Глава  III
АНАЛИЗ НАСЛЕДОВАНИЯ ПРИЗНАКОВ 

ПРИ МОНОГИБРИДНОМ СКРЕЩИВАНИИ

Моногибридным называют скрещивание, при котором родительские организмы различаются по одной паре альтернативных признаков. Другие признаки не учитываются. Например, семена одной родительской линии гороха имеют желтую окраску, другой – зеленую. В первом поколении этого скрещивания появляются гибридные семена, по окраске соответствующие одной родительской линии (в данном случае они будут иметь желтую окраску). Они гетерозиготны, содержат в генотипе доминантный и рецессивный аллели Аа, образуют два типа гамет       и        .

Признак, который проявляется у гибридов первого поколения, называют доминантным, а который подавляется – рецессивным. Это явление получило название закона единообразия гибридов первого поколения.

В 1909 году В. Иогансен ввел понятия «генотип» и «фенотип». Генотипом называется совокупность наследственных задатков организма, фенотипом – совокупность признаков организма. Для обозначения реального состояния гена был введен термин «аллель»: А и а. Один аллель детерминирует развитие доминантного, другой – рецессивного признака. В нашем примере генотип – совокупность аллелей гена А : АА, Аа или аа; а фенотип – признак желтой или зеленой окраски семян.

Во втором поколении наблюдается расщепление по анализируемому признаку. При этом особи с доминантным признаком составляют три части, а с рецессивным – одну часть (два фенотипических класса в соотношении 3 : 1).
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Генетических классов получается три: по одной четвертой части составляют гомозиготные особи как с доминантным (АА), так и с рецессивным (аа) признаком, половина особей имеют доминантный признак, но в гетерозиготном состоянии (Аа).

Такое расщепление названо расщеплением по генотипу. В этом состоит суть второго закона Менделя, закона расщепления. Метод, с помощью которого установлены упомянутые выше закономерности, называют гибридологическим.

В систему гибридологического анализа входит анализирующее скрещивание, когда F1 скрещивают с рецессивной родительской формой. Оно позволяет анализировать генотип гибрида. Если F1 является истинным гибридом, то в результате анализирующего скрещивания происходит расщепление по фенотипу и генотипу в соотношении 1 : 1.
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     1Аа : 1аа
С помощью гамет гомозиготного рецессива можно анализировать генотип формы, несущей доминантный признак, вскрывать соотношение типов гамет, образуемых гетерозиготой, или выявлять гомозиготность доминантной формы.

Позднее У. Бетсон сформулировал правило «чистоты гамет», согласно которому доминантные и рецессивные аллели не смешиваются в гетерозиготном организме и расходятся чистыми при образовании гамет.

В ряде случаев имеет место неполное доминирование, когда у гибридов первого поколения не воспроизводится полностью ни один из родительских признаков (промежуточное наследование). Но все особи этого поколения одинаковы по фенотипу. Во втором поколении расщепление по фенотипу совпадает с расщеплением по генотипу, статистический характер его будет соответствовать соотношению 1:2:1. Неполное доминирование  характерно для большинства признаков растений и животных.

При изучении группы крови у человека и некоторых домашних животных были получены данные, свидетельствующие об отсутствии явления доминирования.

Так, если материнский организм имеет группу крови А, а отцовский В, то у детей бывает группа крови АВ. Такое явление получило название кодоминирования. И в этих случаях гибриды первого поколения являются единообразными по изучаемому признаку. Они гетерозиготны, содержат в генотипе доминантный и рецессивный аллели Аа, образуют два типа гамет:        и      .

Необходимо подчеркнуть, что особенность гибридологического анализа состоит в исследовании дискретных признаков, различия по которым наследуются альтернативно. Следовательно, понятие «признак» в менделевских экспериментах является специальным термином и выступает в форме элементарной составляющей фенотипа. Различия между элементарными признаками (фенами) наследуются по альтернативной схеме. В качестве фена могут выступать: форма, окраска органов или целых организмов, наличие или отсутствие органов.

Поведение животных или человека тоже может быть разложено на элементарные признаки. Известно также большое количество особенностей обмена веществ, которые представляют собой элементарные признаки. Более 100 видов метаболических аномалий у человека наследуются по менделевской моногибридной схеме, например, фенилкетонурия (новорожденные чувствительны к ароматическим аминокислотам).

Строение отдельных белковых молекул представляет собой выражение элементарных признаков. Примером служат гемоглобинопатии человека – «болезни гемоглобина». Известны несколько десятков аномальных гемоглобинов, отличающихся от нормального, одной аминокислотой в молекуле. В каждом случае альтернативные состояния признака (нормальный – измененный гемоглобин) наследуется в соответствии с моногибридной схемой. Благодаря этому в большинстве случаев удается конкретизировать представление  об элементарном признаке, или фене, в виде структуры какого-то одного белка.

Можно заключить, что дискретность фенотипа, выявляемая генетическим анализом в виде элементарных признаков или фенов, соответствует молекулярной дискретности генных продуктов, которые в конечном итоге отвечают за все процессы в клетке и организме.

Следует отметить, что в опытах не всегда получаются идеальные соотношения фенотипических классов, особенно в малочисленных выборках. Причины таких отклонений имеют объяснение: не вся созревшая пыльца участвует в оплодотворении, не все зиготы выживают и т.д. Чтобы подтвердить, случайны ли эти отклонения, применяют статистические методы. Самый популярный из них – метод «хи-квадрат» (
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). Применение этого метода сводится к расчету величины 
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и ее оценке. Расчет осуществляется по формуле
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где 
Σ – знак суммы;


q – теоретически ожидаемое число особей с определенным

      признаком;

d – отклонение фактически полученных данных от теоретически 

      ожидаемых для каждого класса (р-q).

На основании опытных данных (р) сначала составляют таблицу 3 по классам расщепления. Затем по суммам частоты всех классов, составляющих объем выборки, вычисляют теоретически ожидаемые величины (q) для каждого класса соответственно предполагаемой формуле расщепления 3 : 1. Далее определяют отклонение полученных данных от теоретически ожидаемых (d) для каждого класса. Каждое отклонение  возводят в квадрат (d2), делят на теоретически ожидаемое число (q) для данного класса. Затем все частные суммируют и получают величину 
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Оценка величины 
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 производится по таблице Фишера (табл. 4). При полном соответствии опытных и теоретически ожидаемых данных 
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 равен нулю. Если 
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 не равен нулю, необходимо определить степень расхождения между эмпирическим и нормальным распределением.

Для того, чтобы пользоваться этой таблицей, необходимо установить число степеней свободы для изучаемого распределения.

Таблица 3

Результаты анализа наследования окраски тела у дрозофилы

Показатель
Число особей


серых
черных
всего

Материнская линия
0
Все


Отцовская линия
Все



F1
Все



F2




Фактическое расщепление (р)
78
18
96

Ожидаемое отношение
3
1
4

Теоретически ожидаемое расщепление (q)
72
24
96

Отклонение (d)
+6
-6


                      d2
36
36
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Таблица 4

Таблица значений 
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 при разных степенях свободы

(по Фишеру, с сокращениями)

Число степеней свободы
Вероятность (р)


0,05
0,01

1
3,8
6,6

2
6,0
9,21

3
7,8
11,3

4
9,5
13,3

При анализе расщепления число степеней свободы всегда равно числу различных классов особей минус единица. 

В данном случае рассчитаны две теоретически ожидаемые величины (число серых и черных мух). Число степеней свободы будет равно 2-1=1.

Для каждого числа степеней свободы в таблице 3 указаны две цифры. Это предельные значения 
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, соответствующие двум стандартным ступеням вероятности (Р1 = 0,05 и Р2 = 0,01) того, что распределения, показавшие такие значения 
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 или большие, различаются достоверно. Если фактическое значение 
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 меньше значений соответствующих Р = 0,05 и Р = 0,01, то различие между распределениями можно считать недостоверным.  В  нашем  примере 
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 = 2,0 ,  то  есть  меньше 

табличных значений. Следовательно, отклонение фактического расщепления от теоретически ожидаемого является недостоверным, то есть случайным.

Множественные аллели

Один и тот же ген может находиться в нескольких альтернативных состояниях (трех и более) и образовывать у разных организмов генетические системы из серии аллелей, которые называются множественным аллелизмом. 

Это явление широко распространено в природе. Известны серии множественных аллелей, определяющих тип совместимости при опылении у высших растений, при оплодотворении у грибов, детерминирующих окраску шерсти животных, глаз у дрозофилы, форму рисунка на листьях белого клевера и другие. 

Схематически возникновение серии множественных аллелей можно изобразить так: ген дикого типа (ген, типичный для диких форм вида) может мутировать в любой аллель                    серии, так же как и другие аллели серии могут мутировать   в   различные   состояния,   в  том 

числе  в состояние дикого типа. Все гены серии расположены в одном локусе и комбинируются в зиготах только попарно.

Наследование членов серии множественных аллелей подчиняется менделевским закономерностям. Сочетание двух разных членов серии в гетерозиготном состоянии называют компаундом. В компаунде один аллель ведет себя по отношению к другому, как доминантный к рецессивному, причем один и тот же аллель в различных сочетаниях может вести себя по-разному: то как доминантный, то как рецессивный. Это позволяет составить серию из ряда аллелей по степени доминирования. Например, у кролика аллель (С), определяющий черную окраску меха (дикий тип), доминирует над тремя другими: над аллелем, определяющим шиншилловую окраску (сch), горностаевую (сh) и белую (с). Аллель, определяющий шиншилловую окраску, в свою очередь, доминирует над аллелем, определяющим горностаевую окраску, а последняя доминирует над аллелем, определяющим белую окраску.

Символически это можно изобразить так:

С > сch > сh > с

Таблица 5

Генетическое определение окраски меха у кроликов

Аллель
Генотип
Фенотип

С
СС, Ссch, Ссh, Сс
Черная (сплошная пигментация)

сch
сchсch, сchсh, сchс
Шиншилла

сh
сhсh, сhс
Горностаевая

с
сс
Белая

Появление в компаундах промежуточной окраски меха родителей является доказательством множественного аллелизма (отсутствие возврата к дикому типу).

Хорошо изучена также серия множественных аллелей окраски глаз у дрозофилы. К этой серии относятся гены красной, эозиновой, вишневой, абрикосовой и белой окраски (W> We> Wch> Wa> w). Аллель W доминирует над всеми перечисленными.

Проявлением множественного аллелизма служит пример наследования групп крови человека А, В, АВ и О, детерминируемых геном J. Известны три типа аллелей этого гена: JA , JB , iО. Аллели JA JB доминантны по отношению к аллелю i, но кодоминантны по отношению друг к другу. При наличии трех аллелей возможны шесть генотипов, но рецессивность i сводит число групп крови к четырем.

Кровь людей с генотипами JAi и JAJA относится к группе А; с генотипами JВi и JВJВ – к группе В; ii – к группе О. В гетерозиготе JAJB нет доминирования, кровь людей с таким генотипом относится к группе АВ. 

Явление множественного аллелизма имеет большое эволюционное значение, так как увеличивает резерв мутационной изменчивости.

Задачи

1. У пшеницы ген карликового роста (А) доминирует над геном нормального роста (а). Определите генотип и фенотип потомства от скрещивания: 

а) гомозиготной карликовой пшеницы с нормальной; 

б) двух гетерозиготных карликовых растений пшеницы.

2. Белоцветковый сорт львиного зева скрестили с красноцветковым и получили розовоцветковые гибриды. Во втором поколении было получено 62 белоцветковых, 119 розовоцветковых и 59 красноцветковых растений. 

а) определите генотипы родительских форм;

б) относится ли данный признак к менделирующим?

3. От скрещивания красноцветкового сорта ночной красавицы с белоцветковым получили розовоцветковый гибрид. Скрестив последний с белоцветковой формой, получили в потомстве 73 розовоцветковых и 76 белоцветковых экземпляров.

а) определить генотипы родительских форм;

б) при каком типе скрещивания расщепление по фенотипу соответствует 1 : 1?

4. У томатов ген, обусловливающий красную окраску плодов, доминантен по отношению к гену желтой окраски. Из гибридных семян вырастили растения, среди которых 3021 имело желтую окраску плодов, а 9114 – красную. Сколько было гетерозиготных растений?

5. При скрещивании гетерозиготных красноплодных томатов с желто-плодными получено 352 растения, имеющих красные плоды. Остальные растения имели желтые плоды. Определите, сколько растений имело желтую окраску плодов?

6. Серый цвет тела мухи-дрозофилы доминирует над черным. В опытах при скрещивании серых мух в потомстве оказалось 1392 особи серого цвета и 467 – черного, при скрещивании серых и черных мух обнаружено 488 особей черного и 492 – серого цвета. 

а) определите генотипы родительских форм;

б) подчиняется ли наследование окраски тела дрозофилы законам Менделя?

7. У человека ген наследственной глухонемоты рецессивен по отношению к гену нормального слуха. Глухонемая женщина вышла замуж за мужчину с нормальным слухом. Их ребенок – глухонемой. Определите генотип женщины, ее мужа и ребенка.

8. Ген полидактилии (шестипалость) доминирует над геном, определяющим пятипалую конечность. В семье, где один из родителей пятипалый, а другой – шестипалый, родился ребенок с нормальным строением кисти. Можно ли ожидать рождения следующего ребенка с таким же нормальным строением кисти?

9. У томатов кожица плодов может быть гладкой или опушенной. Один сорт имеет гладкие плоды, другой – опушенные. При их скрещивании F1 получено с гладкими плодами, а в F2 – 174 растения с опушенными и 520 с гладкими плодами. Как наследуется опушенность?

10. Найдена форма огурцов с неоткрывающимися цветками, но их можно открыть для искусственного опыления. Дайте символы генов, приведите генотипы родителей в следующих скрещиваниях: 

а) закрытые цветки  х открытые цветки        F1 все цветки открытые;

б) F1 х F1        F2 145 растений с открытыми цветками, 59 – с закрытыми;

в) закрытые цветки  х F1        F1 81 растение с открытыми цветками и 77 – с  закрытыми.

11. По Менделю серая окраска семенной кожуры у гороха доминирует над белой. Определите генотипы родителей в следующих скрещиваниях:

Родители:

Потомство:

серая кожура х белая

32 с серой, 38 с белой кожурой

серая кожура х серая

118 с серой, 39 с белой кожурой

белая кожура х белая

0 с серой, 50 с белой кожурой

серая кожура х белая

74 с серой, 0 с белой кожурой

серая кожура х серая

90 с серой, 0 с белой кожурой

12. Если перекрестноопыляющееся растение в 1-й хромосоме имеет серию множественных аллелей, состоящую из трех членов (С, С1, С2), а во второй хромосоме – из четырех (D, d1, d2, d3), то сколько генотипов теоретически возможно в такой популяции? Напишите несколько возможных генотипов.

13. У дрозофилы множественный аллель, обусловливающий укорочение крыльев, состоит из трех членов: Т (truncate – обрезанные крылья),  TN (normal – нормальные крылья) и t (dumpy – укороченные крылья). По доминированию аллели располагаются в ряд: Т > TN > t. Установите:

1) расщепление в F1, если особь, имеющая обрезанные крылья, скре-щена с нормальной, причем обе особи гетерозиготны по гену t;

2) какие фенотипы ожидаются в F1, если гетерозиготная особь с обрезанными крыльями скрещена с особью, имеющей укороченные крылья.

14. Если у родителей, имевших кровь группы В и О, родился ребенок с группой крови О, то какова вероятность, что их следующий ребенок будет иметь кровь группы О? Или А? Или В? или АВ?

15. Если в семье, где у отца группа крови А, а у матери – группа В, первый ребенок имел кровь группы О, то какие группы крови могут быть у последующих детей?

16. Если самка кролика, гибрид от скрещивания альбиноса и черного кролика, скрещивается с самцом горностаевой окраски, то каково будет их потомство?

Пояснение к решению задач

При гибридологическом анализе составляют схемы, в которых используют определенные символы. Родителей обозначают буквой Р, женскую особь значком ♀, мужскую – значком ♂, скрещивание – значком умножения.

Для решения задач важно правильно записать условие задачи и схему скрещивания с использованием указанной символики. 

В условиях большинства приведенных задач символы генов не указаны, обозначать их надо самим произвольно взятыми латинскими буквами. При решении любых задач по генетике необходимой предпосылкой является определение типов продуцируемых особями гамет. Следует твердо помнить, что в гамету попадает из каждой пары аллельных генов только один аллель. Общее число типов гамет, продуцируемых особью, равно 2n, где n – число пар аллельных генов, в которых аллели неодинаковы. Например, генотип особи Аа, то есть моногетерозигота, продуцирует количество типов гамет, равное 2n = 21 = 2 (А и а).

Для примера разберем решение задачи 1 (вариант а). В условии даны фенотипы и генотипы родительских форм – карликовая гомозиготная особь и гомозиготная особь нормального роста. Надо определить фено- и генотипы потомков первого поколения. По условию задачи карликовый рост контролируется доминантным геном, нормальный – рецессивным. Поскольку родительские формы гомозиготны, то они имеют генотипы АА и аа соответственно и продуцируют только по одному типу гамет. Пшеница карликового роста дает гаметы, несущие ген А, пшеница нормального роста – гаметы, несущие ген а. 

Записываются эти данные в виде схемы скрещивания:



РР

♀АА
  х
♂аа

гаметы             ♀
      
      ♂ 

генотип F1


Аа
фенотип 

карликовый рост

Все потомки первого поколения гетерозиготны, так как они получают от одного родителя ген А, а от другого – ген а. Поскольку ген А доминантен, все растения имеют карликовый рост.

В варианте «б» этой же задачи по условию скрещиваются два гетерозиготных организма. Надо определить фенотип потомков. Сначала устанавливаем, какие типы гамет продуцируют исходные родительские формы. Они образуют два типа гамет: половина из них несет ген А, половина – ген а. Сочетание этих гамет дает три генотипа: 1/4 особей имеет генотип АА, 2/4 – генотип Аа, и 1/4 – генотип аа. Особи, несущие доминантный ген А, имеют карликовый рост, особи с генотипом аа – нормальный.
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генотип особей АА, Аа, Аа, аа
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карликовый рост
нормальный рост

В итоге мы получаем два фенотипических класса в соотношении 3 : 1.
Для примера множественного аллелизма возьмем задачу № 12.  Существует формула, по которой при n аллелях число генотипов будет равно n(n+1)/2. В нашем случае число генотипов с учетом аллелей по гену С будет равно 3(3+1)/2=6, а при четырех аллелях гена D число генотипов будет составлять 4(4+1)/2=10. Общее число генотипов в популяции с учетом перекомбинации всех аллелей составит 6 х 10 = 60. Например, ССDD; Cc1Dd1Cc2Dd2d3; c1c2d1d2 и т.д.
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