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2. Фенотипическое проявление генов
3. Частичное доминирование (полудоминантность), сверхдоминирование
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Материальной основой наследственности являются клеточные структуры, важнейшие из которых 	ядро клетки с находящимися в нем нитевидными телами — хромосомами. 
В клетках тела хромосомы представлены одинаковыми (гомологичными) парами. Одна из пар хромосом в соматической клетке участвует в определении пола. Хромосомы представляют собой двойные спиралевидные структуры — молекулы дезоксирибонуклеиновой кислоты (ДНК), являющиеся их генетическим материалом.
Части молекулы ДНК, обеспечивающие прямую связь между родителями и потомством, — единицы наследственности (гены).
Гены существуют парами-аналогами по одному в каждой из двух гомологичных хромосом, занимают в них одинаковое местоположение (локусы) и носят название аллелей. Аллель оказывает влияние на тот же признак, что и ген, но различным образом.
 Например, ген А белой окраски тонкорунных овец может иметь аллель а, обуславливающий черную окраску. При этом возможны три комбинации этих генов: АА, Аа и аа, из которых лишь одна имеет два разных аллеля..
Стабильность жизнедеятельности организма обеспечивается строго определенным набором и расположением генов в хромосоме.

Каждый вид животных имеет свойственное ему количество, структуру и морфологию хромосом — к а р и о т и п. 
В ядре соматических клеток овцы насчитывается 54 хромосомы, расположенные парами. При делении такой клетки (митозе) каждая из 54 хромосом удваивается, разделяется продольно и после образования оболочки ядра и деления цитоплазмы на две равные части получаются две дочерние клетки, подобные материнской.
Половые клетки — гаметы (мужской сперматозоид и женская яйцеклетка) имеют половинный набор хромосом. В процессе их образования (мейозе) гомологичные хромосомы сначала соединяются в пары и после нескольких фаз мейотического деления половые клетки получают по одной хромосоме из каждой пары, а всего по 27 хромосом. 
При оплодотворении ядра сперматозоида и яйцеклетки сливаются, в образующейся зиготе восстанавливается диплоидный набор генов и хромосом. При этом от каждого из родителей потомок получает примерно половину их наследственных задатков.
Пары генов гомологичных хромосом могут быть одинаковыми, или гомозиготными. Очень часто генные пары бывают различными, то есть гетерозиготными. В этом случае в гаметах одной и той же особи будут неодинаковые гены.
Расщепление неодинаковых генов в гаметы происходит в соответствии с теорией вероятности, а частота комбинаций зависит от числа пар генов, контролирующих признак.
Фенотипическое проявление генов связано с характером их взаимодействия. В ряде случаев проявление фенотипа может быть результатом независимого (неаддитивного) аллельного взаимодействия генов одной и той же аллельной пары или же двух, совершенно разных отдельных пар генов.
Например, при спаривании комолого барана, имеющего два аллельных гена комолости (РР), с рогатыми матками, имеющими два гена рогатости (рр), ягнята от каждого из родителей получат по одному гену комолости и рогатости (Рр). В этом случае все потомство будет комолым в связи с тем, что ген комолости (Р) является доминантным признаком и подавляет действие гена рогатости (р), являющегося по отношению к нему рецессивным признаком. При этом каждый из родителей, аллельные гены которого оказывают одинаковое действие на признак комолости или рогатости, является гомозиготным, а их потомство, аллельные гены которого, несмотря на одинаковое местоположение в гомологических парах хромосом, оказывают неодинаковое воздействие на один и тот же признак — гетерозиготным.

Генетическую структуру животного принято называть генотипом, а фактическое его проявление — фенотипом. При спаривании потомства комолого барана и рогатой матки с генотипами Рр получается потомство с определенным соотношением генотипов. В данном случае возможны следующие три генотипа: 1 РР; 2Рр; 3 pp. При этом ягнята генотипа РР — гомозиготные комолые и рр — гомозиготные рогатые способны передать своему потомству гены одного типа. Ягнята с генотипом Рр — гетерозиготные комолые — будут передавать потомству разные гены (Р и р). Соотношение генотипов в потомстве принято называть генотипическим, а распределение фенотипов — фенотипическим.

Доминантный ген не всегда может полностью доминировать над своим аллелем. В этом случае животные с одним доминантным и одним рецессивным генами по фенотипическому проявлению контролируемого ими признака занимают промежуточное положение между исходными гомозиготами. В практических условиях этот признак, однако, варьирует в широких пределах. Поэтому такой тип взаимодействия генов принято считать частичным доминированием или полудоминантностью. В качестве примера можно привести появление животных с чалой мастью при спаривании красных и белых шортгорнов.
В ряде случаев в результате аллельного взаимодействия генов гетерозиготные особи по фенотипическим показателям значительно превосходят гомозиготные родительские формы (сверхдоминирование). Это объясняется более благоприятным действием одинарной дозы гена в гетерозиготе, принимающего характер однонаправленного доминирования. Сверхдоминированием объясняется явление гетерозиса, выражающееся в более высокой продуктивности, физиологической приспособленности и жизненности помесей и гибридов.
Следует отметить относительный характер явления Доминирования при взаимодействии аллельных генов. Характер доминирования и проявление отдельных фенотипических признаков связаны с видом и породой животного, направлением селекции, внешними условиями. У овец при спаривании комолых и рогатых особей наблюдается полное доминирование комолости. Однако у части комолых животных на роговых участках черепа имеются костные наросты или короткие зачаточные рога- Аналогичное явление наблюдается и при скрещивании комолых и рогатых пород крупного рогатого скота..
У крупного рогатого скота черная окраска является доминантной по отношению к красной. При спаривании черных особей с красными получают черных потомков, однако шерстный покров животных может иметь красноватый оттенок (И. Иогансон и др., 1970). Приплод от скрещивания черных абердин-ангусов с красными породами крупного рогатого скота в обычных условиях имеет черную масть. Однако в скудных условиях кормления у части телят от такого скрещивания сохраняется красная масть.
У овец тонкорунных пород белая масть является доминантной, а черная — рецессивной. У каракульской породы доминирует черная окраска, хотя с возрастом у них в рунной шерсти появляются белые волокна, и они становятся седыми. При скрещивании белых тонкорунных маток с каракульскими баранами черной, серой и коричневой окрасок практически все потомство рождается черным.
Овцы алайской полугрубошерстной породы имеют белое руно и крупные черные или коричневые отметины на голове и ногах (афганская пегость). При скрещивании алайских баранов с черными матками джайдара большая часть ягнят рождается белыми с характерными для алайской породы пежинами на голове и конечностях. Часть ягнят при рождении имеет рыжую окраску, но к годовалому возрасту их руно становится белым. Такие же ягнята есть и среди алайской породы. Относительный характер доминирования отмечен и при наследовании ряда физиологических и биохимических признаков.
Более сложный характер взаимодействия генов наблюдается при спаривании особей с двумя и более контрастными признаками, каждый из которых контролируется одной парой генов. В этом случае наследование признаков дигибридное и полигибридное. Г. Менделем было установлено независимое наследование ^ разных признаков, гены которых находятся в разных парах гомологичных хромосом.
При полигибридном скрещивании можно рассчитать количественное соотношение особей с разными генотипами. При этом размах комбинативной изменчивости! зависит от количества признаков, по которым различаются спариваемые особи. Так, при дигибридном скрещивании, когда спариваемые особи различаются по двум контрастным признакам (например, доминантные— черная масть и комолость — у одной и рецессивные— красная масть и рогатость — у другой породы крупного рогатого скота), потомки первого поколения будут однотипны по генотипу и фенотипу (черной масти, комолые).

При спаривании животных первого поколения среди потомков второго поколения из 16 возможных комбинаций двух пар генов можно наблюдать девять разных генотипов и четыре разных фенотипа (в данном случае девять комолых черных, три комолых красных, три рогатых черных и один рогатый красный). Для выявления количества возможных фенотипов во втором поколении при дигибридном или полигибридном скрещивании следует число 2 возвести в степень, равную числу пар этих признаков (2), а количество генотипов равно числу 3, возведенному в степень, равную числу пар признаков (Л. К. Эрнст, В. А. Чемм, 1973). Так, при четырех парах признаков количество различных фенотипов во втором поколении составит 24, а генотипов — З4.

Число возможных комбинаций в F2 резко возрастает с увеличением пар генов. Так, при трех парах генов их может быть 64, при четырех парах — 256, при 10—
1 048 576, а при п парах — 4п. В пределах одной породы животных число гетерозиготных пар генов у отдельных особей может составлять несколько тысяч. Поэтому даже в одном стаде не может быть двух генетически одинаковых животных. Исключение составляют лишь однояйцевые близнецы.

Независимый характер наследования отдельных признаков широко используется в практике разведения животных при создании новых пород, типов и линий, сочетающих часто довольно контрастные свойства родительских форм.
Одной из форм неаддитивного действия генов является эпистаз. При эпистазе взаимодействуют две или более различающиеся пары генов, находящиеся в разных локусах одной и той же или разных хромосом. Эпистатическое взаимодействие генов сходно с доминированием, но в этом случае действие гена подавляется не доминантным аллелем, а другим неаллельным геном. Эпистатические гены также могут быть доминантными и рецессивными.
Характер взаимодействия генов при эпистазе хорошо изучен на примерах наследования некоторых мастей у лошадей, собак и домашней птицы. Значительно меньше известно о влиянии эпистаза на фенотипическое проявление и разнообразие признаков, определяемых большим числом генов, — скорости роста, настрига шерсти, качества туши и других.
Эпистатическое действие гена не обнаруживается в фенотипе животного, а проявляется при скрещивании. Поэтому в результате эпистатического взаимодействия двух или нескольких пар генов при скрещивании двух разных пород (линий) могут появиться новые генетические признаки (в том числе и дефективные), никогда не наблюдавшиеся у чистопородных животных.

Различают также аддитивное (общее) действие генов, при котором фенотипическое проявление одного гена суммируется с фенотипическим эффектом своего аллеля или других генов данного генотипа, имеющих отношение к проявлению признака. Аддитивное действие генов проявляется, главным образом, на полигенных признаках, контролируемых большим числом пар генов. К ним относятся шерстная и мясная продуктивность, скорость роста, телосложение животных и др. На многие из них могут оказывать влияние одновременно как аддитивные, так и неаддитивные гены.
При аддитивном взаимодействии генов средний уровень развития признака у родительских форм и полученного от них потомства обычно одинаков, а гетерозис отсутствует. При скрещивании особей первого поколения между собою изменчивость признака у потомства ограничивается его значениями у обеих исходных родительских форм. Однако у части особей второго поколения отмечается большая степень выраженности фенотипического признака, свойственного каждой из прародительских форм. Это явление носит название трансгрессивного расщепления. Типичным примером трансгрессивной изменчивости признака является появление | среди потомства от разведения «в себе» полукровных  линкольн х тонкорунных помесей, имеющих шерсть 56—58-го качества при длине 11—12 см, небольшого числа животных с более грубой шерстью длиной 15—18 см, а также и с более тонкой и короткой шерстью (8—10 см) 60—64-го качества. При этом основное число животных наследует не крайние, а средние варианты шерсти, свойственные не прародительской, а родительской (F1) форме.

Фенотипическое проявление признаков может быть результатом не только альтернативного характера взаимодействия двух аллельных генов на основе полного и частичного доминирования одного над другим. В настоящее время доказано существование в одном и том же локусе более двух альтернативных генов. В генотипе такие гены получили название множественных аллелей. Они являются результатом генных мутаций одного локуса хромосом, отличаются по своему проявлению и отражают изменчивость одного конкретного гена. 
Важное значение для селекции в животноводстве имеет наличие у животных серий множественных аллелей и локусов групп крови, являющихся основой для уточнения их происхождения. Практическое применение множественный аллелизм нашел в пушном звероводстве, где выявлены серии аллелей, определяющие окраску меха.

В отличие от полигенного действия генов, оказывающих комплексное влияние на проявление фенотипа, при множественном аллелизме наследование признаков соответствует законам Г. Менделя.
В каждой отдельно взятой хромосоме сосредоточены тысячи генов, оказывающих влияние на различные признаки. Установлено, что признаки, контролируемые генами, расположенными в одной хромосоме, передаются потомству как одна группа, то есть сцепленно, в тех же комбинациях, что и у родительских форм, и носят название групп сцепления.Число групп сцепления равно числу пар хромосом. Для генов, расположенных в одной хромосоме, исключается возможность свободных и независимых комбинаций друг с другом по типу менделевского наследования признаков. 
Для выявления наличия сцепления используют метод возвратного скрещивания (беккросс), заключающийся в спаривании особи двойной гетерозиготы с особями, гомозиготными по обоим рецессивам. В случае свободного перераспределения генов среди потомства выявляются четыре фенотипа примерно в равном соотношении (1:1:1:1). При наличии сцепления генов среди потомства наблюдается только два фенотипа в соотношении 1:1.

Однако с помощью анализирующих скрещиваний были выявлены случаи неполного сцепления генов, или крооссинговера. Явление кроссинговера (перекреста, обмена) связано с взаимным обменом равными гомологичными участками гомологичных хромосом в профазе первого мейотического деления. В результате кроссинговера в хромосоме возникают новые сочетания генов, возрастает комбинативная изменчивость, создаются возможности для появления особей с новыми генотипами. В отличие от полного сцепления, в Случае кроссинговера при анализирующем скрещивании появляются два дополнительных фенотипа, отличающихся от основных классов по сочетанию признаков и численности. Частота кроссинговера возрастает при увеличении расстояния между генами в хромосоме, и по ней можно судить о расположении генных локусов в хромосоме. Это послужило основой для составления хромосомных (генетических) карт, отражающих приблизительное расположение локусов. Наибольших успехов картирование достигло у лабораторных животных и кур.

Влияние нескольких генов на формирование одного и того же признака связывают с несколькими формами их взаимодействия. При комплементарном взаимодействии признак проявляется в присутствии двух или большего числа самостоятельно менделирующих неаллельных генов. При этом каждый из них в отдельности не обладает способностью вызывать развитие этого признака, а лишь сочетание их в одном генотипе (в гомозиготном или гетерозиготном состоянии) способствует его развитию. При комплементарном действии генов изменяются характерные для менделевского наследования соотношения генотипов среди потомства от воспроизводительного скрещивания первого поколения. В случае взаимодействия двух генов расщепление по фенотипу обычно близко менделевскому (9:3:3:1) при дигибридном скрещивании. 
Комплементарным взаимодействием генов в практике животноводства объясняют, например, случаи появления особей с признаками окраски дикого вида (агути) при скрещивании генотипически разных пород белых кроликов, образование новых типов гребней (ореховидный, листовидный) у кур при скрещивании пород, имевших розовидный и гороховидный гребень, и другие подобные случаи.

Действие главных генов может усиливаться или ослабляться действием других неаллельных им генов. Неаллельные гены не проявляют собственного действия и носят название генов-модификаторов. При этом один и тот же ген может контролировать развитие одного признака и выступать в качестве модификатора другого признака. Гены-модификаторы оказывают влияние на формирование различных переходных окрасок и пегости у домашних животных. Предполагается также, что модификаторы могут оказывать большое воздействие на формирование у животных устойчивости к болезням, стресс-факторам и других признаков, в том числе продуктивных, зависящих не от отдельных генов и групп генов, а от всего генотипа животного.

Отдельные гены могут оказывать воздействие одновременно на несколько признаков. Это явление получило название плейотропии и указывает на тесную связь генетической структуры клетки с жизнедеятельностью всего организма. В практике животноводства много примеров плейотропного действия генов. Плейотропным действием обладает, например, ген серой окраски у каракульских овец, гомозиготное состояние которого приводит к гибели ягнят в молодом возрасте в связи с нарушением функций пищеварения. Плейотропное действие генов оказывает большое влияние на формирование количественных признаков продуктивности у сельскохозяйственных животных и должно учитываться при селекции.

В практике селекционной работы следует учитывать различную степень и формы фенотипического проявления действия генов. Сложный характер взаимодействия гена с отдельными генами, генотипом в целом и внешней средой оказывает влияние на различную степень выраженности фенотипического признака у отдельных особей. Эти различия могут варьировать от полного отсутствия признака до нормального, то есть полного его проявления. Изменчивость в фенотипическом проявлении генов получила название экспрессивности генов и отражает влияние данного аллеля на степень выраженности контролируемого им признака.
Для характеристики частоты проявления гена в популяции особей, являющихся его носителями, определяют показатель пенетрантности гена. Степень пенетрантности гена выражают в процентах, что означает число особей с фенотипическим проявлением данного гена. Гены различаются как по экспрессивности, так и по пенетрантности. Влияние этих явлений на эффективность селекции высокой продуктивности изучено недостаточно. Известно, однако, что на экспрессивность и пенетрантность большое влияние оказывают факторы внешней среды.
Вариабельность проявления генов связана со многими причинами. Так, проявление отдельных признаков связано с полом особи. Например, овцематки, гетерозиготные по гену рогатости, обычно комолы, в то время как бараны могут иметь рога. Некоторые наследственные признаки присущи животным только одного пола. Отдельные признаки, определяемые генами, проявляются уже на ранней стадии эмбриогенеза или же при рождении, в то время как другие гены проявляют свое действие в более старшем возрасте или же во взрослом состоянии. Это относится к большинству количественных признаков продуктивности, например, к шерстному покрову овец.
На проявление генов могут оказывать влияние различные факторы внешней среды. У гималайской породы кроликов понижение температуры вызывает усиленное образование черного пигмента. Известна гиперчувствительность овец саутдаунской породы к солнечным лучам, выражающаяся в развитии экзем на морде и ушах у ягнят в связи с нарушением функции печени. Важную роль играют также внутренние физиологические и биохимические факторы. Наиболее существенное влияние на проявление генов оказывает гормональная система, регулирующая скорость роста самцов и самок, функциональное состояние молочных желез, изменение шерстного покрова и другие признаки.
Различные факторы среды — климат, корм, а также технология — оказывают большое влияние на индивидуальное развитие животного. Любая особь формируется на основе взаимодействия генотипа и среды. Поэтому и различия между ними могут быть обусловлены наследственностью и влиянием факторов среды. Часть различий в фенотипическом проявлении признаков, не связанная с изменением генотипа, называется модификацией. Модификации являются приспособительной (адаптивной) реакцией организма на изменяющиеся условия внешней среды и, в свою очередь, также ограничиваются нормой реакции генотипа.
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