Глава  IV
АНАЛИЗ НАСЛЕДОВАНИЯ ПРИЗНАКОВ 

ПРИ ДИГИБРИДНОМ И ПОЛИГИБРИДНОМ 

СКРЕЩИВАНИИ

Дигибридным называют такое скрещивание, при котором родительские формы отличаются одна от другой по двум парам альтернативных признаков. У гибридов учитывают только эти две пары признаков.

К дигибридному скрещиванию предъявляются следующие требования: а) родители должны быть гомозиготными по доминантным и рецессивным аллелям генов; б) каждый признак должен контролироваться одним геном; в) гены должны находиться в разных хромосомах. Например, растения одного сорта гороха имеют семена зеленые и гладкие, а другого – желтые и морщинистые. При скрещивании этих сортов гибридные семена будут иметь желтую окраску  и гладкую форму, т. е. действует первый закон Менделя – закон единообразия F1 (закон доминирования).

В генетике принято обозначать аллели разных генов различными буквами. В данном случае доминантными признаками будут желтая окраска и гладкая форма семян, рецессивными – зеленая окраска и морщинистая форма (эти признаки не проявились у F1). Теперь можно записать генотипы родителей: ааВВ и ААвв. Каждый родитель гомозиготен по двум парам аллелей и продуцирует гаметы одного типа: аВ и Ав, соответственно генотип гибрида будет АаВв, то есть он является дигетерозиготой.

Дигибрид можно получить и от скрещивания родителей: один – гомозиготен по двум доминантным аллелям генов (ААВВ), другой – по двум рецессивным аллелям генов (аавв). Результат будет один и тот же (АаВв).

Для получения второго поколения необходимо самоопыление F1.

Чтобы определить, сколько типов гамет образует растение F1 надо помнить, что аллели разных генов, определяющих признаки, находятся в разных хромосомах (негомологичных). Негомологичные хромосомы в мейозе при образовании гамет расходятся независимо друг от друга. При слиянии гамет аллели этих двух генов будут образовывать всевозможные сочетания.

Для получения этих сочетаний надо помнить, что каждая аллель одной гомологичной пары (например А и а) с равной вероятностью будет сочетаться с аллелями другой гомологичной пары (В и в). В результате образуется четыре типа гамет:  АВ , Ав ,  аВ , ав (яйцеклеток и спермиев).

Случайное сочетание четырех типов мужских и женских гамет дает в F2 девять различных генетических классов и четыре фенотипических класса, (два класса с родительской комбинацией признаков, два – с новой комбинацией).

Аллели каждого гена в дигибридном скрещивании, как и признаки, которые они определяют, дают картину моногибридного расщепления. Поэтому расщепление по фенотипу в F2 дигибрида  9 : 3 : 3 : 1 складывается из двух независимых расщеплений 3 : 1 , а расщепление по генотипу есть результат двух независимых расщеплений 1АА : 2Аа : 1аа и              1ВВ : 2Вв : 1вв.

В анализе наследования для удобства и краткости можно пользоваться фенотипическими радикалами, то есть той частью генотипа организма, которая определяет фенотип. Расщепление по фенотипу в F2 с помощью фенотипических радикалов выглядит так:

9А-В-  +  3А-вв  +  3ааВ-  + 1аавв.

В F2 любая гомозиготная форма имеет частоту встречаемости, равную единице, а гетерозиготная – двум, возведенным в степень гетерозиготности. Зная это, можно определить расщепление в потомстве F2, минуя решетку Пеннета.

Таблица 6

Таблица расщепления F2 по фенотипу и генотипу

Фенотипический радикал
9А – В - 
3А – вв 
3аа В -
1 аа вв

Фенотип семян
Желтые
Желтые
Зеленые
Зеленые


гладкие
морщинистые
гладкие
морщинистые

Генотип семян и их соотношение
1 АА ВВ
1 АА вв
1 аа ВВ



2 Аа ВВ
2 Аа вв
2 аа Вв
1 аа вв


2 АА Вв





4 Аа Вв




Сумма единиц соотношения равна 16.

В анализирующем скрещивании дигибрида получается столько генотипически различных форм, сколько типов гамет образует гибрид.

Можно чисто математически рассчитать число генотипов. Этот путь основан на сочетании двух и более независимых явлений: «если два явления независимы, то вероятность того, что они произойдут одновременно, равна произведению вероятностей каждого из них».

Указанные закономерности характерны для полного доминирования, когда гомо- и гетерозиготы не отличимы по фенотипу.


1ВВ
2Вв
1вв
Если гибрид снова скрещивают с одной из родительских форм, скрещивание называют возвратным, или беккроссом. В наших примерах такие скрещивания можно записать так:

♀АаВв х ♂ААвв


♀АаВв х ♂ААВВ


♀АаВв х ♂ааВВ


♀АаВв х ♂аавв

Однако эти скрещивания имеют неодинаковую ценность для генетики. Наибольший интерес представляет скрещивание дигибрида с формой, гомозиготной по рецессивным аллелям двух генов. Такое скрещивание называют анализирующим.

Например: 

Мы получили 4 генотипических и 4 фенотипических класса. Поскольку гаметы отца не содержат доминантных аллелей генов, то потомство от такого скрещивания отражает типы гамет матери и их соотношение. Следовательно, мать дает 4 типа гамет и является истинным  дигибридом (дигетерозиготой). Следует иметь в виду, что анализирующее скрещивание не всегда является беккроссом (когда анализатор привлекается со стороны).

Если гомозиготность по рецессивным аллелям гена вызывает гибель растений или животных (это бывает не редко), то провести анализирующее скрещивание невозможно.

В таких случаях генотип анализируемого организма можно выявить только путем скрещивания его с заведомо гетерозиготной формой. Рецессивный признак проявится у 25% особей, а не у 50%, как при анализирующем скрещивании.

С помощью анализирующих скрещиваний можно ускорить элиминацию нежелательных признаков.

Одним из явлений, видоизменяющих классическое расщепление по фенотипу 9 : 3 : 3 : 1 при дигибридном скрещивании является неполное доминирование. При полном доминировании гетерозиготное потомство отличается от гомозиготного и фенотипов будет столько, сколько генотипов.

Если неполное доминирование проявляется только по одному локусу, то число фенотипических классов уменьшается, хотя и превышает классическое менделевское расщепление.

Важным условием реализации является объем выборки, оцениваемой в опыте. Чем меньше выборка, тем вероятнее случайное отклонение от нормального расщепления. Само явление расщепления является биологическим, а проявление носит статистический характер.

В ряде случаев различия между полученным и ожидаемым результатами велики, и чтобы понять, случайно или закономерно это отклонение, используют критерий соответствия «хи-квадрат». Этот метод дает возможность сравнивать различные численные отклонения при разных объемах выборок в одном масштабе, что очень важно для оценки опытных данных.

Тригибридное и полигибридное скрещивание

Тригибридным называют такое скрещивание, когда родительские формы различаются по трем парам альтернативных признаков. Примером может служить скрещивание двух сортов гороха: один  с желтыми гладкими семенами и пурпурной окраской цветков, другой – с зелеными и морщинистыми семенами и белой окраской цветков. У тригибридных растений проявятся доминантные признаки – желтая окраска и гладкая форма семян, а также пурпурная окраска цветка (закон единообразия гибридов F1).
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♀ААВВСС    х    ♂♂ ааввсс
гаметы:
              АВС


авс



            F1 АаВвСс
Тригибридное растение в результате независимого расщепления генов продуцирует 8 типов гамет (АВС, авс, АВс, авС, Авс, аВС, аВс, АвС) женских и мужских. Сочетаясь, они дадут в F2 64 комбинации, 27 генотипов и 8 фенотипов.

На основе этих данных можно сформулировать общее правило относительно потомства гибридов, полученных от скрещивания особей, отличающихся определенным числом генов: каждый новый ген увеличивает число гамет и фенотипов в 2 раза, а число генотипов – в 3 раза. Таким образом, особь, гетерозиготная по n парам генов, может произвести 2n типов гамет и 3n типов различных генотипов.

Существует несложная процедура, с помощью которой можно вычислить частоту генотипа в потомстве родителей, отличающихся определенным числом независимо наследующихся генов. Для этого надо подсчитать вероятности соответствующего генотипа для каждой пары генов отдельно и затем перемножить. Допустим, мы хотим подсчитать ожидаемую частоту генотипа АаВвСс в потомстве от скрещивания           ♀ААВвСс  х  ♂ааВВСс.

Вероятность генотипа Аа от скрещивания АА х аа равна 1; вероятность Вв от скрещивания Вв х ВВ равна 1/2 ; вероятность генотипа Сс от скрещивания Сс х Сс равна 1/2; вероятность генотипа АаВвСс равна        (1/1)·(1/2)·(1/2) = 1/4.

Эти основные положения, установленные генетическими и цитологическими методами, позволяют сделать следующий шаг в анализе закономерности наследования: выявить их общее значение при полигибридном скрещивании.

Полигибридным называют скрещивание, когда родительские формы отличаются не по двум-трем парам генов, а по большему их числу.

Для определения результатов скрещивания полигибридов можно воспользоваться общими зависимостями, с помощью которых определяют число ожидаемых фенотипов и генотипов.

Таблица 7

Ожидаемые результаты скрещиваний при разном числе пар генов

Число пар генов
Число различных типов гамет в F1
Число возможных комбинаций в F2
Число фенотипов в F2 при полном доминировании
Число          генотипов в F2

1
2
4
2
3

2
4
16
4
9

3
8
64
8
27

4
16
256
16
81

n
2n
4n
2n
3n

В заключение следует отметить, что мы имели дело с аллельным взаимодействием генов, когда доминантный аллель полностью или не полностью подавляет действие рецессивных аллелей, то есть признаки обусловливались взаимодействием аллелей одного гена (локуса).

Задачи

1. У томатов красная окраска плодов доминирует над желтой, а высокорослость – над карликовостью.  Дигетерозиготное красноплодное высокорослое растение скрещено с желтоплодным карликом. Определить фенотип и генотип гибридов, полученных от этого скрещивания.

2. У пшеницы безостость доминирует над остистостью, а красная окраска колоса – над белой. Остистое белоколосое растение скрестили с гомозиготным безостым красноколосым растением. Определить фенотипы и генотипы: 

а) растений F1;

б) потомства от возвратного скрещивания F1 с остистым белоколосым родителем;

в) потомства от возвратного скрещивания F1 с безостым красноколосым родителем.

3. У растений львиного зева красная окраска цветка не полностью доминирует над белой. Сочетание доминантного и рецессивного аллелей (Аа) обусловливает розовую окраску цветка.

Нормальная форма цветка у этого растения доминирует над вытянутой (пилорической). Скрестили гомозиготное растение с нормальными и белыми цветками с растением, имеющим пилорические и красные цветки. Определить окраску и форму цветка:

а) растений F1;

б) растений F2;
в) потомства от возвратного скрещивания с обоими  родителями.

4. От скрещивания двух сортов земляники, один из которых имел усы и красные ягоды, а другой был безусым и с белыми ягодами, растения F1 имели усы и розовые ягоды. От возвратного скрещивания с безусым растением, имеющим белые ягоды, получилось следующее расщепление: 11 растений с усами и розовыми ягодами; 16 усатых с белыми ягодами, 13 безусых с белыми ягодами и 18 безусых с розовыми ягодами.

а) Докажите статистически, соответствует ли полученное расщепление отношению 1 : 1 : 1 : 1?

б) Определите число генотипических классов и их соотношение в потомстве F2,  если было получено растений:

47 усатых с красными ягодами,

95 усатых, но с розовыми ягодами,

45 усатых с белыми ягодами,

13 безусых с красными ягодами,

30 безусых с розовыми ягодами,

и 16 безусых, имеющих белые ягоды.

5. Красноцветковый карликовый сорт гороха скрестили с белоцветковым высокорослым и получили красноцветковые высокорослые гибриды. Во втором поколении получено растений: 123 красноцветковых высокорослых, 42 красноцветковых карлика, 36 белоцветковых высокорослых и 12 белоцветковых карликов. Докажите статистически, соответствует ли данное расщепление классическому менделевскому         9 : 3 : 3 : 1?

6. Сорт арбуза, характеризующийся круглыми полосатыми плодами, скрестили с сортом, имеющим продолговатые равномерно зеленые плоды и получили гибриды с плодами круглой формы и зеленой окраски. В потомстве от анализирующего скрещивания этих гибридов получили: 79 растений с продолговатыми зелеными и 85 с продолговатыми полосатыми плодами, 80 – с продолговатыми зелеными и                    80 – с круглыми полосатыми. Каких результатов следует ожидать во втором гибридном поколении и в потомствах от возвратных скрещиваний с обоими родителями?

7. Если скрещивают карликовую (К) длинноплодную (Д) линию томата с высокорослой (В) округлоплодной (О), то получают гибриды (ВО). Скрестили растение ВО неизвестного происхождения с растением КО и получили в потомстве расщепление: 62 ВО, 52 КО, 21 ВД и 19 КД. Определите генотип матери.

8. У человека карий цвет глаз доминирует над голубым, а способность лучше владеть правой рукой над леворукостью.

а) кареглазая правша вышла замуж за голубоглазого левшу. У них родилось два ребенка: один голубоглазый правша, другой – голубоглазый левша. Определите: 

а) генотип матери;

б) какие дети могут родиться от родителей, один из которых кареглазый левша, а другой – голубоглазый левша?

9. От скрещивания двух растений гороха, выросших из желтых гладких семян, получено 264 желтых гладких, 61 желтых морщинистых, 78 зеленых гладких и 29 зеленых морщинистых семян. Определите:

а) какому скрещиванию соответствует наблюдаемое соотношение фенотипических классов;

б) изменится ли вывод, если желтых морщинистых семян будет на 2 меньше, а зеленых морщинистых – на 2 больше?

10. У дрозофилы серая окраска тела и нормальные крылья определяются доминантными генами, а черная окраска и зачаточные крылья – рецессивными.

При скрещивании двух гетерозигот в потомстве получено мух: 191 – с серой окраской и нормальными крыльями, 69 – с серой окраской тела и зачаточными крыльями, 72 – с черной окраской и нормальными крыльями и 20 – с черной окраской и зачаточными крыльями. Определите при помощи 
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, насколько это расщепление соответствует теоретически ожидаемому? Запись скрещивания осуществите с помощью генных формул.

11. У фигурной тыквы белая окраска плодов (W) доминирует над желтой (w), а дисковидная форма плода (D) доминирует над шаровидной (d). 

1) Определите фнотипы Р-форм и F1 от следующих скрещиваний:

WWDD  x  Wwdd

WwDd  x  Wwdd

wwDd  x  wwDd

WwDd  x  wwdd.

2) Какой фенотип и генотип могут иметь родительские формы фигурной тыквы, если в результате их скрещивания получено 3/8 растений с белыми шаровидными плодами, 1/8 с желтыми шаровидными плодами, 3/8 с белыми дисковидными плодами и 1/8 с желтыми дисковидными плодами?

12. У ячменя пленчатость зерновки (N) доминирует над голозерностью (n), пурпурная окраска ушек (Р) над белой (р) и слабая колосовая ось (W) над упругой (w). При скрещивании линии, растения которой были голозерными с упругой колосовой осью и пурпурными ушками, с сортом, растения которого имели слабую колосовую ось, пленчатое зерно и пурпурные ушки, в F2 получили  385 растений пленчатых, со слабой колосовой осью и пурпурными ушками, 110 растений пленчатых, с упругой осью колоса и пурпурными ушками, 118 растений голозерных, со слабой колосовой осью и пурпурными ушками и 41 растение голозерное, с упругой колосовой осью и пурпурными ушками. Определите генотипы родительских форм и потомства в F1 и F2, используя для подтверждения гипотезы метод «хи-квадрат».

13. При независимом наследовании генов было проведено скрещивание двух растений с генотипами АаВВССddEe и AaBbCcDdee. Какую часть потомства составят генотипы aaBbCCDdee и aaBBCCddEe?

14. У кур наличие гена F детерминирует оперение ног – признак, доминирующий над голоногостью (f); наличие гена А определяет белое оперение, доминирующее над окрашенным оперением (а), а наличие гена С определяет развитие хохла. У кур с генотипом сс хохол отсутствует. Какое потомство дадут гетерозиготные куры с белым оперением, оперенными ногами и наличием хохолка при спаривании с петухом с голыми ногами, пестрым оперением и без хохолка?

Пояснение к решению задач

Для примера разберем решение задачи 10. В условии даны фенотипы родителей и расщепление от их скрещивания. Родители были дигетерозиготными, следовательно, потомство от их скрещивания является F2 дигибрида. Учитывая, что имеем дело с полным доминированием, в F2 надо ожидать четыре класса в соотношении 9:3:3:1.

Запишем скрещивание на уровне генотипов и расщепление в F2 с помощью фенотипических радикалов: ♀ АаВв х ♂ АаВв
гаметы: ♀ АВ, Ав, аВ, ав; ♂ АВ, Ав, аВ, ав

F2 191 (А- В-) – серых с нормальными крыльями

69 (А- вв) – серых с зачаточными крыльями

72 (аа В-) – черных с нормальными крыльями

20 (аа вв) - черных с зачаточными крыльями

Результаты занесем в таблицу 8.

Таблица 8

Результаты количественного анализа окраски тела

 и формы крыльев у дрозофилы

Показатель
Число особей


серых с норм. крыльями
серых с зачаточ. крыльями
черных с норм. крыльями
черных с зачаточ. крыльями
всего

Самка
все
0
0
0
0

Самец
все
0
0
0
0

F2 фактическое расщепление (р)
191
69
72
20
352

Ожидаемое
9
3
3
1
16

Теоретически ожидаемое расщепление (q)
198
66
66
22
352

Отклонение (d)
-7
+3
+6
-2


                      (d2)
49
9
36
4
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Число степеней свободы в данном случае равно 3(4-1). Табличное значение 
[image: image3.wmf]2
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 (см. табл. 4) при этом числе степеней свободы больше фактического. Следовательно, различия между фактическим и теоретически ожидаемым расщеплением несущественны и наше расщепление соответствует классическому 9 : 3 : 3 : 1.
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гаметы ♀		АВ	Ав	аВ	ав


гаметы ♂		ав	ав	ав	ав 


генотипы	      ААВв Аавв  ааВв   аавв


фенотипы        ж.гл.   ж.м. зел.гл. зел.м.
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