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Показана возможность использования коллекции сортов самоопылителя в качестве популяции 
F→∞ для оценки сцепления между генетическими факторами. В качестве критерия оценки сцепления 
рекомендуется применять 2

lχ , отражающий вариацию частот генотипов, связанную со сцеплением. 
Предложенный подход апробировался на основе опубликованных описаний сортов ячменя в 
каталогах Японии и Швеции. В качестве экспериментального материала использовалась коллекция 
из 224 сортов ярового ячменя, исследованная по 10 молекулярным и 10 биохимическим маркерам. 
Девять биохимических и один молекулярный маркеры имели известную локализацию. В результа-
те удалось картировать один молекулярный маркер (Р8с1) на хромосоме 1 между локусами Ату2 и 
Est5; в длинном плече хромосомы 3 - два молекулярных маркера со следующим порядком располо-
жения относительно известных эстеразных локусов: Р2с2-Еst1-Еst4-Р2с1. Один молекулярный 
маркер (Р8с4) ассоциирован с геном Еst11, расположенным в коротком плече хромосомы 3. Карти-
ровано пять генетических факторов в хромосоме 4 со следующим порядком расположения: SodS-
Р6#850-Р6#800-Р6#900-Вту1. Обнаружено упорядоченное "квазисцепление" между факторами, 
расположенными в разных хромосомах. Три молекулярных маркера - Р3#625, Р8с2, Р8сЗ не пока-
зали сцепления ни с одним из изученных генетических факторов. 
 

Обычно при оценке сцепления генов на само-
опылителях пользуются анализом F2. В послед-
ние годы в связи с введением в генетический ана-
лиз молекулярных и биохимических маркеров 
стали шире привлекать дигаплоидные линии [1,2]. 
Последний метод имеет два основных преимуще-
ства: во-первых, отсутствие гетерозигот соответ-
ственно уменьшает количество фенотипических 
классов, что упрощает группировку анализируе-
мой популяции и позволяет обходиться меньшим 
числом биохимических анализов при наличии 
большого числа маркеров; во-вторых, частота 
рекомбинации математически проще описывает-
ся и имеет высокую информативность [2]. К недо-
статку метода необходимо отнести трудоемкость 
и дороговизну получения удвоенных гаплоидов. В 
то же время подобную гомозиготную популяцию, 
обходящую указанный недостаток, могут пред-
ставлять сорта самоопылителей, когда родона-
чальным растением являлась гетерозигота. Впер-
вые такой подход, по данным F→∞,  использовался 
для картирования пяти локусов, контролирую-
щих запасные белки, у ячменя [3]. Метод облада-
ет достаточно высокой информативностью и ма-
тематически просто описывается [4]. 

В настоящее время, когда все шире использу-
ется метод амплификации ДНК при помощи по-
лимеразной цепной реакции (ПЦР), а продукты 
амплификации выступают в качестве молекуляр- 

ных маркеров, встал вопрос об их картировании. 
Наряду с применением гаплоидов для локализа-
ции молекулярных маркеров [1] высокую эффек-
тивность показал также метод анализа F→∞ [5]. 
Следует отметить, что продукты ПЦР в целом 
проявляют себя как доминантные неаллельные 
маркеры и множественный аллелизм для них не 
характерен. Развивая генетический анализ по 
F→∞, можно допустить, что вид, например Ноr-
деит vulgare L., произошел от одного родона-
чального растения, и если оно было гетерозигот-
но по большинству маркеров, то частоты встре-
чаемости их сочетаний среди вида должны 
отражать тесноту сцепления между ними. Если 
же дивергенция внутри вида происходила поэтап-
но, то можно ожидать, что известные тесно сцеп-
ленные локусы могут вести себя как независи-
мые. Возможны и другие необычные результаты. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

В качестве материала использовались 224 сор-
та ярового ячменя, основная масса из которых 
была районирована на территории бывшего СССР. 
Гетерогенные сорта по молекулярному или изо-
ферментному маркеру, полученные от гетерози-
готы по данному признаку, исключались при 
оценке сцепления. В связи с этим размер выборок 
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при анализе сцепления между разными маркера-
ми неодинаков и, как правило, меньше 224. 

При гибридологическом анализе иногда расщеп-
ление по одному или обоим генам существенно от-
клоняется от ожидаемого. В связи с этим целесооб-
разнее приводить ту величину 2

lχ , которая определя-
ет степень сцепления генов: 2222

bal χχχχ −−=  [6]. 
Это положение справедливо и для других типов 
скрещивания. В частности, аналогичная ситуация 
иногда наблюдается при анализе дигаплоидов. 
Для таких случаев Шьюри и др. [2] при расчетах 
рекомбинации рекомендуют использовать средне-
геометрические значения. Формулы для расчета 
частоты рекомбинации и ее ошибки при анализе 
F→∞  по геометрическим средним будут иметь вид 

;
2 cd

abp =

,/1/1/1/1)1(5.0 dacbppSp ++++=  
где р - частота рекомбинации; Sp - ошибка часто-
ты рекомбинации; а и b - наблюдаемые числен-
ности соответствующих рекомбинантных клас-
сов; с и d - наблюдаемые численности соответст-
вующих родительских классов. 

Выделение растительной ДНК, проведение 
полимеразной цепной реакции, идентификация 
продуктов ПЦР проводились методами, описан-
ными ранее [7]. Праймеры, использованные для 
амплификации ДНК, приведены в табл. 1. 

Электрофорез супероксиддисмутазы, выде-
ленной из корней 7-дневных проростков ячменя и 
контролируемой локусом SodS, проводили по ме-
тодике, изложенной ранее [8]. Локализация дан-
ного генетического фактора неизвестна. Элект-
рофорез эстераз, выделенных из 7-дневных про-
ростков, проводился в полиакриламидном геле 
[9], что позволяло идентифицировать шесть ло-
кусов: Еst1, Еst2, Еst4, Еst5, Еst11, Еst12. Три из них, 
Еst1, Еst2, Еst4, расположены в длинном плече 
хромосомы 3 [9, 10] и тесно сцеплены [10]. Один 
локус, Еst5, находится в коротком плече хромо-
сомы 1 [9,11]. Еst11 локализован в коротком плече 
хромосомы 3 [9]. Ген Еst12 расположен в хро-
мосоме 2 [12]. β-Амилаза выделялась из сухого 
зрелого зерна, а ос-амилаза - из эндосперма про-
росшего семени. Методика электрофореза и иден-
тификация амилаз описаны раньше [13]. β-Амилаза 
контролируется локусом Вту1, локализованным 
в хромосоме 4. Маркером этого локуса может 
служить продукт амплификации массой 900 пн при 
использовании праймера Р6 (Р6#900) [14]. α-Амила-
за ячменя контролируется двумя локусами: Ату1, 
ассоциированным в длинном плече хромосомы 6, 
и Ату2, расположенным в длинном плече хромо-
сомы 1 [12,15]. Таким образом, из семи хромосом 
ячменя было охвачено генетическими маркера- 

ми, с известной локализацией, пять: хромосомы 1, 
2, 3, 4 и 6. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

Оценка возможности использования коллек-
ций сортов ячменя для генетического анализа 
проводилась на основе опубликованных в катало-
гах Японии и Швеции описаний сортообразцов, 
находящихся в национальных коллекциях [16,17]. 
Результаты оценки сцепления приведены в табл. 2. 
В качестве генетических маркеров брали гены с 
известной локализацией. Так, доминантный ал-
лель В1е контролирует развитие голубой окраски 
эндосперма, а альтернативный ему аллель ble -
отсутствие окраски. Фактор В1е локализован в 
коротком плече хромосомы 3 на расстоянии при-
близительно в 30% рекомбинации от центромеры 
[18]. Другой ген - Вt, обусловливающий развитие 
ломкости колоса, также расположен в коротком 
плече хромосомы 3 на расстоянии около 9% ре-
комбинации от центромеры [19]. Таким образом, 
между указанными генетическими факторами 
должно быть сцепление величиной около 20% ре-
комбинации. Действительно, анализ 484 сортооб-
разцов японской коллекции показал такое соот-
ношение четырех возможных фенотипов, оценка 
которых с точки зрения сцепления дает близкую 
к ожидаемой величину (табл. 2). Эти результаты 
свидетельствуют о возможности использования 
указанного подхода для оценки сцепления. Ана-
лиз сцепления генов с заведомо независимым на-
следованием подтверждает это. Так, доминант-
ный ген Hs, контролирующий наличие волосков 
на листовой пластинке, локализован в хромосоме 4, 
а другой доминантный ген S, обусловливающий 
опушение основной щетинки зерновки, располо-
жен в хромосоме 7 [20]. Следовательно, указан-
ные генетические факторы должны наследовать-
ся независимо. Данные табл. 2 подтверждают это. 
Другие генетические факторы - IV (двурядность 
vs. многорядность) и Кk (фуркатность vs. отсутст-
вие фурок), расположенные соответственно в 

хромосомах 2 и 4 [20], по критерию 2
lχ  показыва- 

Таблица 1. Праймеры, использованные для амплифи-
кации ДНК 

 

Праймер Последовательность 5-3'  Тa min-max °С

Р2  GАСАGАСАСАСАGАСА  50.1 - 51.5  
РЗ  САТТТАССТСАСАСТАТАС  51.5 - 52.8  
Р6  САССААСТТСАСССТСС  53.7 - 55.1  
Р8  САGСАААСАGСТАТGАС  52.0 - 53.3  

Примечание. Таmin-max - оптимальная температура отжига, если 
продуктом реакции являются молекулы от 300 до 2000 пн и 
(С+G)-составом, равным 50%. 
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Таблица 2. Результаты анализа сцепления между генетическими факторами ячменя, оцененные по данным опи-
санных коллекций Японии [16]* и Швеции [17]# 

 

Изученные 
локусы  Количество сортов  Рекомбинация, %  

АхВ   Фенотипы  ВВ  bb  
Выборка 2

lχ   
арифметическа геометрическая 

2
lχ   

*В1е х Вt  АА  58  298       
 аа  38  90  484  73.03  22.0+ 3.1  33.915.5  10.63  
*Hs х S  АА  251  9       
 аа  250  21  531  0.32  Независимая  4.58  
# V х К  АА  15  304    (независимая)   

 аа  9  228  556  8.81  38.8 ±4.7  55.9118.8  0.27  
#В  x N  АА  36  1    (независимая)   
 аа  801  58 896 559.5 426.6 ± 65.8  31.0120.7 0.95
    5.9±0.9 80.7 1 74.6  
#N х V  АА  127  160       
 аа  15  37  339  0.36  Независимая  4.29  

ют слабое сцепление. Величины рекомбинации, 
рассчитанные обычным способом, и геометриче-
ское ее значение не совпадают (табл. 2), что мо-
жет свидетельствовать о независимом наследова-
нии. Аналогичная ситуация наблюдалась при ана-
лизе сцепления факторов ВЬ (черная vs. светлая 
окраска цветочной чешуи) и Nn (пленчатость vs. 
голозерность), которые находятся под контролем 
соответственно хромосом 5 и 1 [20]. В данном слу-
чае критерий 2

lχ имеет высокозначимую величину 
(табл. 2). Однако оценки рекомбинации, рассчи-
танные двумя способами, существенно различают-
ся. Так, для фазы притяжения они были соответст-
венно 426.6 1 65.8 и 31.0 1 20.7%. Первая цифра, 
как видно, абсурдна. Если аллели находились в 
фазе отталкивания, то данные величины были 
соответственно равны 5.9 1 0.9 и 80.7 1 74.6%. 
Такие неоднозначные оценки могут свидетельст-
вовать только об одном: полученная величина 

2
lχ связана не со сцеплением, а с отклонением 

встречаемости наблюдаемых фенотипов в силу 
других причин. Вполне возможно, что мутация по 
гену N (пленчатость) в сторону п (голозерность) 
возникла значительно позже наследственной 
вариации по ВЬ. В то же время, судя по оценке 
сцепления между генами N и V, они наследуются 
независимо (табл. 2), как и ожидалось. Таким 
образом, приведенные данные подтверждают 
возможность оценки сцепления между генами 
по данным анализа коллекции сортов при 
использовании коллекции как популяции 
самоопылителя F→∞. Целесообразно в качестве 
оценки использовать 2

lχ , о чем речь пойдет 
ниже. 

Анализ коллекции сортов ярового ячменя по-
казал, что использование указанных выше прай- 

меров позволяет раздифференцировать сорта по 
десяти молекулярным продуктам. Все сорта по 
этим маркерам можно разделить только на две 
группы: с наличием или с отсутствием соответст-
вующего молекулярного продукта. Так, праймер 
Р2 дает два продукта - Р2с1 и Р2с2, по которым 
наблюдается внутривидовое указанное разнооб-
разие. РЗ позволяет идентифицировать один про-
дукт - Р3#625, размером 625 пн, по которому су-
ществуют различия между сортами. С помощью 
праймера Р6 выявляются три молекулярных мар-
кера - Р6#800, Р6#850, Р6#900, дающих возмож-
ность провести внутривидовую дифференциацию 
и имеющих соответственно размеры 800, 850, 900 
пн. Праймер Р8 позволяет различать сорта по че-
тырем продуктам: Р8с1, Р8с2, Р8сЗ, Р8с4. Неко-
торые образцы амплификации ДНК сортов ячме-
ня с указанными здесь праймерами можно видеть 
на рисунках, опубликованных ранее [5,7, 14]. 

Результаты оценки сцепления между десятью 
молекулярными и десятью изоферментными 
маркерами представлены в табл. 3 и 4. Как видно, 
большинство изученных генетических факторов 
показало независимое наследование между со-
бой. В то же время значительная часть факторов 
обнаружила сцепление (табл. 4). Анализ табл. 4 
показывает, что некоторые результаты (как и в 
табл. 2 между генами V и К, а также В и N дают 
неоднозначные показатели при расчетах реком-
бинации, полученных обычным способом и на ос-
нове геометрической оценки. Следовательно, за-
вышенные значения 2

lχ  можно отнести не на счет 
сцепления, а на счет отклонений в распределении 
частот, связанных с другими причинами. Таким 
образом, можно считать, что наследование между 
факторами Р2сЗ х SodS, Р8с2 х Р8с1, Р8с2 х SodS, 
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Таблица 3. Комбинации генов, показавшие при анализе коллекции сортов ярового ячменя по критерию 2
lχ  не-

зависимое наследование  
Bmy1 х SodS Р8с4 х P3#625  Р8с4 х Р2с2  Р8с4 х Р6#800  
Р8с4 х Р6Я850  Р8с4 х Р6#900  Р8сЗ х Р3#625  Р8сЗ х Р2с2  
РЗсЗ х Р6#800  Р8сЗ х Р6#850  Р8сЗ х P6#900  Р8с2 х Р3#625  
Р8с2 х Р2с2  Р8с2 х Р6#800  Р8с2 х Р6#850  Р2с1 х Р6#900  
Р8с1 х Р3#625  Р8с1 х Р2с2  Р8с1 х Р6#850  Р8с1 х P6#900  
P3#625 х Р2с1  Р3#625 х Р2с2  Р3#625 х Р6#800  РЗ#625хР6#850  
P3#625 х Р6#900  Р2с1 х Р2с2  Р2с1 х P6#900  Р2с1 х Р6#850  
Р2с1 х Р6#900  Р2с2 х P6#900  Р2с2 х Р6#850  Р2с2 х Р6#900  
Р2с2 х Bmy1 Р2с2 х SodS Р6#900 х SodS  Р6#850 х ВтуI  
Р6П800 х Bmy1 Ем1 х Еst5  Ем4 х Ем5  Am1 х Ату2  
Ем5 х AmyI Р8с2 х Еst4  Р8с2 х AmyI Р8с1 х AmyI 
Р8сЗ х AmyI Р8с4 х Est4  Р8с4 х AmyI P3#625 х Еst1  
P3#625 х Est12 P3#625 х Еst4  P3#625 х Еst5  P3#625 x Еst11  
P3#625 х Est12 РЗ#625хАту1  P3#625 х Ату2  Р2с1 х Еst1  
Р2с1 х AmyI Р2с2 х Est12  Р2с2 х Еst4  Р2с2 х Еst5  
Р2с2 ч Est11 Р2с2 х Est12 Р2с2 х AmyI Р6#900 х Еst1  
P6#900 х Est2 Р6Я900 х Est4 Р6#900 х Еst5  Р6#900 хЕst11  
P6#900 х Est12  Р6#900хАту1  Р6#900хАту2  Р6#850 х Est1  
Р6#850 х Est2 Р6Я850 х Еst4  Р6#850 х Еst2  Р6#850 х AmyI 
Р6#850хАту2  Р6#800 х Еst1  P6#900 х Еst2  P6#900 х Еst4  
Р6#800 х Est12  P6#800хAmyI Р6#800хАту2  SodS  х Еst4  
SodS х AmyI Еst1  х Еst2  Еst2 х Est4  Еst1 х Ату2  
Р6#850 х Bmy1 Р6#800 х Bmy1 Р8с4 х Р2с1   

Р8с1 х SodS и т.п. (табл. 4) носит независимый ха-
рактер. Остальные же данные, представленные в 
табл. 4, указывают на наличие сцепления между 
приведенными генетическими факторами. Преж-
де всего обращает на себя внимание тот факт, что 
некоторые гены, наследование которых ожида-
лось как независимое, обнаружили между собой 
сцепление. Это относится прежде всего к эстераз-
ным локусам. Так, локус Еst1, расположенный 
дистально в длинном плече хромосомы 3, обнару-
жил сцепление с геном ЕstII, ассоциированным в 
коротком плече хромосомы 3, и геном Еst12, ло-
кализованным в хромосоме 2 (табл. 4). Соответ-
ственно между Еst11 и Еst12 найдена достаточно 
высокая степень сцепления (табл. 4). Характерно, 
что Еst5 расположенный в коротком плече хро-
мосомы 1, также обнаружил сцепление с факто-
рами Еst11, Еst12 и независимо наследовался с ге-
ном Еst1 (табл. 3,4). Также необычные результаты, 
показывающие сцепление между расположенны-
ми в разных хромосомах генами, получившие в 
связи с этим термин "квазисцепление", описаны 
при гибридологическом анализе дигетерозиготы 
[21]. В нашем случае использован многоточеч-
ный тест, позволяющий картировать гены. Пара- 

доксально, но, принимая за основу полученные 
оценки рекомбинации, можно построить карту 
сцепления между квазисцепленными факторами, 
например между изученными эстеразными локу-
сами. Такая карта представлена на рис. 1. Харак-
терно, что увеличение числа маркеров при карти-
ровании показывает не линейное расположение 
их на карте, а разветвленное. Так, уже ген Ату2, 
сцепленный с эстеразными локусами, на пред-
ставленной на рис. 1 карте образует ветвь. Инте-
ресно, что оценки рекомбинации этой ветви зако-
номерно укладываются в общую картину распо-
ложения представленных генов. Следовательно, 
мы имеем дело не со случайными оценками сцеп-
ления. Анализ распределения фенотипических 
классов показывает, что зачастую высокие зна-
чения 2

lχ характерны для факторов, аллели кото-
рых значительно отличаются от распределения 
1 :1 ,  т.е. при оценках по локусам, несущим срав-
нительно редкие аллели. В связи с этим представ-
ляется, что более объективным критерием оцен-
ки сцепления генетических факторов может слу-
жить величина, показывающая отклонение от 
ожидаемого распределения фенотипических 
классов, расчетные численности которых учиты- 
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Таблица 4. Оценка сцепления молекулярных и биохимических маркеров по данным коллекции сортов ярового 
ячменя 

 

Изученные локусы  Количество сортов  Рекомбинация, %  

А  х  В   фенотипы  ВВ  bb  
Выборка 2

lχ   арифметичес-
кая оценка  

геометриче-
ская оценка 

2
lχ   

1  2  3  4  5  6  7  8  9  

Р8с4 х SodS  АА  158  28       
 аа  9  4  199  78.52  11.4 ± 2.9  31.6 ± 13.2 2.22  
Р8с4 х Р8сЗ  АА  198  13       
 аа  14  1  224  129.02  6.9 ± 2.0  48.2 ± 38.3 0.01  
Р8с4 х Р8с2  АА  179  30       
 аа  10  5  224  92.57  10.9 ± 2.7  28.9 ± 10.9 3.82  
Р8с4 х Р8с1  АА  187  21       
 аа  12  4  224  111.45  8.6 ± 2.3  29.0 ±11. 6 3.33  
Р8сЗ х Р8с2  АА  179  31       
 аа  10  4  224  90.02  11.2 ±2.7  32.9+13.6 1.90  
Р8сЗ х Р8с1  АА  188  22       
 аа  12  2  224  112.04  8.9 ± 2.4  41.9 ±30.4 0.20  
Р8сЗ х SodS  АА  154  31    (независимая)   
 аа  12  1  198  63.35  13.9 ±3.4  77.8 ±73.2 0.74  
Р8с2 х Р8с1  АА  168  21    (независимая)   
 аа  32  3  224  62.16 15.5 ± 3.5  57.9 ± 29.5 0.20  
Р8с2 х SodS  АА  138  28    (независимая)   
 аа  28  4  198  37.35  19.7 ± 4.4  59.6 ± 27.3 0.38  
Р8с1 х SodS  АА  147  29    (независимая)   
 аа  19  3  198  52.55  16.0 ±3.8  55.9 ± 28.5 0.12  
Р8сЗ хР2с1  АА  39  171       
 аа  4  10  224  70.88 14.0 ±3.2  37.8 ± 16.1 0.85  
Р2с1 х SodS  АА  33  6       
 аа  133  26  198  32.32 21.2 ± 4.7  48.2 ±17.6 0.02  
Р8с2 х Р2с1  АА  34  155       
 аа  9  26  224  48.29 18.3 ± 3.9  38.8 ± 11.6 1.14 
Р8с1 х Р2с1  АА  37  163       
 аа  6  18  224  58.02 16.3 ±3.6  41.3 ± 14.7 0.58 
Р8с2 х Р6Х900  АА  79  110       
 аа  23  12  224  7.88 34.2 ± 6.6  29.8 ± 7.5  6.81  
Р2с1 х SodS  АА  33  6       
 аа  133  26  198  32.32 21.2 ± 4.7  48.2 ±17.6 0.02 
Р6#900 x Р6#850  АА  34  68       
 аа  65  57  224  7.88 34.2 ± 6.6  33.1 ± 6.1  8.96 
Р6#900ХP6#900  АА  67  35       
 аа  52  70  224  11.16 31.8 ±6.2  31.1 ± 5.7  11.87 
Р6#850 x P6#900  АА  11  88       
 аа  108  17  224  126.00 7.1 ± 2.0  7.0 ± 1.6  125.75 
Р6#850  x SodS  АА  47  32       
 аа  119  0  198  54.63 15.6 ± 3.7  5.6 ± 3.0  57.50 
Р6#800 x SodS  АА  112  2       
 аа  54  30  198  37.35 19.7 ± 4.4  9.0 ±  3.7  41.17 
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1  2  3  4  5  6  7  8  9  

Еst1 x Est11 АА  51  8       
 аа  105  9  173  16.24  26.6 ± 6.0 37.0 ±13.0  1.41  
Еst1 х Est12  АА  58  2       
 аа  113  2  175  17.28  26.1 ± 5.9 35.8  ± 24.6  0.45  
Est4хEst11  АА  63  5    (независимая)   
 аа  113  15  196  8.16  33.1 ± 6.8 64.7 ± 28.7  0.92  
Еst4 х EST12  АА  68  0    (независимая)   
 аа  125  4  197  14.26  28.8 ± 6.0 73.8 ± 72.3  2.15  
Est11хEst12  АА  170  3       
 аа  20  2  195  113.85  6.7 ± 2.1  21.0 ± 12.0  4.23  
Еst5 x Est11 АА  123  16       
 аа  24  4  167  45.32  15.8 ± 4.0 44.2 ± 19.2  0.17  
Est5 х Est 12  АА  139  2       
 аа  46  2  189  45.76  17.0  ± 4.0 28.8 ± 18.8  1.31  
Est5 х Ату2  АА  120  19       
 аа  38  8  185  27.25  22.3 ±5.0 43.4 ± 14.3  0.38  
Р8с2 х Est1  АА  50  99       
 аа  10  18  177  9.50  31.2 ± 6.8 47.7 ± 15.2  0.05  
Р8с2 х Еst2  АА  146  21    (независимая)   
 аа  29  2  198  48.51  16.9 ± 3.9 72.3 ± 47.7  0.96  
Р8с2 х Est5  АА  117  44    (независимая)   
 аа  24  6  191  15.84  27.6 ± 5.9 61.3 ± 24.2  0.70  
Р8с2 хEst11  АА  151  И       
 аа  26  3  191  71.67  12.0 ± 3.1 39.7 ± 19.0  0.46  
Р8с2 х Est12  АА  162  5    (независимая)   
 аа  32  1  200  79.38  11.4 ±2.9 49.7 ±41. 4  0.00  
Р8с2 х Ату2  АА  155  25       
 аа  24  8  212  61.30  15.0 ± 3.5 34.8 ± 10.8  2.55  
Р8с1 х Еst1  АА  55  103    (независимая)   
 аа  5  16  179  7.65  32.9 ± 7.1  65.4 ± 29.1  1.01  
Р8с1 х Еst2  АА  155  21    (независимая)   
 аа  21  2  199  66.46  13.4 ± 3.3 59.6 ± 36.9  0.21  
Р8с1 х Est4  АА  58  120       
 аа  11  13  202  17.82  27.1 ± 5.6 37.8 ±11.5  1.65  
Р8с1 х Еst5  АА  129  39       
 аа  12  И  191  41.47  18.2 ± 4.2 28.7 ± 8.4  6.34  
Р8с1 х Еst11  АА  158  17       
 аа  19  5  199  81.05  11.0 ± 2.9 32.0 ± 11.9  2.65  
Р8с1 х Еst12  АА  172  6       
 аа  22  0  200  104.60  6.2 ± 2.0 43.8 ± 34.8  0.77  
Р8с1 х Ату2  АА  165  25       
 аа  15  8  213  83.05  11.6 ± 2.9 26.7 ± 8.2  7.33  
Р8сЗ х Еst1  АА  55  108       
 аа  5  9  177  13.57  28.3 ± 6.3 47.9 ± 20.6  0.02  
Р8сЗ х Еst2  АА  162  23    (независимая)   
 аа  13  0  198  81.05  11.1 ± 2.9 67.9 ± 60.5  1.83  
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1  2  3  4  5  6  7  8  9  

Р8сЗ х Est4  АА  63  125       
 аа  6 8  202  17.82  27.1 ±5.6  41.0 ±16.2 0.51  
Р8сЗ х Ез15  АА  132  47    (независимая)   
 аа  9  3  191  32.68  20.7 ± 4.7  51.7 ±27.0 0.01  
Р8сЗхEst11  АА  165  20       
 аа  12  2  199  91.58  9.6 ±2.6  42.6 ± 24.3 0.16  
Р8сЗ х Еst12  АА  181  6       
 аа  13  0  200  132.18  5.2 ±1.8  32.8 ± 24.4 0.43  
Р8сЗ х Ату2  АА  169  30       
 аа  11  3  213  80.57  11.9 + 2.9  40.3 ± 19.3 0.40  
Р8с4 х Еst1  АА  54  111       
 аа  6  6  177  18.36  25.6 ±5.8  34.9 ±14.1 1.49  
Р8с4 х Еst12  АА  163  23    (независимая)   
 аа  12  0  198  83.62  10.7 ±2.8  65.1 ±57.2 1.68  
Р8с4 х Est5  АА  133  44    (независимая)   
 аа  8  2  187  36.84  19.3 ± 4.4  57.5 ± 36.7 0.12  
Р8с4 X Еst11  АА  170  16       
 аа  7  6  199  117.63  6.5 ± 2.0  16.6 ± 5.9  17.43  
Р8с4 х Еst12  АА  183  5       
 аа  И  1  200  141.12  4.3 ± 1.6  27 .4 ± 19.9 1.25  
Р8с4 х Ату2  АА  172  27       
 аа  8  6  213  96.00  9.8 ± 2.6  22.9 ± 8.1  8.57  
Est 11 хАту2  АА  148  23       
 аа  14  7  192  72.52  9.3 ± 2.6  27.9 ± 9.2  5.61  
Р2с1 х Est2  АА  33  6       
 аа  142  17  198  48.50  16.9 ± 3.9  40.6 ± 14.6 0.67  
Р2с1 х Est4 АА  22  18       
 аа  40  115  195  32.01  21.2 ± 4.7  26.7 ± 6.2  12.50  
Р2с1 х Еst5  АА  22  13       
 аа  119  37  191  27.90  22.3 ±  4.9  36.3 ±9.8  2.67  
Р2с1хEst11  АА  35  4    (независимая)   
 аа  142  18  199  43.46  18.2 ± 4.1  52.7 ± 23.5 0.03  
Р2с1 х Еst12  АА  40  0       
 аа  154  6  200  58.32  14.9 ± 3.5  39.9 ± 30.6 1.55  
Р2с1 х Ату2  АА  33  7       
 аа  147  26  213  42.37  19. 2  ± 4.1  45.7 ±15.5 0.15  
Р2с2 х Est1  АА  37  42       
 аа  25  75  179  11.31  29.9 ± 6.5  30.8 ± 6.5  9.30  
Р2с2 х Ату2  АА  71  23       
 аа  109  10  213  12.20  30.7 ± 6.1  26.6 ± 6.9  10.35  
Р6#850 х Est5  АА  52  28       
 аа  89  23  192  9.18  32.1 ±6.7  34.6 ± 7.7  5.01  
Р6#850 х Еst11  АА  69  16       
 аа  108  6  199  12.06  30.2 ± 6.3  24.5 ±7.7  9.11  
Р6#800 х Еst5  АА  84  19       
 аа  57  31  191  7.96  33.0 ±6.9  32.3 ±7.2  6.92  
P6#900 х Еst11  АА  103  4       
 аа  74  18  199  9.29  32.2 ± 6.6  20.0 ± 6.9  12.60  
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1  2  3  4  5  6  7  8  9  

SodS х Est1  АА  48  92       
 аа  11  18  169  8.10  32.0 ±7.1  46.2 ± 14.3  0.14  
SodS х Est2  АА  138  16       
 аа  28  4  186  51.63  15.5 ±3.8  45.0 ±19.5  0.12  
SodS  х Est5  АА  108  40    (независимая)   
 аа  26  5  179  12.34  29.2 ± 6.4  69.4 ± 30.7  1.62  
SodS х Е st11  АА  142  13       
 аа  25  7  187  65.88  12.8 ±3.3  28.6 ±9.5  5.05  
SodS х Est 12  АА  150  6    (независимая)   
 аа  44  0  200  50.00  16.7 ±3.8  66.6 ± 60.6  1.75  
SodS х Ату2  АА  130  28    (независимая)   
 аа  28  4  190  32.02  20.9 ± 4.7  61.4 ±28.4  0.52  
Est1 х Еst4  АА  3  59       
 аа  48  68  178  7.28  33.2 ±7.2  13.4 ± 4.7  26.39  
Еst2 х Ату2  АА  144  24       
 аа  19  4  191  57.72  14.5 ±3.6  44.5 ±19.1  0.16  
Est4 х Ату2  АА  59  7    (независимая)   
 аа  108  21  195  6.28  34.8 ±7.2  64.0 ± 24.4  1.14  
Est12хАту2   АА  161  26       
 аа  3  3  193  93.43  8.8 ±2.5  20.1 ±10.2  5.93  
Р6#900 х Bmy1 АА  23  58       
 аа  45  46  172  6.72  33.5 ±7.4  31.8 ± 6.8  7.95  
вают фактически встречающиеся частоты соот-
ветствующих аллелей. Таким образом, представ-
ляется возможным оценить сцепление между ге-
нами, контролирующими и редкие аллели, 
которые могли возникнуть позже в процессе эво-
люции вида. В этом случае критерий оценки сцеп-
ления, обозначенный нами 2

lχ , будет иметь вид 
 

,)////( 22222 nddccbbaa iiiil −+++=χ

где а - наблюдаемая численность класса ААВВ; 
ai - ожидаемая численность класса ААВВ, учиты-
вающая фактическую частоту встречаемости ал-
лелей А и В; b - наблюдаемая численность класса 
ааЬЬ; bi - ожидаемая численность класса ааbb, учи-
тывающая фактическую частоту встречаемости 
аллелей а и b; с - наблюдаемая численность клас-
са ААЬЬ; сi - ожидаемая численность класса ААbb, 
учитывающая фактическую частоту встречаемо-
сти аллелей А и b; d - наблюдаемая численность 

 
Рис. 1. Карта сцепления, включающая четыре эстеразных и один амилазный "квазисцепленных" локуса, построена на 
основе 2

lχ . В скобках - геометрические величины рекомбинации. 
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Рис. 2. Наиболее вероятное расположение восьми генетических факторов относительно известных локусов хромосом 
1, 3,4 с учетом "квазисцепления". Карта построена на основе критерия 2

lχ . В скобках - геометрические величины ре-
комбинации. 

класса ааВВ; di - ожидаемая численность класса 
ааВВ, учитывающая фактическую частоту встре-
чаемости аллелей а и В; п - размер выборки. 

С использованием такого подхода были оцене-
ны данные табл. 2. Как видно, критерий 2

lχ  под-
тверждает сцепление между генами В1е и Вt (табл. 
2). Остальные комбинации генов, приведенные в 
этой таблице, по критерию 2

lχ  показали незави-
симое наследование между собой. Следователь-
но, такая оценка дает более объективную карти-
ну, чем 2

lχ . Поэтому дополнительно был прове-
ден расчет 2

lχ  для данных, представленных в 
табл. 4. Жирным шрифтом отмечены величины, 
показавшие сцепление между изученными гене-
тическими факторами. Обобщенные результаты 
приведены  на рис. 2. Как видно из рисунка, 
14 генетических маркеров удалось привязать к 
четырем группам сцепления, включающим хро-
мосомы 1,4 и оба плеча хромосомы 3. И в данном 
случае также обнаруживается "квазисцепление" 
между генетическими факторами разных хромо- 

сом. Причина этого явления непонятна, но можно 
предполагать, что некоторые ассоциации неал-
лельных генов, разбросанных по геному, могут 
определять большую или меньшую адаптивную 
или селективную значимость. Это в свою очередь 
может приводить к наблюдаемым фенотипичес-
ким частотам, проявляющим себя в виде эффекта 
сцепления или отсутствия его у сцепленных локу-
сов. Так, оценка сцепления между тесно сцеплен-
ными эстеразными локусами Еst1,Еst2, Еst4 пока-
зала ассоциацию только факторов Est1 и Еst4, 
причем величина рекомбинации значительно от-
личалась от описанной ранее [20]. В то же время 
локус Еst2 независимо наследовался с обоими 
факторами Еst1 и Еst4 (табл. 3, 4). Вероятно, на-
следственные изменения на фоне разных аллелей 
одного гена шли неодинаково, что приводило к 
изменению частот "рекомбинантных" классов. 
С другой стороны, такой анализ позволяет отли-
чать аллельные факторы от тесно сцепленных 
неаллельных генов. Так, полученные результаты 
показывают, что Р6#900 не находится на локусе 
Вту1, а, судя по оценкам (табл. 4), расположен 
рядом. 
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Таким образом, в принципе возможно исполь-
зование коллекций сортов самоопылителей для 
оценки сцепления между генами. Получаемые ве-
личины рекомбинации при этом зачастую завы-
шены, что дает возможность различать тесно 
сцепленные и аллельные факторы. Можно счи-
тать, что данный подход является первым при-
ближением при картировании генов. 
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The Use of Collections of Self-Pollinators for Estimating Gene Linkage 

V. P. Netsvetaev and R. N. Kalendar' 
Research Institute of Agriculture, Belgorod, 308001 Russia 

The possibility to use collections of self-pollinating cultivars as F→∞ populations for estimating linkage be-
tween the genetic factors was shown. The 2

lχ -test characterizing linkage-related variation in genotype 
frequencies is recommended as a criterion of linkage. The approach was tested using the description of barley 
cultivars in the catalogues of Japan and Sweden. A collection of 224 spring barley cultivars characterized by 
ten molecular and ten biochemical markers was used as experimental material. One molecular nine 
biochemical and markers were mapped earlier in barley chromosomes. In this work, one molecular marker 
(P8cl) was located on chromosome 1 between Amy2 and Est5 loci; in the long arm of chromosome 3, two 
molecular markers were located relative to the known esterase loci as follows: P2c2-Estl-Est4-P2cl. One 
molecular marker P8c4 was associated with the Estll gene located on the short arm of chromosome 3. Five 
genetic factors were located, arranged as follows: SodS-P6#850-P6#800-P6#900-Bmyl. An ordered 
quasilinkage between the genetic factors located on different chromosomes was discovered. Three molecular 
markers -P3625, P8c2, and P8c3 -did not show linkage to any of the genetic factors assayed. 
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