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ВВЕДЕНИЕ 

При отборе на полигенный признак возникает вопрос об ожидаемой эф
фективности для любого генотипа в каждом поколении. Однако в такой 
общей постановке вопрос решить невозможно. Лишь при некоторых очень 
жестких ограничениях применимы методы оценок количественной генети
ю1, пригодные для предсказания эффе1пивности селекции. Существенней
шим генетическим параметром является при этом наследуемость в узком 

смысле слова: h2 = ал2/ар2• Здесь ал2 - аддитивная генотипическая дис-· 
персия и ар2 - фенотипическая дисперсия признака, по которому ведется 
отбор. Другой важный параметр - средняя степень доминирования 

_ 2cr D2 
а=--2. 

cr А 

Используя ее, можно оценить, будут ли полезны при селекции комбинатив

ные эффекты [1]. Для вычисления а необходима величина crn2 - оценка до
минантной дисперсии. Кроме того, для вычисления коэффициентов селек
ции существенна оценка генотипических компонент ковариации. Разработ
ка методов этих оценок проведена в количественной генетике в последнее 
десятилетие. Оценки генотипических компонент дисперсии и ковариации 
могут быть получены анализом подобия с помощью специальных моделей 
дисперсионного анализа. Это дает оценку фенотипической компоненты дис
персии, являющейся линейной комбинацией генотипической компоненты. 

Переход от фенотипа к генотипу в таких моделях осуществляется, есте
ственно, при введении ряда допущений. Основные допущения можно сфор
мулировать следУющим образом: 1) нормальные диплоидные условия в 
течение мейоза; 2) отсутствие множественных аллелей; 3) равные частоты 
аллелей в каждом локусе (0,5); 4) отсутствие сцепления и 5) отсутствие 
эпистаза (взаимодействий между неаллельными генами). Лишь при вы
полнении этих исходных условий возможны эффективные оценки генетиче
ских параметров. К сожалению, для реальных биологических объектов пе
речисленные условия выполняются далеко не всегда. Следовательно, возни
кает вопрос: какой смысл имеют оценки, полученные на основе реально не 

1 Перевод Н. В. Глотова и Ю. М. Свирежева. 
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существующих предпосылок, т. е. какое влияние оказывают нарушения ог

раничений модели на оценку генотипической компоненты дисперсии? Этого 
нельзя, однако, выяснить непосредственно в биологических экспериментах, 
так как для полигенных признаков невозможно установить степень сцепле

ния и характер эпистаза. :Кроме того, ничего неизвестно о взаимодействии 
между этими генетическими факторами. 

С помощью математико-кибернетических методов, особенно машинных 
моделей, можно подойти к решению подобных вопросов. Применение ма
шинных моделей для решения различных задач популяционной генетики и 
теории отбора уже дало некоторые интересные результаты [2-17]. Такой 
теоретический подход имеет огромные преимущества. Он позволяет с само
го начала исходить из самых общих посылок и рассматривать поведение по
пуляции при изменяющихся генетических параметрах. Моделирование про
цесса отбора требует, однако, очень внимательного отношения к многочис
ленным биологическим фактам, имеющимся в настоящее время. Любая мо
дель, естественно, дает лишь упрощенное и абстрактное приближение к 
действительности. Но в этом и ее большое преимущество, так как модель 
нацелена на самое существенное и поэтому может помочь обнаружению но
вых взаимосвязей. 
Мы проводили работу в два этапа. Первый этап - создание машинных 

моделей популяций очень простой генетической структуры; изучение влия
ния различных генетических параметров и их взаимодействий методом ста
тистических испытаний {метод Монте-Карло); статистический анализ ре
зультатов. Второй этап - создание машинной модельной популяции, близ
кой к биологичес:кой действительности. Изучение влияния генетических 
параметров и их взаимодействий в этом случае. 

Для простейшей модели первого этапа использовали ЭВМ Урал-1, а для 
более сложной модели второго этапа - ЭВМ NE-503 со скоростью 20 ООО 
операций в секунду. 

ПРОСТЕйШАЯ МАШИННАЯ МОДЕЛЬ 

Структура простейшей :модели. В диаллельном случае любую гамету и:з 
т-локусов можно изобразить в виде двоичного числа длины т. Зигота, со
ставленная из двух гамет, изобразится парой двоичных чисел той же длины. 
Цифрой 1 обозначается доминантный аллель, цифрой О - рецессивный. 
Например, гаметы, содержащие пять локусов с доминантными генами в 1, 
2 и 5-м локусах и, соответственно, во 2, 4 и 5-м, могут быть представлены 
двоичными числами (11001) и (01011). Зигота, образованная из этих двух 
га:мет, изобразится тогда парой Ш~Ш . Каждый вертикальный столбец 
описывает один ло:кус: ( ~) - го:мозиrотный по доминантному аллето, 
(А) или ( ~) - гетерозиготный и (8) - гомозиготный по рецессивному 
аллелю. 

Для построения начального распределения гамет используется следУю
щий алгоритм. Задаются т начальных частот доминантных аллелей Pi ( i = 
= 1, 2, ... , т) и по некоторой подпрограмме выдается случайное число ;. 
Сл'учайная величина s равномерно распределена в интервале (О, 1). Если 
s < Pi, то в i-том локусе ставится 1; если s ~ Pi, то в i-том локусе ставится 
О. Реализация т таких операций дает гамету. Всего строится 2N-гамет, :ко
торые объединяются в популяцию N-зиrот. 

Каждому ген~типу можно поставить в соответствие некоторое число G, 
называемое ценои генотипа и характеризующее генотипическую отборную 

ценность зиготы в отношении рассматриваемого признака. Очевидно, что 
эта величина зависит от степени доминирования в :каждом локусе и от эпи-
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статических взаимоотношений :между локусами. Для простоты будем пока 
считать, что эпистаз отсутствует. Следующее упрощающее предположение 
состоит в том, что цена генотипа в целом есть аддитивная функция цен его 
локусов. Для этого необходимо задать цену каждого локуса в зависимости 
от степени доминирования в нем. Возможны следУющие типы доминирова
ния: D1 - отсутствие доминирования, D2 -- частичное доминирование, Dз -
полное доминирование и D4 - супердоминантность. Эти четыре класса мы 
объединим в два следующим образом: (1) полное доминирование Dз и 
(2) неполное доминирование Dз (D1, D2, D4). 

В случае ( 1) цена генотипа определяется следующим образом: вычисля
ется логическая сумма для каждого локуса и затем полученные числа сум

мируются. Например, для т = 5: генотип ( ~l~бl ) , логическое сложе
ние по локуса:м: дает (11011), суммируя, получаем: G = 4. Таким образом, 
здесь цена гепотипа совпадает ·С общим числом гомозиготных по доминант
ному гену и гетерозиготных локусов. 

В случае (2) каждому лонусу ставится в соответствие некоторое число, 
характеризующее степень доминантности признака. Ценой генотипа здесь 

будет среднее из этих чисел, где осреднение проводится по всем локусам ге
нотипа. 

Для учета влияния среды на генотип вводится понятие цены фенотипа. 
Влияние среды задается в виде нормально распределенной случайной ве
личины [ N (О; au2)]. Для простоты окружающая дисперсия au2 выби
рается пропорциональной генотипической дисперсии: au2 = c·CJa2• Так 
как CJu2 задается произвольно, то можно изучать признаки с любой сте
пенью наследуемости. Введенное таким образом влияние среды изменяет 
начальное распределение цен генотипов, давая итоговую фенотипическую 
цену зиготы. 

Далее мы вводим давление отбора. Отбирают v% «лучших» зигот, имею
щих большую фенотипическую ценн<Ють, которые и принимают участие в 
формировании следУющего поколения. 

Следующее поколение зигот строится путем: «разложения» зигот пре
дыдУщего поколения на гаметы с их последующим случайным объедине
нием. В нашей модели первому процессу должно соответствовать разложе
ние двойной последовательности нулей и единиц на две одинарные последо
вательности. При этом нужно учитывать рекомбинацию между гомологич
ными хромосомами ( кроссинговер) . Группы сцепления в машинной схеме 
конструируются путем задания r = 0,5 (случайная рекомбинация) между 
«последним локусом» одной хромосомы и «первым локусом» другой. Для 
создания рекомбинантных гамет применяется следующие два алгоритма. 

При небольшом числе локусов (например, т = 3) поступаем следую
щим образом [9]. Пусть для зиготы (Мю ) частоты рекомбинации между 
1-м и 2-м локусами и между 2-м и 3-м равны соответственно r12 и r23. Тогда 
возможно образование 23 = 8 типов разных гамет. Зигота (МА ) дает гаме-
ты: (111) с частотой 1/2(1 - r12) (1 - r2з); (110) с частотой 1/2(1 - r12 )r2з; 
(101) -1/2r12r2з; (100) -1/2r12(1 - r2з); (011) - 1/2r12(1 - r2з); (010) -
1/2r12r2з; (001) - 1/2(1 - r12)r2з и (ООО) - 1/2(1 - r12) (1 - r23.) Сумма 
всех частот равна единице. Всем типам гамет ставится в соответствие их 
частота, гаметы нумеруются и в предположении панмиксии выбираются 

для образования пар случайно с учетом их частоты. Однако при большом 
числе локусов, например, при т = 50, число разных типов гамет составляет 
250• Случайное образование пар гамет при этом не может быть реализовано 
ВВИдУ ограниченного количества ячеек памяти. 

Здесь, однако, осуществим алгоритм, при котором нет необходимости 
строить все возможные гаметы. Строгая случайность выборки тем не менее 
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сохраняется. Пусть ~ - множество родительских зигот и зигота Zk(k = 1, 
2, "., N) случайно выбрана из~. Для m-локусов есть (m -1) частот реком
бинации между локусами (r12, r2з, ... , rm-1, m). Обе гомологичные хромос~
мы (А и В) представляют собой последовательности чисел О и 1. Случаи-
ная величина s равномерно распределе- ~ 
на в интервале (О, 1) . Выбирается слу
чайное число so и производится следую-
щая операция. Если so ;:;;:= 0,5, то начи
наем с последовательности А; если s < 80 < 0,5, то начинаем с последовательно
сти В. Снова извлекается число Si и при
нимаем следующее решение. Если Si < ~ 70 

< ri н1 , то переход в (i + 1)-й локус 11~ 
сопр~вождается переходом к другой го- '~ 
мологичной хромосоме (происходит ~ 
кроссинговер). Если Si ;:;;:= ri, i+t, то пере- 11ct'51 

ход в (i + 1)-й локус происходит по той 11~" 
же хромосоме, в которой находится i-й ю 
локус. Таким образом, из случайно вы
бранной зиготы zk получается одна из 30 
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Рис. 1. Зависимость эффективности 
отбора от числа покусов при отсут

ствии сцепления {r=0,5): 

Построенная таким образом первая 
гамета объединяется с точно так же по
строенной следующей. Эта процедура 
повторяется до тех пор, пока не будет 
восстановлена численность популяции 

N. Так как каждая гамета формируется 2 - 5 .покусов; 2 - 20 лонусов; а - 50 ло-
нусов 

случайно, об ьединение двух друг за дру-
гом полученных гамет также является 

случайным событием, соответствующим панмиксии при перекрестном опло
дотворении. 

Результаты исследования простейшей модели. На простейшей модели 
мы изучали зависимость эффективности отбора от силы сцепления, числа 
локусов и характера доминирования. Изучена также связь между силой 
сцепления и численностью популяции. Вычислялась средняя цена зиготы 
для популяции в j-м поколении v-й повторности. Поскольку для простей
шей модели влияние среды не вводится, итоговая фенотипическая цена сов
падает с ценой генотипа: 

N 
- 1 ~ Р·<•> = - G"·<•> 1 N "1 , 

k=l 

j = 1, 2 •...• 8, (12), (15) 
" = 1, 2 •...• 5, ( ... ' 20). 

Численность популяции N = 50. Средняя по повторностям равна 
п 

- 1 "1 
Р; = n LI P;(v) • 

•=1 

Зависимость эффективности отбора от числа локусов при отсутствии 
сцеп.ttения (r = 0,5). В этом случае были выбраны следующие генетические 
параметры: число локусов т = 5, 20, 50; начальные частоты аллелей по 
всем локусам Pi = qi = 0,5; отбирается 10 % «лучших» зигот; полное домн-
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нирование; отсутствие сцепления (r = 0,5). Предполагается также отсут
ствие эпистаза и константность среды. Эффективность отбора для j-го по-

коления характеризовалась отношением приращения Р3-Ро к общему 
приращению Gmax - Ро. На рис. 1 можно видеть, что эффективность отбора 
уменьшается при увеличении числа локусов. Специальный анализ сходимо
сти результатов отбора показал, что она 
также уменьшается при заданных пара-

метрах с увеличением числа локусов [ 6] . 
Зависимость эффективности отбора 

от числа локусов при тесном сцеплении 

(r = 0,005). При тесном сцеплении 
(r = 0,005) тормозящий эффект больше-
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Рис. 3 
Рис. 2. Зависимость эффективности отбора от числа локусов при тесном сцеплении 

(r=0,005): 
1 - 5 лоиусов; 2 - 20 лоиусов; 3 - 50 лоиусов 

Рис. 3. Зависимость эффективности отбора от средней степени доминирования: 
1 - генотип А, частичное доминирование (а= 0,5); 3 -генотип В, полное доминирование 

(а= 1,0); 3 - генотип С, супердоминантность (;; = 1,5) 

го числа локусов выражен слабо (рис. 2). Здесь значительно ниже и эф
фективность отбора: в то время как при отсутствии сцепления отбор в тече
ние восьми поколений всегда давал относительное приращение больше 70 % 
(см. рис. 1) , при тесном сцеплении относительное приращение за 14 поко
лений составляет лишь около 50% (см. рис. 2). Эти различия статистически 
достоверны. 

Зависимость эффективности отбора от степени доминирования. Еще од
ним параметром, влияющим наряду с числом локусов и силой сцепления на 
генетический состав популяции, является средняя степень доминирования 
всех аллелей а. Этот параметр имеет большое практическое значение. Зна
ние его позволяет принять решение, продолжать ли работу по индивидуаль
ному или семейному отбору внутри штамма или проводить скрещивания 
между штаммами. Аналитически этот вопрос исследовался нами ранее [1]. 
Было показано, что любые способы отбора, основанные на использовании 
аддитивной генотипической дисперсии cr л 2 (например, массовый отбор), 
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становятся все менее действенными с увеличением средней степени домини
ро»ания. В машинных экспериментах мы приходим к тому же выводу. 

В этой модели число локусов т = 20, сцепление отсутствует. Испыты
ваются три генотипа с разной средней степенью доминирования. Для гено
типа А в 70 % всех локусов аллели не проявляют доминирования, в 15 % 
проявляют частичное доминирование, в 10% - полное и в 5% - сверхдоми
нирование; средняя степень доминирования для генотипа А а = 0,5. Для 
генотипа В соответствующее распределение локусов по характеру домини
рования 5, 15, 70 и 10%, средняя - 11,0. Для генотипа С : 5, 10, 15 и 70% и 
средняя степень доминирования 1,5. Зависимость эффективности отбора от 
средней степени доминирования а приведена на рис. 3. Для каждого вариан
та проведены четыре повторности. После отбора в первом поколении раз
ницы между вариантами недостоверны (уровень значимости а = 0,01). По
сле отбора в течение двух поколений достоверны разницы между варианта
ми А и С и между В и С. Начиная с третьего поколения достоверны разни
цы между всеми тремя генотипами. Несмотря на оговорки, касающиеся про
~тоты модели, можно сделать следующее предварительное заключение. Если 
по данному признаку имеется высокая степень доминирования, то целесооб
разно проводить скрещивания между штаммами. Это будет более эффектив
но, чем использование аддитивных эффектов. 

Влияние ограничения численности популяции. Рассмотрим еще один 
результат машинного эксперимента. По Р. А. Фишеру, оценка генетиче
ских параметров популяции, таких как средняя µ, аддитивная генотипи
ческая дисперсия ал2 и других, возможна при следующих условиях:; 
(1) - бесконечно большая популяция; (2) - отсутствие сцепления; 
( 3) - отсутствие эпистаза. 

Предположение (1) необходимо для выполнения условий уравнения 
Харди - Вайнберга. Если ( 1) выполняется, то средняя в случае т локу
сов равна 

Принимая в нашей модели полное доминирование, получаем 

µi = Pi2 + 2piqi = 2pi - Pi2 (О~ Pi ~ 1). 

ЭВМ устанавливала частоту гена Pi и вычисляла отсюда µi и, следователь
но, µ. Методом Монте-Rарло, с другой стороны, для каждого ~околения 
j вычислялось в 5-20 повторностях PJ и отсюда было получено Pj. Мы бу
дем сравнивать значения µj (вычисленн~е в предположениях Р. А. Фише
ра) с точно вычисленными значениями Pj для двух вариантов. В вариан
те А ограничена численность популяции (N = 50), но сцепление отсут
ствует (r = 0,5). В варианте В ограничена численность популяции 
(N = 50) и вводится тесное сцепление (r = 0,005). Эпистаз отсутствует в 
(1боих вариантах. Результаты для обоих вариантов сравнивали с µ посл~ 
3, 6 и 8 щжолений отбора. 

Для варианта А гипотеза Но: µj = Pj выполняется лишь при пяти ло
I\усах (т = 5), при т = 20, 50 справедлива альтернативная гипотеза Н1 : 

µj =1=- ffз. Таким образом, нарушение условия бесконечности популяции не
допустимо. 

Для варианта В во всех случаях выполняется гипотеза Но, т. е. одно
временное несоблюдение условий (1) и (2) приводит к уничтожению сис
тематических ошибок. Пругими словами, сцепление может преодолеть 
Елияние ограниченной численности популяции. 
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бители; 6 - «Сильные» гены 
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СЛОЖНАЯ МАШИННАЯ МОДЕЛЬ 

Каким образом нарушение некоторых предположений, лежащих в осно
ве модели (например, введение сцепления, эпистаза и т. п.), влияет на 
оценку генотипической дисперсии? Этот вопрос изучался на более слож
ной машинной модели. Использовали численные методы оценки генотипи
ческой дисперсии ([18), эксперимент 1). Исследование проводили парал
лельно для популяции 1, которая удовлетворяет обычным требованиям, 

Г==О,5 

r=qs 

Рис. 5. Характер эпистатических взаимоотношений для генотипа II: 
1 - «сильные» гены; 2 - модификаторы; F - усилители; Н - ослабители; 3 - блоки очень 

тесно сцепленных генов (r = 0,0005); 1, 2, ... - порядковый номер локуса 

характерным для формальной модели, и для популяции 11, не удовлетворя
ющей этим требованиям и сходной по основным признакам с реальными 
природными популяциями. 

Структура сложной машинной модели. Опишем вначале структуру по
пуляции 11 (рис. 4, 5), указав затем, чем от нее отличается структура по
пуляции 1. В основу модели положены цитологические данные по кукуру
зе [19). Взято 10 пар хромосом с учетом их относительных длин в метафа
зе. По хромосомам случайно распределены 99 локусов. Частоты рекомби
наций между локусами приведены на рис. 4. Для хромосом 2, 3, 5 и 10 мы 
имеем тесно сцепленные бло:ки генов (r = 0,0005). Для генов, находящих
ся в разных хромосомах, естественно, r = 0,5. В 99 ло:кусах гены подраз
деляются на: 1) «сильные» - 3 локуса; 2) «слабые» - 86 локусов и 
3) гены-модификаторы - 10 локусов. Для генов. называемых нами «силь-
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ными», фенотипический эффект выбран в 5 раз больше, чем для «слабых» 
генов. Среди 86 непосредственно действующих на признак «слабых» генов 
введены 6 групп комплементарных генов К1 - К6 (см. рис. 4). Гены-моди
фикаторы не оказывают прямого влияния на признак, действуя лишь опо
средованно всегда на «сильные» гены и иногда на «слабые». Усилителями 

18 
16 
14 

~12 
~10 
~8 
~ 6 
:з 4 
~z 
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Рис. 6. Распределение частот доминантного аллелл по локусам в по
пуляции: 11 
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Рис. 7. Изменение средней фенотипической цены зиготы Р; и вычисленной средней 
µ: 

1 - 'Pi для генотипа I; 2 - µ для генотипа I; 3 - Pj для генотипа П; 4 - µ для генотипа П 

являются 5 модификаторов (FM) и 5 - ослабителями (НМ). В последней 
строке рис. 4 приведены заданные значения эффективности модификато
ров. Весь комплекс эпистатических взаимоотношений показан на рис. 5. 
Отношения доминирования для каждого локуса также приведены на 
рис. 4: для 48 локусов доминирование отсутствует, для 31 - частичное, 
для 15 - полное, для 5 - сверхдоминирование. Частоты доминантного ге
на в каждом локусе (см. рис. 4) выбраны так, что в целом получается дву-
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вершинная кривая распределения генных частот Pi по локусам (рис. 6). 
Влияние среды вводится в виде нормально распределенной случайной ве -
личины U1t [ N (О; cru2)], так, что коэффициент наследуемости для данного 
признака h = 0,3. Численность популяции N = 500, популяция панмик
тична. В каждом поколении для формирования популяции особей следую
щего поколения отбираются 
10% «ЛУЧШИХ)) ЗИГОТ. 

В популяции 1 сцепление 
отсутствует, гены-модифика
торы и комплементарные ге

ны не отличаются от «сла

бых» генов. Отсутствуют ка
кие бы то ни было взаимоот
ношения между неаллельны -
ми генами. Отношения до ми -
нирования те же, что и в по

пуляции 11. Генные частоты 
по всем локусам одинаRовы 

(pi = qi = 0,5). 
Результаты исследования 

сложной :модели. И змепепие 
средней цеftы зиготы. На рис. 
7 поRазано возрастание в чре
де поRолений средней Р; для 
генотипов 1 и II, а таRже вы-
численной средней 

m 

µ = ~ а (Pi - qi) + 2piqid. 
i=l 

Для популяции 1 вычис
ленная µ хорошо согласуется 
с наблюдаемой. Вследствие 
действия модифиRаторов Fj 
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Рис. 8. Изменение аддитивной генотипической 
дисперсии crAz и доминантной дисперсии <Jn2, 

вычисленных по генным частотам: 

1 - генотип I; 2 - генотип 11 

для генотипа 11 расположена значительно выше, чем Р; для генотипа 1 
(обратите внимание на шRалу!), а также много выше, чемµ, вычисленная 
исходя из а, d, и q. В то время RaR Р; для генотипа 1 растет на протяжении 
всего времени отбора, соответствующий подъем для генотипа 11 преRраща -
ется после шестого поRоления, а затем устанавливается некоторый посто
янный уровень. 

Изменение генотипической дисперсии. Для модельных популяций, RОН
струируемых на основе простых предположений (популяция 1), теория 
предсRазывает уменьшение аддитивной генотипичесRой дисперсии cr А 2 и до
минантной дисперсии crn2 при увеличении средней. Это имеет место и в 
наших ЭRспериментах (рис. 8). Можно видеть, что обе дисперсии для гено
типа 1 уменьшаются быстрее, чем для генотипа 11. Это объясняется тем, 
что увеличение частоты доминантных аллелей по большинству лоRусов при 
наличии сцепления и эпистаза (генотип 11) идет медленнее, чем в отсут
ствие сцепления и неаллельных взаимодействий (генотип 1). 

Изменение генетической структуры попудяции. Отбор действует почти 
исключительно на модифиRаторы (рис. 9). После шести поRолений все до
минантные аллели генов-ослабителей (НМ) элиминируются, в то время 
каR частота доминантных аллелей генов-усилителей (FM) резRо возрастает. 
Оба процесса повышают генотипичесRую цену зигот и ведут R весьма бы
строму увеличению Р; в популяции 11. С генетичесRой точRи зрения xapaR-
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Рис. 9. Изменение частот доминантных аллелей модифика
торов: 
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Рис. 10. Изменение частот доминантного аллеля «сильноГО>) 
гена (No 44) и восьми очень тесно сцепленных с ним «сла

бых>) генов (r=0,0005): 
1 - «сильный»; 2 - «слабые» гены. Справа - номера лонусов 

(см. рис. 5) 

тер изменений генных частот на рис. 9 крайне интересен тем, что подтвер
ждает часто высказываемое предположение о преимущественном отборе на 
модификаторы, которые не имеют самостоятельного фенотипического про
явления, во влияют на гены, дающие февотипический эффект. Если разде
лить весь период отбора на два отрезка - 1-6-е и 7 -14-е поколения, то для 
разных групп локусов мы получим очень разные изменения частот доми

нантных аллелей на поколение (см. таблицу). Можно видеть, что частота 
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120 
I 

110 
111 11 

!О [ \ 'i \ L 90 

80 
111 11\l~ "'''" 

70 ~[l• =..60 
_, 

"i50 
0----02 

40 

30 r} 
го 1 А 

10 
J, / ----

о 

L__q.1---,9~-+.,Ч.----;l~'9--;f,2Ч. 4 9 
п о н о л е н ц е 

11/. 1.9 

Рис. 12. Иаменение средней цены аиготы и аддитивной генотипической 
дисперсии (100 - разность между 2-м и 4-м поколениями): 

1 - наблюдаемая средняя Pi и О'А2, вычисленная по [18]; 2 - ожидаемая средняя 
µ и О'А', вычисленная из а, d, q; I - генотип I; II - генотип 11 
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доминантных ослабителей уменьшается в течение шести поколений на ве
личину Лр = 0,06 (на поколение, на локус). Гены, на которые они влияют, 
ведут себя так же, но уменьшение частоты для них идет медленнее. У сили
тели дают возрастание частоты доминантных аллелей, в то время как час
тоты генов, на которые они влияют, не меняются. «Сильные» гены, на кото
рые одновременно действуют модификаторы, и усилители, и ослабители, 
поощряются отбором. 
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Другое интересное обстоятельство связано с одним «сильным» геном, 
локализованным в блоке очень тесно сцепленных генов (рис. 10). Порази
тельно, что, несмотря на очень тесное сцепление, частоты генов, располо

женных в этом блоке, меняются иначе, чем частота сильного гена. Частота 
р для «сильного» гена No 44 быстро возрастает, в то время как частоты 
ряда сцепленных с ним (r = 0,0005) соседних «слабых» генов (например, 
No 43 и 45) существенно не меняются. Это указывает на почти случайный 
дрейф генных частот, сходный с дрейфом «слабых» генов, лежащих вне та
кого блока сцепления. На рис. 11 жирными линиями выделены лишь четы
ре систематически идущие вверх кривые. Несущественное повышение PJ 
для популяции II (см. рис. 7) в течение 5-14-го поколений в значительной 
мере объясняется, по-видимому, этим обстоятельством. 

Изменение частоты доминантного аллелл (Лр) для некото
рых групп локусов (в % на поколение) 

Локусы, ДЛII к ото- Локусы, для кото-

рых отсутствует до- рых имеетс1I равнаlI 

минирование сте11ень доминирова-

Ти11 локуса 
HИII 

ПоколениlI 

1-6 
1 7-t4 J 1-141 1-6 1 7-141 1-14 

Модификаторы-осла-
бители -6 о -1,7 -6 о -1,7 

«Слабые» гены, на 

которые влияют ос-

лабители -1,4 2,5 0,05 -1,8 1,5 -0,01 
Модификаторы-уев-
лите ли 5,3 о 2,3 5,0 о 2,2 

«Слабые» гены, на 

которые влияют 

усилители 0,8 1,5 1,3 -0,3 1,1 0,05 
«Сильные» гены 2,3 0,7 1,3 9,3 о 4,0 
Гены, на которые 

не влияют модифи-
каторы 0,5 0,3 0,4 -0,5 1,6 0,1 

Важнейший вопрос, ради которого было предпринято машинное изуче
ние генотипов 1 и II, заключался в попытке получить представление о том, 
как отказ от того или иного предположения, положенного в основу модели, 

влияет на величину генетических параметров. Представлялось интересным 
сравнение ол 2 и µ, вычисленных, с одной стороны, согласно [18], и, с дру
гой, на основе а, d и q (рис. 12). Для генотипа I (отсутствие сцепления, 
эпистаза, равные генные частоты) и для генотипа 11 (наличие сцепления, 
эпистаза, неравные генные частоты) отмечается уменьшение эффективно
сти отбора, которое сказывается на оценках параметров и может быть обна
ружено по изменению генных частот. Нужно заметить также. что в случае 
генотипа II порядки величин вычисленных, с одной стороны, по а, d и q, 
а с другой, по [ 18], различны. 

выводы 

Работа посвящена применению кибернетических методов в количествен
ной генетике. 

Результаты, полученные в этой работе, показывают целесообразность 
и перспективность применения математико-кибернетических методов ( по-
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строение машинных моделей) при изучении некоторых важных проблем 
теории отбора. 

Таблиц - 1, иллюстраций - 12, библиография - 19 назв. 
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CYBERNEТIC МЕТНОDS IN QUANТITAТIVE GENEТICS 

H.AHRENS, K.BELLMANN 
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Summary 

Ву means of mathematic-cybernetical methods machine models designed to simu~ 
late genetic structures and processes were developed. The mathematical theory of esti
mation of genetic parameters requires certain assumptions which are not fulfilled in re-
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all Ьiological populations. Therefore Ьiassed estimates of genetic parameters are possib
le. The models described here are intended to investigate the influence of the nonful
filled assumptions on the estimated genetic parameters. The creation of genotypic po
pulations characterized Ьу certain genetic conditions (linkage, epistasis, gene frequen
cy, degree of dom.inance) are described in detail. l<'urthermore. the evaluation of the 
genotype and phenotype, their dependence on allelic and nonallelic gene interactions, 
the formation of gametes in relation to given recomblnation values are described. The 
results of simulated selection processes suggest, that in the case of constant selection 
coefficients, close linkage and а high degree of dominance diminish the genetic gain 
per generation. It is possiЫe to overcome the effect of finiteness on the Hardy - Wein
berg structure Ьу means of certain linkage relations in the inheritance of polygenic 
characters. 

After the first investigations on relative simplebuilt genotypes (20, 50 loci, with
out epistasis) t.he main proЫem (influence of non fulfilled model assumptions on the 
estimates of genetic parameters) was treated on the basis of model genotypes better 
adapted to the real Ьiologieal conditions. For this purpose the experiment I of Comstock 
and Roblnson (1952) was simulated in 2 populations: the first population with fulfil
led assumptions (original gene frequencies = 0.5, without linkage, without epistasis); the 
second population with infringed assumptions (original gene frequencies = 0.5, with 
linkage, with epistasis). Preliminary results of the studies involving these two genoty
pes are reported. 
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