚ÍÎ˛˜‡fl Í‡-
Ú‡ÎËÚË˜ÂÒÍËÈ ÏÂı‡ÌËÁÏ Cas9, ÏÂı‡ÌËÁÏ˚ Ë‰ÂÌ-
ÚËÙËÍ‡ˆËË ÎÓÍ‡Î¸Ì˚ı ̂ ÂÎÂ‚˚ı Ó·˙ÂÍÚÓ‚ Ë ÓÒÌÓ‚˚
‰Îfl Á‡‚ËÒËÏÓÒÚË ÓÚ PAM. èÓÌËÏ‡ÌËÂ ̋ ÚËı ‡ÒÔÂÍ-
ÚÓ‚ ÔÓÏÓÊÂÚ ‚ ÛÒËÎËflı, Ì‡Ô‡‚ÎÂÌÌ˚ı Ì‡ ÔÓ‚˚-
¯ÂÌËÂ Í‡Ú‡ÎËÚË˜ÂÒÍÓÈ ˝ÙÙÂÍÚË‚ÌÓÒÚË, ‡Ò¯ËÂ-
ÌËfl Ì‡¯Â„Ó ‚˚·Ó‡ ˆÂÎÂ‚˚ı Ò‡ÈÚÓ‚ Ë ÒÓÁ‰‡ÌËÂ
‚˚ÒÓÍÓÒÔÂˆË‡ÎËÁËÓ‚‡ÌÌ˚ı ÒÂ‰ÒÚ‚, Ò‚flÁ‡ÌÌ˚ı
Ò Cas9. 

èÂÒÔÂÍÚË‚˚. ì˜ËÚ˚‚‡fl ‚˚¯Â ÔË‚Â‰ÂÌÌ˚Â
ÂÁÛÎ¸Ú‡Ú˚ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ ÏÓÊÌÓ ÓÊË‰‡Ú¸ Â˘Â
ÏÌÓ„Ó ‡·ÓÚ ‚ ÌÓ‚˚ı ÏÓ‰ÂÎflı ÊË‚ÓÚÌ˚ı, ÍÓÚÓ-
˚Â ÔË‚Â‰ÛÚ Í ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓÏÛ ‡Ò¯ËÂÌË˛ ÚÂı-
ÌÓÎÓ„Ë˜ÂÒÍËı ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚÂÈ CRISPR / Cas9.
ç‡Ë·ÓÎÂÂ ÓÊË‰‡ÂÏ ÔÓ„ÂÒÒ ‚ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÏ ÛÎÛ˜-
¯ÂÌËË Ò‚ËÌÂÈ, ÓÔÓÒÂ‰Ó‚‡ÌÌ˚È Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËÂÏ
„ÂÌÓÏ‡, ÓÒÓ·ÂÌÌÓ ÚÂ Ó·Î‡ÒÚË, ÍÓÚÓ˚Â Ò‚flÁ‡Ì˚
Ò Í‡˜ÂÒÚ‚ÓÏ ÏflÒ‡, ÂÔÓ‰ÛÍˆËÂÈ Ë ‡ÌÚË‚ËÛÒÌÓÈ
ÛÒÚÓÈ˜Ë‚ÓÒÚ¸˛ [50]. èÓÒÍÓÎ¸ÍÛ ‰‡ÌÌ˚Â ÒÂÍ‚ÂÌË-
Ó‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ ÔÓ‰ÓÎÊ‡˛Ú Ì‡Í‡ÔÎË‚‡Ú¸Òfl Ë Ó·-
Ì‡ÛÊË‚‡˛ÚÒfl ÍÓÌÍÂÚÌ˚Â ÓÎË ÓÚ‰ÂÎ¸Ì˚ı ÌÛÍ-
ÎÂÓÚË‰Ì˚ı ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚÂÈ [51], ÍÓÏ·ËÌ‡ˆËË
Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ Ë „ÂÌÓÏÌ˚ı ‰‡ÌÌ˚ı ÔÓÁ-
‚ÓÎËÚ ·˚ÒÚÓ ÛÎÛ˜¯‡Ú¸ „ÂÌÂÚË˜ÂÒÍËÂ ÔËÁÌ‡ÍË,
‚ÍÎ˛˜‡fl ÍÓÌÒÚÛËÓ‚‡ÌËÂ ·ËÓÏÓÎÂÍÛÎflÌ˚ı ·ÂÎ-
ÍÓ‚. ÅËÓÙËÁË˜ÂÒÍËÂ Ë ·ËÓıËÏË˜ÂÒÍËÂ ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡-
ÌËfl ÔÓ CRISPRs Â˘Â ·ÓÎ¸¯Â ÔÓÏÓ„ÎË ÛÎÛ˜¯ËÚ¸
‰ËÁ‡ÈÌ ËÌÒÚÛÏÂÌÚÓ‚ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏÓ‚ ÒÎÂ-

‰Û˛˘Â„Ó ÔÓÍÓÎÂÌËfl, Ú‡ÍËÂ Í‡Í HF-Cas ËÎË ECAS
[52]. ÑÛ„ËÂ ˜ÎÂÌ˚ ÒÂÏÂÈÒÚ‚‡ CRISPR / Cas9,
Ú‡ÍËÂ Í‡Í Cfp1, ÏÓ„ÛÚ ·˚Ú¸ ‰ÓÔÓÎÌËÚÂÎ¸ÌÓ ÏÓ‰Ë-
ÙËˆËÓ‚‡Ì˚ ÔÛÚÂÏ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ ‰ÓÏ‡¯-
ÌÂ„Ó ÒÍÓÚ‡ [53].

á‡ÍÎ˛˜ÂÌËÂ. èÓ˚‚˚ ‚ ÔÓ„‡ÏÏËÛÂÏ˚ı
ÌÛÍÎÂ‡Á‡ı Ò‰ÂÎ‡ÎË Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËÂ „ÂÌÓÏ‡ ˝Ù-
ÙÂÍÚË‚Ì˚Ï Ë ‰ÓÒÚÛÔÌ˚Ï ÔÓˆÂÒÒÓÏ. ëËÒÚÂÏ‡
CRISPR / Cas9, ÍÓÚÓ‡fl ËÒÔÓÎ¸ÁÛÂÚ Ì‡Ô‡‚Îfl˛-
˘Û˛ êçä Ë ÌÛÍÎÂ‡ÁÛ Cas9 ‰Îfl Ë‰ÂÌÚËÙËÍ‡ˆËË
Ë ‚˚ÂÁ‡ÌËfl ÔÓÒÎÂ‰Ó‚‡ÚÂÎ¸ÌÓÒÚÂÈ Ñçä-ÏË¯ÂÌË,
ÔÂ‰ÒÚ‡‚ÎflÂÚ ÒÓ·ÓÈ Ì‡‰ÂÊÌÛ˛ ÚÂıÌÓÎÓ„Ë˛, ÍÓÚÓ-
‡fl ÛÊÂ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ì‡ Ì‡ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ‚Ë‰‡ı ÒÂÎ¸-
ÒÍÓıÓÁflÈÒÚ‚ÂÌÌ˚ı ÊË‚ÓÚÌ˚ı. ëËÒÚÂÏ‡ CRISPR /
Cas9 ËÏÂÂÚ ·ÓÎ¸¯Â ̂ ÂÎÂ‚˚ı Ò‡ÈÚÓ‚, ̃ ÂÏ ZFN Ë TA-
LEN, ‡ Cas9 ËÏÂÂÚ ÏÌÓÊÂÒÚ‚Ó ‚‡Ë‡ÌÚÓ‚, ÍÓÚÓ˚Â
ÏÓ„ÛÚ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡Ú¸Òfl ‚ ‡ÁÎË˜Ì˚ı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËflı.
ç‡Ë·ÓÎÂÂ ˝ÙÙÂÍÚË‚Ì˚Ï ÏÂÚÓ‰ÓÏ ÔÓÍ‡ ÓÒÚ‡ÂÚÒfl
ÏËÍÓËÌ˙ÂÍˆËfl Â‡„ÂÌÚÓ‚ CRISPR ÌÂÔÓÒÂ‰ÒÚ‚ÂÌ-
ÌÓ ‚ ̋ Ï·ËÓÌ˚. äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ÒËÒÚÂÏ‡ ̃ ÂÁ‚˚˜‡ÈÌÓ
ÔÓÒÚ‡ ‚ ËÒÔÓÎ¸ÁÓ‚‡ÌËË Ë ÏÓÊÂÚ ·˚Ú¸ ‚˚ÔÓÎÌÂÌ‡
‚ Ó·˚˜ÌÓÈ ÏÓÎÂÍÛÎflÌÓ-„ÂÌÂÚË˜ÂÒÍÓÈ Î‡·Ó‡ÚÓËË. 

àÌÒÚÛÏÂÌÚ˚ Ì‡ ÓÒÌÓ‚Â Cas9 ÁÌ‡˜ËÚÂÎ¸ÌÓ ÔÓ-
‚˚ÒËÎË ÒÔÓÒÓ·ÌÓÒÚ¸ ÔÓ‚Ó‰ËÚ¸ ÒËÒÚÂÏ‡ÚË˜ÂÒÍËÈ
‡Ì‡ÎËÁ ÙÛÌÍˆËË „ÂÌÓ‚. ÉÂÌÓÏÌ‡fl ÒÂÎÂÍˆËfl Ò ÛÒ-
ÔÂıÓÏ ËÒÔÓÎ¸ÁÛÂÚÒfl ‚ ÔÂÂ‰Ó‚˚ı ÔÓ„‡ÏÏ‡ı ÔÓ
‡Á‚Â‰ÂÌË˛ ÊË‚ÓÚÌ˚ı ‰Îfl Ó·ÂÒÔÂ˜ÂÌËfl „ÂÌÂÚË-
˜ÂÒÍÓ„Ó ÔÓ„ÂÒÒ‡ ÔÓ ÍÓÎË˜ÂÒÚ‚ÂÌÌ˚Ï ÔËÁÌ‡Í‡Ï.
èÓ˝ÚÓÏÛ ‚ÓÁÏÓÊÌÓÒÚË ÔÓ‰‚ËÊÂÌËfl ‡ÎÎÂÎÂÈ ÔÛ-
ÚÂÏ Â‰‡ÍÚËÓ‚‡ÌËfl „ÂÌÓÏ‡ ·Û‰ÛÚ ÒÔÓÒÓ·ÒÚ‚Ó‚‡Ú¸
·˚ÒÚÓÏÛ Û‚ÂÎË˜ÂÌË˛ ˜‡ÒÚÓÚ˚ ·Î‡„ÓÔËflÚÌ˚ı
‡ÎÎÂÎÂÈ. 

ç‡‡‚ÌÂ Ò Ì‡ÎË˜ËÂÏ ÔÂËÏÛ˘ÂÒÚ‚ ˝ÚÓÈ ÒËÒÚÂ-
Ï˚, ÒÛ˘ÂÒÚ‚Û˛Ú ÌÂÍÓÚÓ˚Â ÔÓ·ÎÂÏ˚ Ò ÚÂÍÛ˘ËÏË
ËÌÒÚÛÏÂÌÚ‡ÏË Ì‡ ÓÒÌÓ‚Â Cas9, Ú‡ÍËÏË Í‡Í ÏÂ-
ÚÓ‰˚ ‰ÓÒÚ‡‚ÍË, ̋ ÙÙÂÍÚ˚ ‚ÌÂ ̂ ÂÎË Ë ·‡Î‡ÌÒ ÔÛÚÂÈ
„ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÌÓÈ Ë ÌÂ„ÓÏÓÎÓ„Ë˜ÌÓÈ ÂÍÓÏ·ËÌ‡ˆËË.
äÓÏÂ ÚÓ„Ó, ÓÒÚ‡˛ÚÒfl ÌÂflÒÌ˚ÏË ÌÂÍÓÚÓ˚Â ÙÛÌ-
‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚Â ‡ÚË·ÛÚ˚ ÒËÒÚÂÏ˚, ‚ÍÎ˛˜‡fl Í‡Ú‡-
ÎËÚË˜ÂÒÍËÈ ÏÂı‡ÌËÁÏ Cas9, ÏÂı‡ÌËÁÏ˚ Ë‰ÂÌÚË-
ÙËÍ‡ˆËË ÎÓÍ‡Î¸Ì˚ı ˆÂÎÂ‚˚ı Ó·˙ÂÍÚÓ‚ Ë ÓÒÌÓ‚˚
Á‡‚ËÒËÏÓÒÚË ÓÚ PAM.  é‰Ì‡ÍÓ, ÌÂÒÓÏÌÂÌÌÓ, ÂÁÛÎ¸-
Ú‡Ú˚ ÔÓ‚Â‰ÂÌÌ˚ı ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ ÔÓÍ‡Á˚‚‡˛Ú, ̃ ÚÓ
ÔÂÂ‚Ó‰ ÚÂıÌÓÎÓ„ËÈ CRISPR ËÁ ÙÛÌ‰‡ÏÂÌÚ‡Î¸Ì˚ı
ËÒÒÎÂ‰Ó‚‡ÌËÈ ‚ ÒÂÎÂÍˆËÓÌÌÛ˛ Ô‡ÍÚËÍÛ ÓÒÚ‡ÂÚÒfl
ÌÂ ÒÚÓÎ¸ ÓÚ‰‡ÎÂÌÌÓÈ ÔÂÒÔÂÍÚË‚ÓÈ.
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Yakovlev A. 

The genome editing of agricultural animals 
(review)

Abstract. Effective genome editing tools (ZFNs, Talens and (CRISPR / Cas)) have shown their ability to rev-
olutionize molecular biological research with the hopes of applied results promotion. CRISPR / Cas as an evo-
lutionarily acquired immune system of bacteria and archaea that prevents the invasion of viruses or plasmids
has been successfully adapted for editing the genome of eukaryotes. CRISPR / Cas systems are currently divided
into three main types: I, II and III, of which type II has relatively simple components and is most often used for
editing the genome. This technology has been successfully applied to rabbits, pigs, goats, sheep and large cattle
with the development of a variety of applications. In particular, editing the genome in farm animals can help
improve productive genetic properties, improve various products of animal origin, ensure resistance to disease
or minimize harmful effects on the environment. It is important that editing the genome in livestock can be
used to increase the frequency of favorable alleles with QTN with great effect. Gene drives or repressions can
be used to increase the rate at which the edited alleles spread among livestock populations. Successful pro-
motion of useful alleles in animal breeding programs requires the discovery of loci of quantitative traits through
a set of large data sets on the contribution of these loci to the formation of phenotypic traits.
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