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3. Ñöåïëåííîå íàñëåäîâàíèå
è êðîññèíãîâåð

3.1. Ñöåïëåííîå íàñëåäîâàíèå

Â 1906 ãîäó Ó. Áýòñîí è Ð. Ïåííåò,
èçó÷àÿ íàñëåäîâàíèå îêðàñêè öâåòêà
(ïóðïóðíàÿ - P èëè êðàñíàÿ - p) è ôîðìû
ïûëüöåâûõ çåðåí (óäëèíåííàÿ - L èëè
êðóãëàÿ - l) ó äóøèñòîãî ãîðîøêà
Lathyrus odoratus íàøëè, ÷òî ïðè
ñêðåùèâàíèè ðàñòåíèé ñ ïóðïóðíûìè
öâåòêàìè è óäëèíåííîé ïûëüöîé
(PPLL) è ðàñòåíèé ñ êðàñíûìè
öâåòêàìè è êðóãëîé ïûëüöîé (ppll) â F

1

áûëè ïîëó÷åíû ðàñòåíèÿ ñ ïóðïóðíûìè
öâåòêàìè è óäëèíåííîé ïûëüöîé PpLl.
Ýòè ãèáðèäû â ðåçóëüòàòå ñàìîîïûëåíèÿ
äàëè ñëåäóþùåå ðàñùåïëåíèå â F

2
:

ïóðïóðíûå öâåòêè è óäëèíåííàÿ ïûëüöà
(P- L- ) - 4831 (69,5%)

ïóðïóðíûå öâåòêè, êðóãëàÿ ïûëüöà
(P- ll) - 390 (5,6%)

êðàñíûå öâåòêè, óäëèíåííàÿ ïûëüöà
(ppL- ) - 393 (5,6%)

êðàñíûå öâåòêè, êðóãëàÿ ïûëüöà
(ppll) - 1338 (19,3%)

Ò.å., â ïîòîìñòâå ïîëó÷åíû âñå ÷åòûðå
îæèäàåìûõ êëàññà, íî ñîîòíîøåíèå
áûëî íå 9:3:3:1. Â ýòîì ñëó÷àå
ðîäèòåëüñêèå ñî÷åòàíèÿ àëëåëåé
èññëåäîâàííûõ ãåíîâ PL è pl
ïðåäïî÷òèòåëüíî ïîïàäàþò â èñõîäíûå
ãàìåòû, â òî âðåìÿ êàê èõ íîâûå
ñî÷åòàíèÿ (pL è Pl) âñòðå÷àþòñÿ
ãîðàçäî ðåæå. Ýòî ÿâëåíèå â
äàëüíåéøåì íàçâàëè ñöåïëåíèåì ãåíîâ.

Ñöåïëåííîå íàñëåäîâàíèå
ïîäðîáíî èçó÷èëè Ò.Õ. Ìîðãàí, À.
Ñòåðòåâàíò, Ã. Ìåëëåð è Ê. Áðèäæåñ.

Â ñêðåùèâàíèÿõ ðîäèòåëüñêèõ
ôîðì, ãîìîçèãîòíûõ ïî äîìèíàíòíûì
àëëåëÿì îáîèõ ãåíîâ è ãîìîçèãîòíûõ ïî
ðåöåññèâíûì àëëåëÿì ïîëó÷àþòñÿ
ãèáðèäû F

1
, ó êîòîðûõ îáà ïðèçíàêà

áóäóò äîìèíèðîâàòü.

AABB aabb

AaBb

P

F1

Ñòðóêòóðà ãàìåò îñîáåé F
1
 ìîæåò

áûòü ïðîâåðåíà ñ ïîìîùüþ
àíàëèçèðóþùåãî ñêðåùèâàíèÿ:

AaBb ××××× aabb
Åñëè èñïûòóåìûå ãåíû íàõîäÿòñÿ

â ðàçíûõ õðîìîñîìàõ, òî îáðàçóåòñÿ 4
âèäà ãàìåò AB, Ab, aB è ab è,
ñëåäîâàòåëüíî, ÷åòûðå ôåíîòèïè÷åñêèõ
êëàññà ïîòîìêîâ:

AB/ab   Ab/ab   aB/ab   ab/ab
â ñîîòíîøåíèè 1:1:1:1. Îäíàêî, åñëè
ãåíû A è B ñöåïëåíû è �ñòðåìÿòñÿ�
ïîïàñòü â îäíó ãàìåòó, â ðåçóëüòàòå
àíàëèçèðóþùåãî ñêðåùèâàíèÿ ìîãóò
ïîÿâèòüñÿ òîëüêî äâå ôîðìû,
ïîâòîðÿþùèå ïðèçíàêè ðîäèòåëåé â
ðàâíîì ñîîòíîøåíèè:

1 AB/ab : 1 ab/ab
Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî ãåíû A è B
íàñëåäóþòñÿ ñîâìåñòíî, êàê åäèíûé
íàñëåäñòâåííûé ôàêòîð, ò.å. ÷òî îíè
�ñöåïëåíû� (òåðìèí �ñöåïëåíèå�
ïðåäëîæåí Ò. Ìîðãàíîì).

Ýòîò ýêñïåðèìåíò Ìîðãàíà
çàëîæèë îñíîâû õðîìîñîìíîé òåîðèè
íàñëåäñòâåííîñòè. Îí óñòàíîâèë, ÷òî
ìàòåðèàëüíîé îñíîâîé ñöåïëåíèÿ
ÿâëÿåòñÿ õðîìîñîìà. Õðîìîñîìà
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îòäåëüíóþ
ìàòåðèàëüíóþ åäèíèöó, ôèãóðèðóþùóþ
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â ìåéîçå. Âñå ãåíû, íàõîäÿùèåñÿ â
îäíîé õðîìîñîìå, áóäóò ñâÿçàíû ìåæäó
ñîáîé ñóáñòðàòîì õðîìîñîìû. Ïîñëå
ïðîâåðêè âñåõ ãåíîâ, êàæäîãî ñ êàæäûì
íà âîçìîæíîñòü ñöåïëåííîãî
íàñëåäîâàíèÿ, ó äðîçîôèëû ìîæíî
âûÿâèòü ãðóïïû ñöåïëåíèÿ ãåíîâ. ×èñëî
ãðóïï ñöåïëåíèÿ ðàâíî ãàïëîèäíîìó
÷èñëó õðîìîñîì. Òåîðèÿ Ìîðãàíà
ñóùåñòâåííî îòëè÷àëàñü êàê îò
óìîçðèòåëüíîé, õîòÿ è âåðíîé, ãèïîòåçû
À. Âåéñìàíà, òàê è îò ïðåäïîëîæåíèé Ò.
Áîâåðè è Ó. Ñýòòîíà.

3.2. Êðîññèíãîâåð

Êàê è â äðóãèõ çàêîíàõ
íàñëåäñòâåííîñòè, â çàêîíå î ñöåïëåíèè
ãåíîâ ñðàçó æå îáíàðóæèëè èñêëþ÷åíèÿ.
Ìîðãàí â 1911 ãîäó íàøåë, ÷òî â
ãîìîëîãè÷íîé ïàðå õðîìîñîì ðåãóëÿðíî
ïðîèñõîäèò îáìåí ãåíàìè.

Â ñêðåùèâàíèè îðãàíèçìîâ,
ðàçëè÷àþùèõñÿ ïî ïàðå ïðèçíàêîâ, â F

1

ïîëó÷àþòñÿ äèãåòåðîçèãîòû AB/ab.
Â ñêðåùèâàíèè ïîòîìêîâ F

1
 ñ

ðîäèòåëüñêîé ôîðìîé ab/ab â ñëó÷àå
ïîëíîãî ñöåïëåíèÿ ïîëó÷àëîñü áû
ðàñùåïëåíèå AB/ab è ab/ab â

ñîîòíîøåíèè 1:1. Îäíàêî, âñåãäà
ïîÿâëÿþòñÿ íîâûå ñî÷åòàíèÿ ïðèçíàêîâ,
íàïðèìåð, Ab/ab è aB/ab. Çíà÷èò, âî
âðåìÿ ãàìåòîãåíåçà îáðàçîâàëèñü íîâûå
ñîðòà ãàìåò çà ñ÷åò ïåðåêðåñòà õðîìîñîì
è îáìåíà èõ ôðàãìåíòàìè.

3.2.1. Ãåíåòè÷åñêèå
äîêàçàòåëüñòâà ïåðåêðåñòà
õðîìîñîì

Ò.Õ. Ìîðãàí ñ ñîòðóäíèêàìè
ñêðåùèâàë ëèíèè äðîçîôèë,
ñîäåðæàùèå ãåíû b è vg (b - ÷åðíîå òåëî,
vg - çà÷àòî÷íûå êðûëüÿ).

b vg+

b vg+

b vg+

b vg+

b vg+

b vg+

Äàëåå, ñòàâèëèñü ðåöèïðîêíûå
ñêðåùèâàíèÿ: â îäíîì äèãåòåðîçèãîòîé
áûëà ñàìêà, à äèãîìîçèãîòîé - ñàìåö, â
äðóãîì ñêðåùèâàíèè - íàîáîðîò.

Åñëè äèãåòåðîçèãîòîé áûë ñàìåö,
â ïîòîìñòâå 1 ÷àñòü èìååò ôåíîòèï b+vg,
äðóãàÿ ÷àñòü - vg+b. Ýòè êëàññû
ðàñùåïëÿþòñÿ â ñîîòíîøåíèè 1:1.

b vg

b vg

b vg b vg

b vg+

b vg+

b vg+

b vg+

1:1

Äîïîëíåíèå 3.1.
Îòìå÷àÿ çàñëóãè Ò.Õ. Ìîðãàíà

â ôîðìóëèðîâàíèè õðîìîñîìíîé
òåîðèè íàñëåäñòâåííîñòè, â 1933
ãîäó åìó áûëà ïðèñóæäåíà
Íîáåëåâñêàÿ ïðåìèÿ.

P

F1

F2

AB

AB AB

AB

AB

ab

ab

ab

a b

ab

aba b a b ab

ab

ab ab

ab

Ab aB

1:1

Ðàñùåïëåíèå Ðàñùåïëåíèå

ïðè
ïîëíîì ñöåïëåíèè

ïðè

êðîññèíãîâåðå
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Â õîäå ýòîãî ýêñïåðèìåíòà Ìîðãàí
îòêðûë, ÷òî ó ñàìöîâ äðîçîôèëû
ïåðåêðåñò õðîìîñîìû íå ïðîèñõîäèò.
Ýòî íàáëþäåíèå èìååò îãðîìíîå
çíà÷åíèå äëÿ ëþáûõ ýêñïåðèìåíòîâ ïî
ãåíåòèêå äðîçîôèëû, â êîòîðûõ íóæíî
èñêëþ÷èòü êðîññèíãîâåð ó îäíîãî èç
ðîäèòåëåé.

Â ðåöèïðîêíîì ñêðåùèâàíèè
ïîëó÷åíî ÷åòûðå êëàññà ïîòîìêîâ, äâà
èç êîòîðûõ èìåþò ñöåïëåííûå ãåíû, â
òîì ïîðÿäêå, â êàêîì îíè íàáëþäàëèñü
ó ðîäèòåëåé, à äâà äðóãèõ êëàññà
âîçíèêëè â ðåçóëüòàòå íàðóøåíèÿ
ñöåïëåíèÿ - ýòî êðîññîâåðû:

b vg

b vg

b vg b vgb vg b vg

b vgb vg+

b vg+

b vg+ +b vg+

b vg+

íåêðîññîâåðû êðîññîâåðû

Ýòè ðåçóëüòàòû íåîïðîâåðæèìî
ïîêàçûâàþò, ÷òî â õîäå ãàìåòîãåíåçà
ïðîèçîøåë îáìåí ôðàãìåíòàìè
õðîìîñîì.

Â êàæäîì èç êëàññîâ ÷èñëî ìóõ
áûëî â îïðåäåëåííûõ ÷èñëîâûõ
ñîòíîøåíèÿõ: b+ vg/b vg è b vg+/b vg
ñîñòàâëÿëè ïî 41,5%, ò.å. íåêðîññîâåðîâ
áûëî 83%. Äâà êðîññîâåðíûõ êëàññà ïî
÷èñëó îñîáåé áûëè òàêæå îäèíàêîâûìè
(8,5%) è ñóììà èõ ðàâíà 17%.

Ïðîöåíò êðîññèíãîâåðà
îïðåäåëÿåòñÿ êàê îòíîøåíèå ÷èñëà ãàìåò
ñ çàðåãèñòðèðîâàííûìè îáìåíàìè
ìåæäó äâóìÿ îïðåäåëåííûìè ïàðàìè
àëëåëåé ê îáùåìó ÷èñëó ãàìåò.

Çíà÷åíèå ÷àñòîòû êðîññèíãîâåðà
ìåæäó äâóìÿ ãåíàìè, âûÿâëÿåìîå â

îïûòå, íå ìîæåò áûòü áîëåå 50 %, ò.ê.
ýòà ÷àñòîòà ñîñòàâëÿåò âåðîÿòíîñòü
íîðìàëüíîãî, ò.å. áåç êðîññèíãîâåðà,
ðàñõîæäåíèÿ õðîìîñîì.

3.2.2. ×àñòîòà êðîññèíãîâåðà è
ëèíåéíîå ðàñïîëîæåíèå ãåíîâ â
õðîìîñîìå

Â îäíîì èç îïûòîâ Ìîðãàí è åãî
ñîòðóäíèêè ïðîâîäèëè ñêðåùèâàíèå
ñàìîê äðîçîôèëû, ãåòåðîçèãîòíûõ ïî
òðåì ñöåïëåííûì ðåöåññèâíûì ãåíàì y
(yellow -æåëòûé öâåò òåëà), w (white -
áåëûé öâåò ãëàç) è bi (bifid - âèëü÷àòûå
êðûëüÿ), ñ ñàìöàìè, íåñóùèìè ýòè
ïðèçíàêè - y w bi.

Ïîëó÷åííûå â îïûòàõ Ìîðãàíà
ðåçóëüòàòû â ÷àñòîòàõ ïåðåêðåñòà (%)
ìåæäó ãåíàìè ïðåäñòàâëÿëè ñëåäóþùåå
ñîîòíîøåíèå (Ðèñ. 3.1.). Ïðè ýòîì ñóììà
äâóõ ìåíüøèõ ÷àñòîò ðàâíà ñàìîé
áîëüøîé ÷àñòîòå.

À. Ñòåðòåâàíò ïðåäïîëîæèë, ÷òî
÷àñòîòà êðîññèíãîâåðà ïîêàçûâàåò

y yw w

43 êðîññîâåðà

ìåæäó w è bi (3.5%)

yy

y

y y

y

y y

ww

w

w w w

w

w

w

bibi

bi

bi bi bi bi

bi

y

yy

y

+

+

+

y+

w

ww

w

+

++

+

b

bb

b

i

ii

i

+

++

bi+

1160 íåêðîññîâåðîâ 15 êðîññîâåðîâ

ìåæäó y è w (1.2%)

bi bi

Ðèñ. 3.1. ×àñòîòû êðîññèíãîâåðà
ìåæäó ãåíàìè y, w è bi
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îòíîñèòåëüíîå ðàññòîÿíèå ìåæäó ãåíàìè:
÷åì ÷àùå îñóùåñòâëÿåòñÿ êðîññèíãîâåð,
òåì äàëüøå îòñòîÿò ãåíû äðóã îò äðóãà â
õðîìîñîìå. ×åì ðåæå êðîññèíãîâåð, òåì
îíè áëèæå. Òàêèì îáðàçîì îí ïðåäëîæèë
ñòðîèòü ëèíåéíûå êàðòû ðàñïîëîæåíèÿ
ãåíîâ.

Ðàññìîòðåííûé âûøå ïðèìåð
ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ðàññòîÿíèå
ìåæäó y è w ìîæåò áûòü âûðàæåíî
çíà÷åíèåì â 1,2 ñàíòèìîðãàíà, ìåæäó y è
bi - 4,7, ìåæäó w è bi - 3,5. È ðàñïîëîæèòü
ýòè òðè ãåíà íåïðîòèâîðå÷èâî ìîæíî
òîëüêî â ñëåäóþùåì ïîðÿäêå: y - w - bi.

y

w

bi

1.2%

3.5%

4.7%

3.2.3. Îäèíàðíûé è
ìíîæåñòâåííûé ïåðåêðåñòû
õðîìîñîì

Ïåðåêðåñò, ïðîèñõîäÿùèé â
îäíîì ó÷àñòêå õðîìîñîìû, íàçûâàþò
îäèíàðíûì, â äâóõ òî÷êàõ - äâîéíûì,
â òðåõ - òðîéíûì, ò.å. êðîññèíãîâåð
ìîæåò áûòü ìíîæåñòâåííûì.

Ðàññìîòðèì ýòó ñèòóàöèþ íà
ñëåäóþùåì îòâëå÷åííîì ïðèìåðå (èç:

Ëîáàøåâ, 1967, ñòð. 239-241): Áûëè
ñêðåùåíû îñîáè

ABC/abc x abc/abc
Ïåðåêðåñò ïðîèñõîäèò â

ñëåäóþùèõ òî÷êàõ ìåæäó ãåíàìè A è
B, à òàêæå B è C.

A

B

C

a

b

c

Ïðè ïîñòðîåíèè ãåíåòè÷åñêèõ
êàðò ó÷èòûâàþòñÿ âñå ñîáûòèÿ
êðîññèíãîâåðà (Òàáë. 3.1.). Ìåæäó
ãåíàìè A è B ïðîèçîøëî 93 îáìåíà
(79+14), ïîýòîìó ðàññòîÿíèå ìåæäó
íèìè ñîñòàâëÿåò 93/521 × 100 = 17,9%.
Ñ÷èòàÿ àíàëîãè÷íûì îáðàçîì,
îïðåäåëÿåì ðàññòîÿíèå ìåæäó B è C -
28,6%. Òàêèì îáðàçîì, îáùåå
ðàññòîÿíèå ìåæäó A è C äîëæíî
ñîñòàâëÿòü ïðèìåðíî ñóììàðíîå
çíà÷åíèå ðàññòîÿíèé ìåæäó A è B, è B
è C, ò.å. 17,9 + 28,6 = 46,5 ìîðãàíèäû.

Äîïîëíåíèå 3.2.
Â Ðîññèè äëÿ îáîçíà÷åíèÿ

÷àñòîòû êðîññèíãîâåðà, ðàâíîé 1%,
èñïîëüçîâàëè òåðìèí �ìîðãàíèäà� â
÷åñòü Ò.Õ. Ìîðãàíà. Â ÑØÀ äîëãîå
âðåìÿ èñïîëüçîâàëè òåðìèí �åäèíèöà
êàðòû� (map unit - m.u.). Íà÷èíàÿ ñ 80-
õ ãîäîâ ïî÷òè ïîâñåìåñòíî êàê â
ðóññêîÿçû÷íîé, òàê è àíãëîÿçû÷íîé
ëèòåðàòóðå èñïîëüçóþò òåðìèí
�ñàíòèìîðãàí� (centiMorgan èëè cM).

Òàáë. 3.1. Ðàñùåïëåíèÿ â
ïîòîìñòâå òðèãèáðèäîâ ñî
ñöåïëåííûìè ãåíàìè ïðè
àíàëèçèðóþùåì ñêðåùèâàíèè (Èç:
Ëîáàøåâ, 1967, ñòð. 239)

Ãàìåòû
Ãåíîòèï

çèãîò

×èñëî

îñîáåé
%

íåêðîññîâåðû

ABC

abc

ABC/abc

abc/abc

150 293

79

135

14

143
 56.2

êðîññèíãîâåð ìåæäó A è B

Abc

aBC

Abc/abc

aBC/abc

37

42

 15.2

êðîññèíãîâåð ìåæäó B è C

ABc

abC

ABc/abc

abC/abc

70

65

 25.9

êðîññèíãîâåð ìåæäó A è B,

ìåæäó B è C

AbC

aBc

AbC/abc

aBc/abc

8

6

  2.7

Âñåãî ïîòîìêîâ 521 100
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Åñëè áû ñ÷èòàëè òîëüêî
îäèíî÷íûå îáìåíû ìåæäó ãåíàìè A è
C (79 + 135 = 214), ðàññòîÿíèå
ñîñòàâèëî áû 41,1 ìîðãàíèäû. Ðàçíèöà
â 5,4 ìîðãàíèäû ïðèõîäèòñÿ íà äîëþ
äâîéíîãî êðîññèíãîâåðà. Äåëî â òîì, ÷òî
íà áîëüøèõ ðàññòîÿíèÿõ ìîæåò ïðîèñõîäèòü
äâîéíîé êðîññèíãîâåð, êîòîðûé î÷åíü
òðóäíî ó÷èòûâàòü.

Íàïðèìåð, â ñëó÷àå ïðîèçîøåäøåãî
äâîéíîãî êðîññèíãîâåðà ìåæäó ãåíàìè A
è C, îáà îíè îñòàíóòñÿ íà ñâîèõ ìåñòàõ, è
îáìåí ìåæäó íèìè íåâîçìîæíî
îáíàðóæèòü.

Ïðè ýòîì, ÷åì äàëüøå ãåíû îòñòîÿò
äðóã îò äðóãà, òåì áîëüøàÿ âåðîÿòíîñòü
äâîéíîãî êðîññèíãîâåðà, ñëåäîâàòåëüíî,
÷åì ìåíüøå ðàññòîÿíèå ìåæäó ãåíàìè, òåì
îíî òî÷íåå ìîæåò áûòü îïðåäåëåíî.

A C

a c

Äëÿ ó÷åòà äâîéíûõ îáìåíîâ íóæíî
èìåòü ìàðêåð ìåæäó ãåíàìè A è C. Â íàøåì
ïðèìåðå ìàðêåðîì äâîéíîãî êðîññèíãîâåðà
ÿâëÿåòñÿ ãåí B. Ïîýòîìó ê ñóììå
îäèíî÷íûõ êðîññîâåðîâ (41,1%)
ïðèáàâëÿþò óäâîåííûé ïðîöåíò äâîéíûõ
êðîññîâåðîâ (2,7 × 2 = 5,4%), â ðåçóëüòàòå
÷åãî ïîëó÷àåòñÿ îáùåå ðàññòîÿíèå 41,1 +
5,4 =  46,5%. Óäâîåíèå ïðîöåíòà äâîéíûõ
êðîññîâåðîâ íåîáõîäèìî â ñâÿçè ñ òåì, ÷òî
êàæäûé äâîéíîé êðîññèíãîâåð âîçíèêàåò
áëàãîäàðÿ äâóì íåçàâèñèìûì îäèíî÷íûì
ðàçðûâàì â äâóõ òî÷êàõ.

3.2.4. Èíòåðôåðåíöèÿ

Óñòàíîâëåíî, ÷òî â îïûòå ïðîöåíò
äâîéíûõ êðîññîâåðîâ îêàçûâàåòñÿ íèæå
òåîðåòè÷åñêè îæèäàåìîãî. Îäíîé èç

ïðè÷èí ÿâëÿåòñÿ ïîäàâëåíèå âòîðîãî
îáìåíà ó÷àñòêàìè õðîìîñîì âáëèçè
ïóíêòà, â êîòîðîì îäèí îáìåí óæå
ïðîèçîøåë. Îñîáåííî ñèëüíî ýòî
ñêàçûâàåòñÿ, åñëè ãåíû ðàñïîëîæåíû
áëèçêî äðóã ê äðóãó.

Åñëè ãåíû A, B è C (ñì. Òàáë. 3.1.)
ðàñïîëîæåíû áëèçêî äðóã ê äðóãó, òî
îäèíî÷íûé îáìåí íà ó÷àñòêå ìåæäó
ãåíàìè A è B ïîäàâëÿåò òàêîâîé íà ó÷àñòêå
ìåæäó ãåíàìè B è C. Ïî ìåðå óäàëåíèÿ
ãåíà Ñ âîçìîæíîñòü âòîðîãî îáìåíà
óâåëè÷èâàåòñÿ. Èíòåðôåðåíöèÿ - ýòî
ÿâëåíèå, ñóùíîñòü êîòîðîãî çàêëþ÷àåòñÿ
â òîì, ÷òî êðîññèíãîâåð, ïðîèçîøåäøèé
â îäíîì ó÷àñòêå õðîìîñîìû, ïðåïÿòñòâóåò
äðóãîìó êðîññèíãîâåðó â áëèçëåæàùèõ
ó÷àñòêàõ. Îòêðûë åãî Ã. Ìåëëåð â 1916
ãîäó. Åñëè êðîññèíãîâåð, ïðîèçîøåäøèé
â îäíîì ó÷àñòêå õðîìîñîìû, ïðåïÿòñòâóåò
îáðàçîâàíèþ äðóãîãî îáìåíà â
áëèçëåæàùèõ ó÷àñòêàõ, òî ýòî
ïîëîæèòåëüíàÿ èíòåðôåðåíöèÿ. Î÷åíü
ðåäêî áûâàåò îòðèöàòåëüíàÿ
èíòåðôåðåíöèÿ, êîãäà êðîññèíãîâåð
óñèëèâàåòñÿ. Â âûøå ïðèâåäåííîì
ïðèìåðå ñ ãåíàìè ABC, A è B ðàçäåëåíû
ðàññòîÿíèåì 17,9 ìîðãàíèä, à B è C - 28,6
ìîðãàíèä. Åñëè îáìåíû íà ó÷àñòêå AB è
BC ïðîèñõîäÿò êàê íåçàâèñèìûå è
ñëó÷àéíûå ñîáûòèÿ, òî âåðîÿòíîñòü
äâîéíîãî êðîññèíãîâåðà ìåæäó ãåíàìè A
è C äîëæíà áûòü ïðîèçâåäåíèåì
âåðîÿòíîñòåé íà ó÷àñòêå AB (17,9) è BC
(28,6), ò.å. 17,9 × 28,6= 5,12%.

Îäíàêî, â îïûòå ïîëó÷åíî âñåãî 14
îñîáåé (2,68%). Ýòî ñíèæåíèå ïðîèñõîäèò
çà ñ÷åò èíòåðôåðåíöèè.

Èçìåðÿþò èíòåðôåðåíöèþ
îòíîøåíèåì íàáëþäàåìîãî ÷èñëà
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äâîéíûõ îáìåíîâ ê ÷èñëó òåîðåòè÷åñêè
îæèäàåìûõ. Ýòî îòíîøåíèå íàçûâàþò
êîèíöèäåíöèåé, ò.å. âåëè÷èíîé
ñîâïàäåíèÿ, â äàííîì ñëó÷àå 2,68/
5,12=0,52 èëè 52%. Íà íåáîëüøîì
ðàññòîÿíèè, ãäå èìååò ìåñòî âëèÿíèå
îäíîãî ãåíà íà äðóãîé, âåëè÷èíà
ñîâïàäåíèÿ áóäåò ìåíüøå åäèíèöû.

Âëèÿíèå èíòåðôåðåíöèè ÿâëÿåòñÿ
ñâîéñòâîì ðàéîíà õðîìîñîìû.
(Äîïîëíèòåëüíûå äàííûå î
êðîññèíãîâåðå è èíòåðôåðåíöèè ñì.
Êóøåâ, 1971; Æó÷åíêî, Êîðîëü, 1985;
Ashburner, 1989, pp. 468-471; ×àäîâ,
Áóçûêàíîâà, 1996).

Ñ ïîìîùüþ êðîññèíãîâåðà ãåíû
ìîæíî ðàñïîëîæèòü â îïðåäåëåííîì
ïîðÿäêå, à âåëè÷èíà êðîññèíãîâåðà

ïîçâîëÿåò ðàññòàâèòü èõ íà
îïðåäåëåííîì îòíîñèòåëüíîì
ðàññòîÿíèè äðóã îò äðóãà â ðåçóëüòàòå
÷åãî ïîëó÷àåòñÿ ãåíåòè÷åñêàÿ êàðòà (ñì.
áîëåå ïîäðîáíî ðàçäåë  5.5.1.).

3.2.5. Öèòîëîãè÷åñêèå
äîêàçàòåëüñòâà êðîññèíãîâåðà

Â íà÷àëå 30-õ ãîäîâ Ê. Øòåðí
ïîëó÷èë ëèíèè äðîçîôèëû, èìåþùèå
ïîëîâûå õðîìîñîìû, îòëè÷èìûå äðóã îò
äðóãà íà öèòîëîãè÷åñêîì óðîâíå. Ó
ñàìêè íà îäíó èç X-õðîìîñîì áûë
ïåðåíåñåí íåáîëüøîé ôðàãìåíò Y-
õðîìîñîìû, ÷òî ïðèäàëî åé
ñïåöèôè÷åñêóþ Ã-îáðàçíóþ ôîðìó, ëåãêî
ðàçëè÷èìóþ ïîä ìèêðîñêîïîì. Âòîðàÿ X-
õðîìîñîìà áûëà êîðî÷å íîðìàëüíîé, òàê
êàê ÷àñòü åå áûëà ïåðåíåñåíà íà IV
õðîìîñîìó (Ðèñ. 3.2.).

Ðèñ. 3.2. Ñõåìà îïûòà ïî öèòîëîãè÷åñêîìó äîêàçàòåëüñòâó êðîññèíãîâåðà íà
D. melanogaster (èç: Stern, 1931)
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Áûëè ïîëó÷åíû ñàìêè,
ãåòåðîçèãîòíûå ïî äâóì óêàçàííûì
ìîðôîëîãè÷åñêè ðàçëè÷íûì X-
õðîìîñîìàì è îäíîâðåìåííî ïî äâóì
ãåíàì Bar (B) è carnation (car). Ìóòàíòû
Bar èìåþò ïîëîñêîâèäíûå ãëàçà, ó
ìóòàíòîâ car - îêðàñêà ãëàç öâåòà êðàñíîé
ãâîçäèêè. Ã-îáðàçíàÿ X-õðîìîñîìà íåñëà
àëëåëè äèêîãî òèïà B+ è car+, óêîðî÷åííàÿ
õðîìîñîìà - ìóòàíòíûå àëëåëè B è car.

Ýòèõ ñàìîê ñêðåùèâàëè ñ ñàìöàìè,
èìåâøèìè ìîðôîëîãè÷åñêè íîðìàëüíóþ
X-õðîìîñîìó, íåñóùóþ àëëåëè car è B+.

Â ïîòîìñòâå ñàìîê áûëî äâà êëàññà
ìóõ ñ íåêðîññîâåðíûìè õðîìîñîìàìè: car

B/car B+ è car+B+/car B+ è äâà êëàññà ìóõ,
ôåíîòèï êîòîðûõ ñîîòâåòñòâîâàë
êðîññîâåðàì: car B+/car B+ è car+ B/car B+.

Öèòîëîãè÷åñêèé àíàëèç 374
ïðåïàðàòîâ ñàìîê ïîêàçàë, ÷òî â 369
ñëó÷àÿõ êàðèîòèï ñîîòâåòñòâîâàë
îæèäàåìîìó. Âñå ÷åòûðå êëàññà ñàìîê
èìåëè ïî îäíîé íîðìàëüíîé, ò.å.
ïàëî÷êîâèäíîé Õ-õðîìîñîìå, ïîëó÷åííîé
îò îòöà. Êðîññîâåðíûå (ò.å. B car+ ïî
ôåíîòèïó) ñàìêè ñîäåðæàëè äâóïëå÷óþ Ã-
îáðàçíóþ Õ-õðîìîñîìó.

Ýòè ðåçóëüòàòû ïîäòâåðäèëè
ãèïîòåçó Ò.Õ. Ìîðãàíà è åãî ñîòðóäíèêîâ
î òîì, ÷òî êðîññèíãîâåð ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé îáìåí ó÷àñòêàìè ãîìîëîãè÷íûõ
õðîìîñîì è ÷òî ãåíû äåéñòâèòåëüíî
ëîêàëèçîâàíû â õðîìîñîìàõ.

Àíàëîãè÷íûå ðåçóëüòàòû áûëè
ïîëó÷åíû íà êóêóðóçå (Ðèñ. 3.3.).

Ã. Êðåéòîí è Á. ÌàêÊëèíòîê
ïîëó÷èëè ëèíèþ, â êîòîðîé õðîìîñîìû
IX ïàðû ó êóêóðóçû îêàçàëèñü
öèòîëîãè÷åñêè ðàçëè÷íûìè
(ãåòåðîìîðôíûìè). Îäíà áûëà
íîðìàëüíîé è íåñëà ãåíû c (íåîêðàøåííûé
ýíäîñïåðì) è Wx (êðàõìàëèñòûé
ýíäîñïåðì), äðóãàÿ íåñëà knob
(óòîëùåíèå) îäíîãî ïëå÷à, äðóãîå ïëå÷î
áûëî äëèííåå. Ýòà õðîìîñîìà áûëà
ïîìå÷åíà ãåíàìè C (îêðàøåííûé
ýíäîñïåðì) è wx (âîñêîâèäíûé
ýíäîñïåðì).

Â ýòîì ñêðåùèâàíèè îáíàðóæèëè,
÷òî êðîññîâåðíûå çåðíà íåèçìåííî
ñîäåðæàëè IX õðîìîñîìó ñ
îáìåíÿâøèìèñÿ ó÷àñòêàìè: õðîìîñîìó
íîðìàëüíîé äëèíû, íî ñ óòîëùåíèåì, èëè
õðîìîñîìó áåç óòîëùåíèÿ, íî
óäëèíåííóþ.

c

c c

C

C C

Wx

Wx Wx

wx

wx wx

Õðîìîñîìà äèêîãî

òèïà èìååò c è Wx

Ìóòàíòíàÿ õðîìîñîìà

èìååò "knob" îêîëî C,

òðàíñëîêàöèþ îêîëî wx

Ðîäèòåëüñêèå
Êðîññîâåðíûå

õðîìîñîìû
õðîìîñîìû

ïîòîìêîâ

Ðèñ 3.3. Ñõåìà êðîññèíãîâåðà â IX
ïàðå õðîìîñîì êóêóðóçû â îïûòàõ
Êðåéòîíà è ÌàêÊëèíòîê (èç: Lewin,
1994, p. 68)
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3.2.6. Íåðàâíûé êðîññèíãîâåð

Îáû÷íî êðîññèíãîâåð - î÷åíü
òî÷íûé ïðîöåññ è îñíîâà ýòîãî â
ìîëåêóëÿðíîé ãîìîëîãèè ó÷àñòêîâ
õðîìîñîì, âñòóïàþùèõ â êðîññèíãîâåð.
Â ðåçóëüòàòå ïðè êðîññèíãîâåðå
ïðîèñõîäèò îáìåí ðàâíûìè ó÷àñòêàìè
õðîìîñîì ñ ðàâíûì êîëè÷åñòâîì ãåíîâ.

Â ðåäêèõ ñëó÷àÿõ íàáëþäàþòñÿ
ðàçðûâû íå â òîæäåñòâåííûõ ó÷àñòêàõ -
ýòî íåðàâíûé êðîññèíãîâåð.

Îáû÷íî ãëàçà äðîçîôèëû äèêîãî
òèïà èìåþò 800 ôàñåòîê, ó îñîáåé Bar B/
+ ôàñåòîê îêîëî 350, ó B/B ÷èñëî ôàñåòîê
ñíèæàåòñÿ äî 70, à ó ìóòàíòà �äâîéíîé
Bar� (BB) ÷èñëî ôàñåòîê äîñòèãàåò 50 ó
ãåòåðîçèãîòû BB/+ è 25 ó ãîìîçèãîòû BB/
BB (ðèñ. 3.4.).

Àëüôðåä Ñòåðòåâàíò ïðåäïîëîæèë
â 1925 ãîäó, ÷òî ôåíîòèïè÷åñêîå
ïðîÿâëåíèå ãåíà B ñâÿçàíî íå ñ
èçìåíåíèåì ñàìîãî ãåíà, à ñ èçìåíåíèåì
åãî êîëè÷åñòâà èëè äîçû ïóòåì íåðàâíîãî
êðîññèíãîâåðà. Â ðåçóëüòàòå ñêðåùèâàíèÿ

f+ B fu+/ f B fu ××××× f B+ fu/ Y
(f - forked, fu - fused)
áûëè ïîëó÷åíû ñëåäóþùèå ïîòîìêè:
1. Íåêðîññîâåðíûå ñàìêè:

f+ B fu+/f B+ fu è f B fu/f B+ fu
2. Êðîññîâåðíûå ñàìöû:

f B fu+, f+ B fu, f+B fu, f B fu+,
f+ B fu+ è f B fu

3. Êðîìå òîãî, èçðåäêà ïîÿâëÿëèñü
ñàìöû �äâîéíîé Bar�:

f BB fu+ è f+ BB fu,
à òàêæå ìóõè ñ íîðìàëüíûìè ãëàçàìè:

f B+ fu+ èëè f+ B+ fu.
Ñòåðòåâàíò ïðåäïîëîæèë, ÷òî

ïîÿâëåíèå BB èëè B+ ôåíîòèïîâ ñâÿçàíî
ñ èçìåíåíèåì äîçû ãåíà çà ñ÷åò îáìåíà
ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì íå ñîâñåì
îäèíàêîâûìè ó÷àñòêàìè (ðèñ. 3.5.).

Ïðè îáðàçîâàíèè êðîññîâåðíûõ
ãàìåò ïðîèñõîäèò óâåëè÷åíèå äîçû îäíîé
÷àñòè ëîêóñà B - f+ BB fu è ïîòåðÿ ÷àñòè
ëîêóñà B ó êðîññîâåðîâ f B+ fu+.

Â ïîëèòåííûõ õðîìîñîìàõ ãåí Bar
íàõîäèòñÿ â äèñêå 16A1-2 â õðîìîñîìàõ
äèêîãî òèïà, ó ìóòàíòîâ Bar ýòîò ðàéîí
õðîìîñîìû äóïëèöèðîâàí, à ó ìóòàíòîâ
BB - óòðîåí. Òðè ãðóïïû öèòîëîãîâ
óñòàíîâèëè ýòîò ôàêò íåçàâèñèìî äðóã îò
äðóãà: Ã. Ìåëëåð, À.À. Ïðîêîôüåâà-
Áåëüãîâñêàÿ è Ê.Â. Êîñèêîâ â îäíîé
ëàáîðàòîðèè, Å.Í. Âîëîòîâ - â äðóãîé, à
òàêæå Ê. Áðèäæåñ â ÑØÀ.

Òàêèì îáðàçîì, âñëåäñòâèå
íåðàâíîãî êðîññèíãîâåðà ó÷àñòîê îäíîé
èç ãîìîëîãè÷íûõ õðîìîñîì ìîæåò
óäâîèòüñÿ èëè óòðîèòüñÿ, à â äðóãîé
ãîìîëîãè÷íîé õðîìîñîìå òåðÿåòñÿ
ôðàãìåíò.

Àíàëîãè÷íîå óäâîåíèå ó÷àñòêà
õðîìîñîìû áûëî îáíàðóæåíî íà
õðîìîñîìàõ êóêóðóçû.

Ðèñ. 3.4. Ôåíîòèïû ìóõ äèêîãî òèïà
(ñëåâà) è ñ ìóòàöèÿìè B (â öåíòðå) è
BB (ñïðàâà)

Ðèñ 3.5. Ñõåìà íåðàâíîãî
êðîññèíãîâåðà
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+

f fu



Ãëàâà 3. Ñöåïëåííîå íàñëåäîâàíèå è êðîññèíãîâåð

3-10

3.2.7. Ìèòîòè÷åñêèé
(ñîìàòè÷åñêèé) êðîññèíãîâåð

Äî ñèõ ïîð ìû ðàññìàòðèâàëè
îáìåíû ó÷àñòêàìè õðîìîñîì,
ïðîèñõîäÿùèå â õîäå ìåéîçà. Îäíàêî,
êàê âûÿñíèëîñü, êðîññèíãîâåð ìîæåò
ïðîèñõîäèòü è â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ
â õîäå ìèòîçà.

Ãîìîëîãè÷íûå õðîìîñîìû â
èíòåðôàçå êîíúþãèðóþò è âõîäÿò â
ìèòîòè÷åñêîå äåëåíèå ñïàðåííûìè.
Ñîìàòè÷åñêèé êðîññèíãîâåð ìîæåò
áûòü îáíàðóæåí, åñëè îí
îñóùåñòâëÿåòñÿ íà ñòàäèè ÷åòûðåõ
õðîìàòèä (Ðèñ. 3.6.).

Ó ñàìêè äðîçîôèëû,
ãåòåðîçèãîòíîé ïî äâóì àëëåëÿì ãåíà w
(white - áåëûå ãëàçà è wco - ãëàçà öâåòà
êîðàëëà), ãëàçà ðîçîâîãî öâåòà. Âî âðåìÿ
ìèòîçà, êîãäà îáðàçóþòñÿ ÷åòûðå
õðîìàòèäû, îíè ìîãóò ïåðåêðåùèâàòüñÿ.
Åñëè â ýòî âðåìÿ êëåòêè ïîäâåðãàþòñÿ
êàêîìó-ëèáî ñèëüíîìó âîçäåéñòâèþ,
íàïðèìåð, îáëó÷àþòñÿ ðåíòãåíîâñêèìè
ëó÷àìè, ìîæåò ïðîèçîéòè îáìåí
ôðàãìåíòàìè íåñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä.
Â ðåçóëüòàòå â îäíîé èç äî÷åðíèõ êëåòîê
ïîïàäóò õðîìîñîìû, êîòîðûå íåñóò

àëëåëü w, à â äðóãóþ - wco è îáðàçóþòñÿ
äâå êëåòêè, ãåíîòèïû êîòîðûõ
ðàçëè÷àþòñÿ. Íà ôîíå îáùåãî ðîçîâîãî
öâåòà ãëàç, õàðàêòåðíîãî äëÿ ãåòåðîçèãîò
w/wco, ïîÿâëÿåòñÿ îäíà êëåòêà áåëîãî
öâåòà è îäíà òåìíî-êðàñíîãî. Äâå
êëåòêè, âîçíèêøèå êàê ñëåäñòâèå îäíîãî
ìèòîçà, ïðè ïîñëåäóþùåì ðàçìíîæåíèè
äàäóò äâà âèäà ïÿòåí, ïðèìåðíî ðàâíûõ
ïî ðàçìåðó è ïðîÿâëÿþùèõ äâà ðàçíûõ
ðåöåññèâíûõ ïðèçíàêà. Íàëè÷èå òàêèõ
ïÿòåí ñâèäåòåëüñòâóåò î ïðîèñøåäøåì
ìèòîòè÷åñêîì êðîññèíãîâåðå.

3.2.8. Ôàêòîðû, âëèÿþùèå íà
êðîññèíãîâåð

Íà ÷àñòîòó êðîññèíãîâåðà âëèÿþò:
à) âíåøíèå óñëîâèÿ (òåìïåðàòóðà è äð.),
á) ñòàäèè ðàçâèòèÿ (âîçðàñò), â) ïîë, ã)
ãåíîòèï (îïðåäåëåííûå ãåíû èëè
ñòðóêòóðíûå èçìåíåíèÿ õðîìîñîì).

Êðîññèíãîâåð îáíàðóæåí ïî÷òè ó
âñåõ èçó÷åííûõ âèäîâ æèâîòíûõ è
ðàñòåíèé (ñì. áîëåå ïîäðîáíî â êí.
Ëîáàøåâ, 1967, ñòð. 277-283), îäíàêî
ôîðìèðîâàíèå îáìåíîâ õðîìîñîì
çàâèñèò îò ïîëà, íàïðèìåð, ó ñàìöîâ
äðîçîôèëû è ñàìîê øåëêîïðÿäà (îáà

Ðèñ. 3.6. Ñõåìà ìèòîòè÷åñêîãî êðîññèíãîâåðà
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ïîëà ãåòåðîãàìåòíûå) êðîññèíãîâåð íå
ïðîèñõîäèò.

Óâåëè÷åíèå ÷àñòîòû
êðîññèíãîâåðà îáåñïå÷èâàåò
äîïîëíèòåëüíàÿ Y õðîìîñîìà ó ñàìîê
äðîçîôèëû. Óâåëè÷åíèå íåáîëüøîå, íà
2-3% (ñì. Ashburner, 1989, p. 463).

Âäîëü õðîìîñîìû ÷àñòîòû
ãåíåòè÷åñêîé ðåêîìáèíàöèè
ðàñïðåäåëÿþòñÿ íåëèíåéíî, èñêëþ÷àÿ
ñðåäíèå ÷àñòè ïëå÷ õðîìîñîì (ðèñ.
3.7.), ò.å. îáùàÿ îðãàíèçàöèÿ
õðîìîñîìû ñèëüíî âëèÿåò íà îáùóþ
÷àñòîòó îáìåíîâ.

Âîçðàñò ñàìêè òàê æå ñèëüíî
âëèÿåò íà ÷àñòîòó êðîññèíãîâåðà (ðèñ.
3.8.).

Ñèëüíûì ôàêòîðîì, âëèÿþùèì íà
ïðîòåêàíèå îáìåíîâ, ÿâëÿåòñÿ

òåìïåðàòóðà. Òàê, ó äðîçîôèëû â
èíòåðâàëå b-pr, ïðè 130Ñ ïðîèñõîäèò
13,53% îáìåíîâ, ïðè 220Ñ - 6,4%, ïðè
320C - 15,79%.

Îñòðîå âîçäåéñòâèå âûñîêîé
òåìïåðàòóðîé, íàïðèìåð, òåïëîâîé øîê
ïðè 350Ñ íà ñòàäèè 12 ÷àñ êóêîëêè
äðîçîôèëû ïðèâîäèò ê îãðîìíîìó
óâåëè÷åíèþ ÷àñòîòû îáìåíîâ. Íà ó÷àñòêå
ìåæäó ãåíàìè lt è stw ïðè 250C íîðìàëüíîé
äëÿ äðîçîôèëû òåìïåðàòóðû - âûÿâëåíû
íèçêàÿ ÷àñòîòà îáìåíîâ 0,05%. Ïîñëå
òåïëîâîãî øîêà îíà âîçðàñòàåò áîëåå ÷åì
â 30 ðàç (ò.å. äîñòèãàåò çíà÷åíèÿ 1,7%).

Îáíàðóæåíû è äðóãèå ôàêòîðû,
âëèÿþùèå íà ÷àñòîòû ïåðåêðåñòà, òàêèå
êàê äîïîëíèòåëüíûå õðîìîñîìû â ãåíîìå,
õðîìîñîìíûå ïåðåñòðîéêè è ò.ä. (ñì.
äåòàëè ó: Ashburner, 1989, p. 454-460).

Ðèñ. 3.7. Êðèâàÿ, õàðàêòåðèçóþùàÿ ÷àñòîòû êðîññèíãîâåðà â ëåâîì ïëå÷å
âòîðîé õðîìîñîìû D. melanogaster. Ïî îñè àáñöèññ - ïîëîæåíèå ëîêóñà íà
öèòîëîãè÷åñêîé êàðòå ïîëèòåííûõ õðîìîñîì. 21-40 - ïîäðàçäåëåíèÿ
öèòîëîãè÷åñêîé êàðòû. Ïî îñè îðäèíàò - ïîëîæåíèå ëîêóñà íà ãåíåòè÷åñêîé
êàðòå (â cM). (Èç: Ashburner, 1989, p. 454)
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