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geni koji se nalaze na istom kromosomu su VEZANI GENI

Morgan i Sturtevant prvi otkrili gene na X-kromosomu vinske musice -
prvi otkriveni spolno-vezani gen - gen za boju oka (lokus w- mutacija
white)

broj skupina vezanih gena () nekog organizma jednak je broju autosoma
u haploidnom setu + spolni kromosomi

npr. vinska musica 2n=8,1=3+X+Y dili3+X ¢
Sovjek 2n=46, =22 ¥ X +Y & ili 22+ X @
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1905. Bateson i Punnet kod slatkog graska
(engl. sweat-pea; Lathyrus odoratus) otkrili
da se nezavisna segregacija dvaju ili viSe
svojstava ponekad ne dogada

Dihibridno krizanje - fenotipski omjer

nije 9:3:3:17?

Question: Do the genes for flower color
and pollen shape in sweet peas assort
independently?

Cross two strains homozygous for two
different traits.
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Conclusion: F, progeny do not appear in
the 9:3:3:1 ratio expected with independent
\assortment.




Mendel | vezani geni?

> geni za visinu stabljike 1 oblik mahune su vezani i nalaze se na 4. paru
kromosoma kod graska; Mendel nije izvijestio o rezultatima tih krizanja

kromosome cini velik broj gena koji su vezani i koji se, u pravilu, ne
nasljeduju nezavisno

svaki organizam ima puno vise gena nego kromosoma (npr. Covjek:
46 kromosoma - oko 20.500 gena)

kromosomi su linearne strukture, pa su I geni na kromosomu
poredani linearno, jedan iza drugoga, poput perli na ogrlici (1913.
Morgan, Alfred Sturtevant)

Morgan prvi predlozio termin crossing-over za fizikalnu izmjenu
vezanih gena koja vodi rekombinaciji



» jacCina vezanosti gena u muzjaka vinske musice je 100 %, jer mejozom
nastaju iskljucivo roditeljske gamete

» kod potpune vezanosti gena dihibridnim test-krizanjem nastaju dvije
fenotipske klase potomaka (roditeljske) u omjeru 1:1

» potpuna vezanost gena - nema kromatidne izmjene homolognih
dijelova nesestrinskih kromatida homolognih kromosoma (engl.

crossing-over)
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POTPUNA VEZANOST GENA

Ravna krila, o .
e e Zakrivljena krila,
Roditeljn smede tjelo )
(divlji tip) crno tyjelo (mutanta)
: Q cu'e” X cued
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Gamete cute” cu e
B \d‘ cute’ />< cu e? Test-
l e o e krizanje
/ \\ .
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3 gamete cutet — — cue
. Y
Potomci test- cute’ . _ cu e cue 9 gamete
krizanja cu e cu e
W

roditeljski potomci

nema rekombinantnin  roditeljski potomci
potomaka



» kod organizama kod kojih prilikom gametogeneze ne dolazi do
kromatidne izmjene u profazi | mejoze (muzjak vinske musice, zenka
dudovog svilca, billka japanska kockavica) svi geni na istom kromosomu
nasljeduju se zajedno tj. pokazuju potpunu vezanost

» iznimke vrijedne u detekcliji potpuno vezanih gena

Drosophila melanogaster Fr'ltlllar'la Japoma

Bombyx mori



http://www.gen.cam.ac.uk/dept/images/maflies.jpg
http://www.shikoku-garden.com/photos/woodland%20perennials/Fri-koizumaina.jpg
http://www.payer.de/entwicklung/entw08928.gif

DJELOMICNA VEZANOST GENA

Hijazma izmedu dva homologna X-kromosoma u
profazi mejoze: Morganovo objasnjenje: hijazma
predstavlja genetiCku izmjenu



DJELOMICNA VEZANOST GENA

vezani geni najcesCe  pokazuju
djelomi¢nu vezanost

test-krizanje Zzenki vinske musice F;
generacije daje 4 fenotipske klase
potomaka

fenotipski omjer test-krizanja nije
1:1:1:1 kao kod nezavisne segregacije

veCina potomaka test-krizanja su
roditeljski potomci, a puno je manje
rekombinantnih potomaka (manje od 50
% ukupnog broja potomaka)

Test-krizanje zenki vinske musice

F1

?

cue*/cue X cue/cue &
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VoA
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fenotip
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Test-krizanje

Divlji tip: smede Crno tijelo,
tijelo, normalna " ' . :
krila Y, zakrzljala krila
b*buvg*vg : ‘?"glg\ A x bbvgug
W~ ™
Cro tijelo, Smede tijelo
Divlji tip iﬂ:;rzljala zakrzljala
krila ~ Crno tijelo,
' T normalna
krila
Ocekivani broj b*bugtug bbugvg b*bugvg bbugtug
fenotipova nastalin___,["5,s 555 575 575
nezavisnom ~ v = —— .
segregacijom Roditeljski fenotipovi Rekombinantni fenotipovi
v . . . —— - —— \
Opazeni broj T 965 on 1 [206 185

fenotipova

NEZAVISNA SEGREGACIJA vs.
DJELOMICNA VEZANOST GENA



* nove kombinacije gena u gametama posljedica su kromatidne izmjene

(crossing-over) izmedu genskih lokusa cu i e

 rekombinantne gamete su odgovorne za pojavutekombinantnih fenotipova u F2

generaciji

Diploten Al



1 Noncrossover
2 Crossover chromatid
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FiziCka osnova kromatidne izmjene



> 1z broja rekombinantnin potomaka F, generacije moguce je izracunati
ucCestalost rekombinacije izmedu neka dva gena

L broj rekombinantnih potomaka (391)
Ucestalost rekombinacije = ---------—-mmmmmom oo x 100 (%)

ukupan broj potomaka (2300)

= 17 %

» jaCina vezanosti gena je 83 %

» kada se neko krizanje ponavlja u istim eksperimentalnim uvjetima,

ucestalost rekombinacije izmedu neka dva vezana gena je uvijek
Ista

» geni zauzimaju stalne polozaje na kromosomu - vjerojatnost da se
dogodi odredeni broj kromatidnih izmjena izmedu ta dva genska
lokusa uvijek je ista



POLOZAJ VEZANIH GENA NA HOMOLOGNIM KROMOSOMIMA

» vezani geni mogu na homolognim kromosomima biti u cis ili trans polozaju
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REKOMBINACIJA | GAMETE
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UDALJENOST | POREDAK GENA NA KROMOSOMU

Sturtevant - ucCestalost rekombinacije je mjera za
udaljenost gena na kromosomu.

Sto su geni udaljeniji na kromosomu to je veca
mogucnost da se dogodi viSe kromatidnih izmjena.

1 % ucestalosti rekombinacije predstavlja relativnu
jedinicu udaljenosti izmedu dva gena (u Cast
Morganu - 1 centiMorgan, cM).

8]
Sturtevant's symbols: ?T lt’ ? T
X chromosome locations: 0.0 1.0 30.7 33.7 57.6
Modern symbols: y w v m r
/ \ / N\ /
Yellow White Vermilion Miniature Rudimentary
body eyes eyes winas wings

1911. Prva kromosomska karta vezanih gena: 5 gena na X-kromosomu vinske musice



GENSKA KARTA - LINEARNI POREDAK GENA NA KROMOSOMU

1(X) I [\
Jd
yellow body, y . . p—
0.0 — lscute bristles, sc 0.0\ aristaless antenna, al 0.0 roughoid eyes, ru 0.0~ cu_bltus ‘mterruptus
0.2 veinlet veins, ve veins, ¢/
1.5 7T white eyes, w 1.377 Star eyes, S 1.4 Roughened eye, R 0-2 7 grooveless scutellum, gv/
. . . . . L 3,'0/'_ -\facet eyes, fa 1.4 bent wings, bt
rezultati istrazivanja na vinskoj musici 5.5/ echinus yes, ec 61— Cury wing, 207 [ eyetess, ey
. . ' | - 1310~ A WIS 11.0 female sterile, 3.0/ Y Zhgrﬁ?nbr:tzs';va
pokazali su da sSu geni na s,/ cosveles i 5(3)G2 parking eyes, sp
Lo wings, ey 16.5 clot eyes, 17.0 raisin eye, rai
kromosomu poredani linearno, dakle 200\ cutwings 192 javeln brisies, j
. . 21.0/] -\singed bristles, sn oy ét?rtTOPISeural 26.0
' d risties, 5p X sepia eyes, se
Jedan Iza drugog 27,5F:;tan body, t 26.5 hairy body, h
. lozsigeieyss. iz 31.0 —— dachs tarsus, d
:2'?—' m ve'rn.1iiion &YE V' 36.0\ || /corrugated, corr 35.5 eyes gone, eyg
i = i i i -1 -]~ miniature 39.3\ 1/ daughterless, d i
analizom ucestalosti rekombinacije wings, m ot e a Wity
1 1 A : 43.0 ble body, 43.2 thread arista, th
izmedu vezanih gena mogucCe je Y —— T serlebres
L. ) v . 44.0 garnet eyes, g 48.5\_ /s black body, b ’ !
odrediti relativne polozaje gena na I 51,001 reduced bristes, i 50.0 8- curled wings, cu
wings, sd
kromosomu sy | foned st 1S4\ v o |
57.077] \ Bar eyes, B 57.5 cinnabar eyes, cn 58.2 Stubble bristles, Sh
59.57 T4 fused Ve’ins fu 58.5 spineless brisles, ss
o | ', I\ i ~
62.5 1] carnation eyes, car 60 Withesed wing; whe 62.0 stripe body, sr
66.07 T4\ bobbed hairs, bb o 66.2 Delta veins, DI
M 67.0 —— vestigial wings, vg
68.17 T \little fly, If 69.5 Hairless bristles, H
72.0 —— Lobe eyes, L 70.7 ebony body, e
. 75.5 = curved wings, ¢ 74.7 cardinal eyes, cd
. 77:5 obtuse wing, obt
83.1 —— adipose, adp
90.0__| s disrupted wing, dsr  88.0 mahogany eyes, mah
91.5 —— smooth 91.1 rough eyes, ro
abdomen, sm 95.5 suppression of purple, su-pr
100.5 —— plexus wings, px 100.7 I claret eyes, ca
104.5 —— brown eyes, bw 106.2 Minute bristles, M(3
107,071 speck body, sp 2 inute bristles, M(3)g

Djelomicna karta vezanih gena vinske musice



KARTA VEZANIH GENA — genska

karta koja se izraduje na temelju
uCestalosti rekombinacije

Xbcd1184
Xcdo456

Xbcd18
Xbcd102

Xcdo783

Xcdo405
Xbcd855

(na slici desno)

jedinice karte su relativne, a ne
apsolutne (1% uCestalosti
rekombinacije se ne odnosi na
Citavu duzinu kromosoma)

genska karta daje redoslijed gena
duz kromosoma, ali ne daje toCno
mjesto gena

CITOLOSKA ILI FIZICKA KARTA —
precizna mjesta gena (na S|ICI
lijevo)

Xbcd152
Xcdo1376
Xbcd260
Xbcd120
Xwg996
Xbcd1119

Xcdo684

Xgwm501
Xbcd307

Xgwm47
Xbcd135

Xbcdd55

Xgwmb26

XksuG30
Xcdo678
Xmwg660
Xgwm382
XksuD23
Xcdo36

XksuD8
XksuD22
Xgwm501
Xgwm47
Xbcd135, XksuF41, . &
Xbcd1231

Xksu907(sod)

Xksu908(cbp1)



KAKO OTKRITI DA LI SU GENI VEZANI?

dihibridnim test-krizanjem i analizom fenotipova potomaka

ako nema fenotipskog omjera 1:1:1:1 to znaCi da su geni na istom
kromosomu — PRAVILO

IZNIMKA: ako su geni na suprotnim krajevima kromosoma
(maksimalno udaljeni) dogodit ¢e se barem jedna kromatidna izmjena
(hijazma) medu njima u svim stanicama u mejozi — stoga ¢e fenotipski
omjer potomaka biti 1:1:1:1 (kao test krizanje dihibrida; nezavisna
segregacija 2 gena na dva razliCita kromosoma)

RJESENJE:
(1) napraviti test-krizanje s muzjacima vinske musice
ili
(2) pratiti nasljedivanje jos jednog svojstva koje je odredeno nekim
trecim genom lociranim izmedu dva spomenuta gena (trihibridno
krizanje)



POREDAK | UDALJENOST GENA NA KROMOSOMIMA

» kromatidna izmjena se dogada u bivalentu, strukturi od 4 kromatide, u
kojem izmjena homolognih dijelova zahvaca istovremeno samo dvije
nesestrinske kromatide!

» izmjenom ne moraju uvijek biti zahvacene dvije iste kromatide

> ukoliko se izmedu dva gena dogodi dvostruka kromatidna izmjena
nece biti rekombinantnih potomaka, ve¢ ¢e nastati samo roditeljski
potomci

A
p* c* P’ c’ o
1 1 E Noncrossover. No new combination.
2 g 2 Double crossover. No new combination.
p C p+ Cw
P c P C . .
3 3 Double crossover. No new combination.
40— ) 4Q J Y Noncrossover. No new combination.
p c p c
B
p* ¢t p' c’ o
1 1 Noncrossover. No new combination.
2 2 Single crossover. New combination of “p”" and "c.”
p' ¢t p* c
P c p et . . v and e
3 3 Single crossover. New combination of “p” and "¢ .
4 QL D 4 Q- — Noncrossover. No new combination.
P c p c




TRIHIBRIDNO KRIZANJE | KROMOSOMSKO KARTIRANJE

» izbje¢i maniji broj rekombinantnih potomaka zbog dvostruke kromatidne izmjene,
dakle pratiti nasljedivanje tri vezana gena

> trihibridno krizanje je vrlo vazno u kromosomskom Kkartiranju 1 odredivanju
polozaja gena na kromosomu

» uz pomoc trihibridnog krizanja moguce je prepoznati fenotipove potomaka koji
su posljedica dvostruke kromatidne izmjene, koje bismo inaCe u dihibridnom
krizanju mogli previdjeti
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X
b'n't* bnt

F1
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Potomaci (fenotip) b'nt —eemeeeeeee
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21
120

----- 989
----- 69

71

15

Ukupno

Roditeljski potomci
bn't™ 298
bnt 289

587

992

Dvostruke rekombinante
bnt" 15
b'nt 21

36

ot ny b, t
it \/ \/
Poredak gema 1 bt ARAS

1 tbm”
ili 'n n b t

Trihibridno test-krizanje omoguéava ne samo detekciju rekombinacije izmedu lokusa b
i T vel i rekombinacije nastale izmedu lokusa b i n, te ni ¥ (potomci rekombinantnog
fenotipa kao rezultat dvostruke kromatidne izmjene)



* kada se dogodi dvostruka kromatidna
izmjena, gen koji je u sredini ima
drugaciji “genotip od gena koji su
uzvodno i hizvodno; lijevo i desno od
gena b su regije kromosoma u kojima se

dogadaju  “jednostruke  kromatidne Dvostruke rekombinante
izmjene

gen koji se nalazi u sredini (b) nakon Qn*?* 15
dvostruke kromatidne mijenja genotip u <

odnosu na gene ni t (n*bt* ili nb*t) b*nt 21
Ukupno 36
Poredak gena -y by C
/NN
n b t




Jednostruka kromatidna
izmjena u regiji 1

n* b* t*

——

n b t

n*bt 120

nb*t* 109
229

Ucestalost c.0. u regiji 1

Dvostruka kromatidna

izmjena
nt bt t*
KK
n b t
n*bt* 15
nb*t 21
36
229 + 36
— = 26,7%
992

Segment karte n

izmjena u regiji 2
nt b+ tt

%e
n b t

n*b+t 69
nbt+ 71

140

Ucestalost c.o. u regiji 2 140 + 36

992

17,7 t

* izraGunavanje udaljenosti gena na kromosomu na temelju ucestalosti rekombinacije

Jednostruka kromatidna

=17,7%



Na ucestalost kromatidne izmjene utjeCu vanjski i unutarnji okolisSni
cimbenici

» unutarnji: hormoni

» vanjski: temperatura, zracenje, dvovalentni kationi (Ca?* i Mg?*)



> ukoliko su geni jako udaljeni medusobno, visestruke kromatidne izmjene mogu
zamaskirati pravu vrijednost

» puno su toCnije jedinice karte dobivene na temelju ucCestalosti rekombinacije
izmedu gena koji su relativno blizu (do 20 jedinica), pa je ucinak viSestruke
Izmjene minimiziran

> kromosomska karta moze imati vise od 50
jedinica, ako se radi o dugackom kromosomu

» jedna hijazma izmedu dva vezana gena u 100 %
mejotskih stanica daje 50 % rekombinantnih
100 50 150 potomaka (50 jedinica)

»> 2, 3 ili viSe hijazmi daju kromosomsku kartu od
100, 150 ili 200 jedinica

» 1 hijazma =50 % c.o. vrijednost



Funkcyja karte

» ucCestalost rekombinacije dobivena na temelju broja potomaka rekombinantnog
fenotipa ne moze biti ve¢a od 50 %!

» jedinice kromosomske kartu ne mozemo uvijek prevesti u ucestalost rekombinacije

» broj jedinica karte odgovara ucestalosti rekombinacije samo u podrucju
kromosoma gdje su geni vrlo blizu jedan drugome (udaljeni 20 jedinica ili manje)



» Tijekom evolucije zivinh bica kromatidna izmjena u tjelesnim
(somatskim) stanicama omogucila je prvu rekombinaciju, buduci

da su primitivne diploidne stanice imale samo jedan par
homolognih kromosoma.

» Kromatidna izmjena u tjelesnim stanicama bila je prvi izvor
rekombinacije.



SAZETAK

geni na istom kromosomu — vezani geni

potpunu vezanost pokazuju geni koji se nasljeduju zajedno, jer izmedu
njih ne dolazi do kromatidne izmjene (crossing-over)

vezani geni Cesce pokazuju djelomiCnu vezanost, jer izmedu njih dolazi
do odredenog broja kromatidnih izmjena

potomci  novih  kombinacija  svojstava  nastaju  genetiCkom
rekombinacijom koja je: 1) posljedica kromatidne izmjene izmedu
vezanih gena 2) posljedica nezavisne segregacije gena na razlicitim
kromosomskim parovima

broj rekombinantnih potomaka je puno manji od polovice (50 %)
potomaka test-krizanja; ucCestalost kromatidne izmjene daje relativnu
udaljenost gena na kromosomu — kromosomske karte

ZNACENJE VEZANOSTI GENA: Vezanost odredenih kombinacija gena
u istom kromosomu omogucava kontrolu nad rekombinacijom, a to
znaci da se odredene kombinacije svojstava uvijek nasljeduju zajedno
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