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Лекция 4
Сцепленное наследование признаков и хромосомная теория наследственности
1. Сцепленное наследование генов. 
2. Хромосомная теория наследственности. 
3. Наследование признаков, сцепленных с полом. 
1. Сцепленное наследование генов. 
Сцепленное наследование открыли в 1906 г. английские генетики У. Бэтсон и Р. Пеннет, изучая наследование признаков у душистого горошка. Однако они не смогли объяснить это явление. В работах, начатых в 1910 г. Т.Х. Морганом и его сотрудниками К. Бриджесом и А. Стертевантом, природа сцепленного наследования была экспериментально обоснована и развита. Было обнаружено существование групп сцепления генов, связанных с определенными хромосомами. При этом было показано, что сцепление генов в пределах хромосомы не абсолютно. Гены, лежащие в разных частях гомологичных хромосом, могут разъединяться и сочетаться друг с другом путем рекомбинаций внутри пары гомологических хромосом. Изучение этих процессов позволило вскрыть основу генетической организации хромосом.	
Морган и его сотрудники обнаружили большое число примеров сцепленного наследования признаков. Эти признаки у дрозофилы распределились на четыре группы сцепления в соответствии с числом и величиной хромосом.
В результате экспериментов Морган установил, что гены, расположенные в одной хромосоме, представляют собой группу сцепления.
Сцепление генов – это совместное наследование генов, расположенных в одной и той же хромосоме. Количество групп сцепления соответствует гаплоидному числу хромосом. Например, у дрозофилы 4 группы сцепления, у человека 23, у собаки 39, у кошки 19, у свиньи 19, у крупного рогатого скота 30 и т.д.
В своих экспериментах Т.Х. Морган отдавал предпочтение плодовой мушке Drosophila melanogaster. Она удобна для гибридологического анализа благодаря наличию легко учитываемых признаков, различия по которым наследуются согласно законам Менделя. Дрозофилу легко разводить в лаборатории на искусственной среде. Одна пара особей в среднем дает около 100 потомков. При 25°С весь цикл развития мухи составляет 10 дней. За один год можно получить более 20 поколений дрозофилы.
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У дрозофилы серая окраска тела доминирует над черной, длиннокрылость – над зачаточными крыльями. Ген серой окраски тела – В, аллельный ему ген черной окраски тела – b; ген длиннокрылости – V, ген зачаточных крыльев – v. Обе пары этих генов находятся во второй паре хромосом.
Родительские формы по обеим парам признаков были гомозиготны: самка по доминантному признаку серого тела (ВВ) и доминантному признаку длиннокрылости (VV), самец по рецессивному признаку черной окраски (bb) и рецессивному признаку зачаточных крыльев (vv). Гаметы родителей при редукционном делении получают от материнской формы хромосому с генами В и V, от отцовской – с генами b и v. Потомство F1 имело серое тело и длинные крылья  и было дигетерозиготно (bV/Bv). Из F1 самцов скрестили с черными зачаточнокрылыми самками (bv/bv). Это значит, что было проведено анализирующее скрещивание, в результате которого при независимом комбинировании признаков должно было получиться потомство четырех фенотипов в равных соотношениях: серые длиннокрылые, серые с зачаточными крыльями, черные длиннокрылые, черные с зачаточными крыльями. Однако были получены потомки только двух фенотипов: черные короткокрылые и серые длиннокрылые (как родительские формы).
Так как у гетерозиготного самца в одной и той же хромосоме из гомологичной пары расположены гены черной окраски и коротких крыльев, а в другой – гены серой окраски и длиннокрылости, то наблюдалось полное сцепление признаков.
При мейозе образуется два сорта гамет: в одной хромосоме расположены гены В и V, в другой – гены b и v. При оплодотворении образуется потомство только двух типов. При полном сцеплении гены всегда передаются вместе, так как они расположены в одной хромосоме.
Любое из явлений, ограничивающее свободное, независимое распределение хромосом в мейозе, будет создавать картину сцепления генов в наследовании.
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В одном из экспериментов Морган скрещивал черных длиннокрылых самок с серыми зачаточнокрылыми самцами. В F1 получено серое длиннокрылое потомство. Потом было произведено анализирующее скрещивание, однако из F1 были взяты не самцы, а самки, которых скрестили с черными зачаточнокрылыми самцами.
При таком скрещивании получено потомство четырех типов: черные длиннокрылые (41,5%), серые с зачаточными крыльями (41,5%), черные с зачаточными крыльями (8,5%) и серые длиннокрылые (8,5%). Таким образом, вместо ожидаемых двух фенотипов, аналогичных родителям, получено два новых сочетания признаков, но с гораздо меньшей частотой. Это значит, что сцепление было неполным.
Причиной неполного сцепления является кроссинговер, который цитологически был открыт Ф. Янссенсом в 1909 г. Изучая мейоз в сперматогенезе у земноводных (саламандра), Янссенс обнаружил, что после конъюгации пары гомологов при расхождении в ряде мест образуются фигуры, имеющие вид греческой буквы хи (χ). Отсюда это явление и получило название хиазмотипии. Морган, опираясь на эти наблюдения Янссенса, высказал гипотезу, что при образовании хиазм гомологичные хромосомы обмениваются участками, несущими блоки генов. Если сцепленные гены лежат в одной хромосоме и у гетерозигот при образовании гамет происходит рекомбинация этих генов, значит, гомологичные хромосомы во время мейоза обменялись своими частями. Обмен гомологичных хромосом своими частями называется перекрестом, или кроссинговером (англ. crossing over означает образование перекреста). Особей с новым сочетанием признаков, образовавшимися в результате кроссинговера, называют кроссоверами.
В результате исследований Морган пришел к выводу, что количество появления новых форм зависит от частоты перекреста, которая определяется по формуле:
                                       Число кроссоверных
Частота перекреста =	форм *100%	           
                                          Общее число потомков


Так, например, если всего было 800 потомков, а новых кроссоверных форм – 160, то частота перекреста будет равна 20%. Морган установил, что частота перекреста между определенной парой генов – относительно постоянная величина, но различная для разных пар генов. На основании этого сделан вывод о том, что по частоте перекреста можно судить о расстояниях между генами. За единицу измерения перекреста принята его величина, равная 1%, называемая морганидой (сМ). Расстояние между изучаемыми генами влияет на частоту перекреста. Чем дальше расположены гены друг от друга, тем чаще происходит перекрест, и наоборот.

2. Хромосомная теория наследственности. 
[bookmark: _GoBack]Хромосомная теория наследственности Т. Моргана состоит в следующем: 1) гены находятся в хромосомах и расположены в линейной последовательности на определенных расстояниях друг от друга; 2) гены, расположенные в одной хромосоме, составляют группу сцепления. Число групп сцепления соответствует гаплоидному числу хромосом; 3) признаки, гены которых находятся в одной хромосоме, наследуются сцепленно, так как их гены передаются в половые клетки чаще в тех же сочетаниях, в которых они были в хромосомах исходных родительских форм; 4) в потомстве гетерозиготных родителей новые сочетания генов, расположенных в одной паре хромосом, могут возникать в результате кроссинговера в процессе мейоза. Частота кроссинговера зависит от расстояния между генами; 5) кроссинговер бывает одинарным, двойным и множественным. Одинарный кроссинговер происходит чаще, чем двойной и тройной; 6) вследствие интерференции один обмен препятствует осуществлению другого обмена на соседнем расположенного рядом с первым; 7) учитывая линейное расположение генов в хромосоме и частоту кроссинговера как показателя расстояния между генами, можно построить карты хромосом; 8) за единицу расстояния между генами принята частота кроссинговера (сантиморган, сМ).

3. Наследование признаков, сцепленных с полом.
При анализе хода наследования множества признаков организмов оказалось, что некоторые из них, переходя от родителей к детям, обнаруживают зависимость от пола. Эти признаки не ограничиваются только каким-то одним полом, они могут быть как у женских, так и у мужских особей. Однако их наследование зависит от того, относятся ли особи к гомогаметному (XX) или гетерогаметному полу (XY).
Наследование признаков, гены которых находятся в половых хромосомах, называется наследованием, сцепленным с полом.
Изучая наследование таких признаков, сцепленных с полом, Т.Х. Морган установил наличие связи определенных генов с половыми хромосомами у дрозофилы и тем самым заложил основу хромосомной теории наследственности.
Примером сцепленной с полом наследственности у организмов с ХY-типом половых хромосом может быть наследование гена А, расположенного в Х-хромосоме D. melanogaster и определяющего окраску глаз (доминантный ген А определяет красную окраску глаз, а его рецессивный аллеломорф а - белую).
Если самку дрозофилы с белыми глазами и генотипом аа скрестить с самцом, имеющим красные глаза и генотип А (так как ген а имеется только в хромосоме X, но отсутствует в хромосоме Y), то в F1 все самцы будут иметь белые глаза (X- хромосому они получат от матери, у которой в Х-хромосоме имеется ген а), а все самки – красные глаза, так как одну из своих Х-хромосом они должны получить от отца – единственную Х-хромосому, которая имеет доминантный ген А. В F2 половина самок имеет белые глаза, а другая половина – красные; так же и среди самцов, что соответствует распределению в F2 «отцовских» и «материнских» Х-хромосом исходных особей.
Таким образом, доминантный ген А, расположенный в X- хромосоме самца, передается от отца к дочерям и от них внукам и внучкам.
Иначе обстоит дело в тех скрещиваниях, где мать и гомозиготна по гену А и имеет красные глаза, а отец обладает геном а и имеет белые глаза.
В этих случаях все гибриды F1, как самцы, так и самки, имеют красные глаза, но самки гетерозиготны и являются носительницами рецессивного гена а. В F2 половина самцов имеет белые глаза, а половина самок  – носительницы гена а.
Таким образом, рецессивный ген, расположенный в X- хромосоме самца (в данном случае ген а), передается от отца через дочерей-носительниц к внукам.
Y-хромосома (за редкими исключениями) обычно не содержит генов, поэтому ген, локализованный в половой хромосоме самца любого вида млекопитающих, будет передаваться его дочерям, а не сыновьям. Если этот ген рецессивен и если у дочерей имеется полученный от матери его нормальный аллель, то действие этого рецессивного гена не проявится. Наоборот, если рецессивный ген имеется в одной из Х-хромосом самки, а в другой Х-хромосоме он отсутствует, то этот сцепленный с полом ген может передаться половине не только сыновей, но и дочерей самки. Если этот ген полностью рецессивен и если дочь получит от своего отца нормальный доминантный аллель этого гена, то его фенотипическое действие не проявится. Иначе обстоит дело с сыном, получившим рецессивный ген от своей матери. Так как Y-хромосома не содержит доминантного аллеля, то у сына проявится сцепленный с полом рецессивный признак.
