Глава  VII
НАСЛЕДОВАНИЕ ПРИЗНАКОВ ПРИ СЦЕПЛЕНИИ ГЕНОВ

Используя принцип генетического анализа, мы в ранее изложенных разделах моно- и дигибридного скрещивания убедились, что законы Менделя действуют в тех случаях, когда признаки и свойства организмов определяются генами, расположенными в разных парах хромосом. Число признаков и свойств организмов, контролируемых генами, очень велико, а число пар хромосом, характерное для каждого биологического вида, относительно мало и постоянно.

Если предположить, что в каждой хромосоме не один ген, а два, три и более, то тогда следует признать, что третий закон Менделя (о независимом наследовании генов) касается распределения хромосом, а не генов. Гены, расположенные в разных парах хромосом, называются несцепленными, и развернутые формулы, например, дигибрида выглядят таким образом: 
[image: image1.wmf]а

А

 
[image: image2.wmf]в

В

 или 
[image: image3.wmf]а

А

 
[image: image4.wmf]В

в

. Черточки символизируют хромосомы. Гены, вместе с их носителями – хромосомами закономерно распределяются в мейозе при образовании гамет, свободно и независимо комбинируются и обусловливают расщепление в F2 по фенотипу в отношении 9 : 3 : 3 : 1.

Теперь представим себе, что две аллельные пары Аа и Вв находятся не в двух разных хромосомах, а в одной гомологичной паре хромосом: при написании генотип дигибрида обозначим следующим образом: 
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. Гены различных локусов, расположенных в одной хромосоме, называются сцепленными. В одной хромосоме могут располагаться не только два, но и три, четыре и более неаллельных генов. Формулу гетерозиготного состояния по трем, например, генам можно написать следующим образом: 
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. Гены, расположенные в одной паре гомологичных хромосом, наследуются целой группой, образуя одну группу сцепления. Групп сцепления в организме столько, сколько хромосом в гаплоидном наборе. Например, у кукурузы 2n=20, групп сцепления у нее – 10 (n=10), у гороха 2n=14, групп сцепления – 7 и т.д.

Причем гены одной группы сцепления наследуются независимо от другой. Это вносит ограничения в третий закон Менделя (о независимом комбинировании признаков у гибридов). Здесь гены наследуются совместно.

Существует различная степень сцепления между генами одной и той же группы сцепления. Крайними являются случаи, когда гены всегда или почти всегда наследуются совместно (полное сцепление). Наоборот, есть случаи, когда возможность их совместного наследования чуть больше, нежели порознь. 

Проанализируем характер расщепления гибридов при полном сцеплении генов. Для этого необходимо скрещивание двух гомозиготных организмов: 
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Гаметы: ♀ АВ    ♂ ав
                   F1 
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Для получения F2 необходимо скрестить между собой гибриды первого поколения:

РР ♀F1
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Родители будут давать только по два типа гамет (при условии полного сцепления) в равном соотношении.

Гаметы: ♀ АВ, ав  ♂ АВ, ав
            F2 1
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Проведя анализирующее скрещивание дигибрида,  получим: 
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Гаметы: ♀ АВ, ав      ♂ ав
                  Fан 1
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Расщепление по генотипу в F2 соответствует 1:2:1, а по фенотипу (при полном доминировании) – 3:1. В потомстве анализирующего скрещивания наблюдается расщепление 1:1. Из этого следует, что не произошло никаких перегруппировок признаков, которые могли бы привести к появлению новых их комбинаций. Другими словами, сцепленные гены наследуются в потомстве как пара аллельных генов.

Однако полное сцепление генов в природе встречается редко. Оно отмечено у самок тутового шелкопряда, у самцов мушки-дрозофилы, когда гетерозиготы дают всего лишь два типа гамет. У большинства видов растений и животных сцепление генов неполное, в этом случае сцепленные гены часто наследуются вместе. 

Например, при скрещивании двух сортов гороха, один из которых имел морщинистые семена и растения без усов, а другой – гладкие семена и растения с усами, получили гибриды, растения которых имели усы и гладкие семена. В результате анализирующего скрещивания дигибрида образовалась 4 фенотипических класса с таким соотношением:

516 растений с гладкими семенами и усами,

492 растения с морщинистыми семенами и без усов,

9 растений с гладкими семенами и без усов,

7 растений с морщинистыми семенами и с усами.

Эти результаты свидетельствуют о том, что мы имеем дело с неполным сцеплением генов, так как дигибрид образует не два, а четыре типа гамет. Два типа гамет образуется, если сцепление генов полное, а два – если это сцепление нарушается. Нарушается сцепление между генами в результате обмена между гомологичными участками гомологичных хромосом. Это явление называют кроссинговером. Кроссинговер  является результатом перекреста хромосом, поэтому его называют еще перекрестом (Crossing over – образование перекреста).

Вернемся к нашему примеру и рассмотрим его на уровне генных формул.
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гаметы:    ♀ ав                             ♂ АВ
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гаметы:    ♀ АВ, ав, Ав, аВ,                             ♂ ав 
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Как видим, в результате анализирующего скрещивания не обнаружили расщепление 1 : 1 : 1 :1, как было при независимом наследовании признаков. Два преобладающих класса  (516 и 492), где сцепление генов не претерпело кроссинговера, похожи на родителей и их называют некроссоверными. Два других класса (9 и 7) с новой комбинацией генов, претерпевших кроссинговер, называют кроссоверными. Это свидетельствует о том, что дигибрид давал разные гаметы – кроссоверные и некроссоверные. Гаметы АВ и ав, имеющие такое же сочетание генов, как у родителей, называются некроссоверными. Гаметы Ав и аВ, имеющие иное сочетание генов, чем у родителей, являются кроссоверными. Поскольку сцепленные гены имеют тенденцию к совместному наследованию, то кроссоверных гамет и особей всегда будет меньше, чем  не-кроссоверных. В нашем случае некроссоверных особей было 1008 (516+492), а кроссоверных – 16 (9+7).

Таким образом, кроссинговер происходил с частотой: 1 кроссоверная особь на 63 некроссоверных (1008 : 16 = 63). Ввиду того, что при кроссинговере между родительскими хромосомами осуществляется                    взаимный обмен, это и вынуждает подсчитывать кроссоверные классы вместе как результат одного события.

Мы рассмотрели пример, когда рецессивные гены переданы гибриду от одного родителя. Но могут быть случаи, когда рецессивное гены передаются гибриду от двух родителей.
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Гаметы:    ♀ Ав                             ♂ аВ
F1 
[image: image33.wmf]аВ

Ав


В результате анализирующего скрещивания было получено:
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Гаметы:    ♀ Ав, аВ, АВ, ав,                             ♂ ав 
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Некроссоверных особей оказалось 568 (285+283), кроссоверных                              9 (4+5). И в этом случае одна кроссоверная особь приходится на 63 не-кроссоверных (568:9=63,1). Здесь прослеживается закономерность, указывающая на то, что кроссинговер происходит с определенной частотой, не зависящей от того, в каких комбинациях особь, образующая гаметы, получила рассматриваемые неаллельные гены. 

Генетически обнаружить кроссинговер можно по перекомбинации признаков в потомстве, которое можно определить, получив F2 или путем анализирующего скрещивания. Поскольку анализ F2 более сложный, чаще используют анализирующее скрещивание дигибрида. Другими словами, кроссинговер можно обнаружить, если гены находятся в гетерозиготном состоянии, то есть 
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) выявить это нельзя, так как обмен идентичными участками не дает новых комбинаций генов в гаметах и потомстве. Наличие такого механизма обмена между родительскими парами, то есть рекомбинации генов, расширяет возможности комбинативной изменчивости в эволюции.

Величину кроссинговера можно учесть. Она измеряется отношением числа кроссоверных особей в потомстве анализирующего скрещивания к общему числу особей, принятому за 100%.

В нашем примере (1 случай) общее число особей 1024 (1008+16) берут за 100 %, а число кроссоверных особей (16) – за х %. 
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Величина перекреста хромосом отражает силу сцепления генов в хромосоме: чем больше величина перекреста, тем меньше сила сцепления. Т. Морган предположил, что частота кроссинговера показывает относительное расстояние между генами: чем чаще осуществляется кроссинговер, тем дальше отстоят друг от друга гены в хромосоме, чем реже кроссинговер, тем ближе они друг к другу. На основе многочисленных генетических исследований Т. Морган выдвинул гипотезу линейного расположения генов в хромосоме. Один процент перекреста принят за условную единицу силы сцепления или относительного расстояния между генами. В русской литературе эту единицу называют морганидой (в честь Т. Моргана). Из нашего примера следует, что гены А и В сцеплены и находятся на расстоянии 1,6 кроссоверных единиц (морганид).


Перекрест между хромосомами может быть одинарным, если он происходит в одном месте, двойным – в двух местах одновременно, тройным – в трех точках и т.д., то есть кроссинговер может быть множественным. Двойной кроссинговер – это обмен средним участком гомологичных хромосом. Между близко расположенными генами двойных кроссинговеров не происходит, так как уже осуществившийся перекрест препятствует возникновению новых в близлежащих участках хромосомы.

В том случае, когда процент кроссинговера достигает 50, мы не можем определить, имеем ли мы дело со сцеплением анализируемых генов или с независимым их расщеплением. При таком проценте кроссинговера четыре типа гамет, образуемых дигибридом, дают при возвратном скрещивании соотношение 1 : 1 : 1 : 1, то есть то отношение, какое ожидается при независимом расщеплении. Иными словами, непосредственное измерение величины кроссинговера между любыми двумя локусами не может превышать 50%, но общая протяженность расстояния между ними на карте хромосомы может превышать эту величину. 

Обычно при кроссинговере происходит комплементарный обмен строго идентичными участками хроматид гомологичных хромосом. Однако у ряда организмов установлен факт обмена неравными участками (неравный кроссинговер).

Кроссинговер характерен для мейотического деления, однако как исключение может встречаться и в митотических делениях соматической ткани. Такой кроссинговер называется митотическим, или соматическим. Соматический кроссинговер возможен и в половых хромосомах, и в аутосомах. 

Генетические карты хромосом 

(методика составления)

Благодаря кроссинговеру генетики получили возможность исследовать порядок расположения генов в хромосомах и строить генетические карты. Принцип построения генетических карт прост. В его основе лежит положение о том, что если кроссинговер между генами происходит редко, то сила сцепления бóльшая, если часто – сцепление слабое.

По частоте кроссинговера судят о расстоянии между генами, однако определить порядок расположения генов в хромосоме можно только  изучив взаимоотношения между тремя генами, например, А В С.  Предположим, что частота кроссинговера между генами А и В равна некоторой величине М, а между генами В и С – N, то частота перекреста между А и С может быть равной либо величине М + N, либо M – N. Такая закономерность распространяется на все гены данной группы сцепления. Вполне очевидно, что объяснить эти факты можно, только признав линейное расположение генов внутри  хромосомы.

На основании таких фактов в настоящее время для многих организмов составлены генетические карты хромосом. Наиболее подробные карты известны для дрозофилы, душистого  горошка, кукурузы, мыши, кролика, курицы, нейроспоры и др. Карту хромосом по всей ее длине строят постепенно, складывая данные о частоте перекреста между двумя последовательно расположенными наиболее близкими генами. В результате генетическая длина карты хромосом может доходить до 100 единиц и более.

В поздней профазе мейоза (пахинеме) у гомологичных хромосом могут образовываться несколько хиазм. Это приводит к появлению одиночных или двойных, а также тройных и более сложных кросинговеров (обменов).

Для обнаружения двойных кросинговеров необходимо наличие гетерозиготности по трем генам, локализованным в одной группе сцепления. Рассмотрим это для трех генов дрозофилы, локализованных в половой хромосоме, а именно:

1) цвет тела: серый (А) или желтый (а);

2) форма щетинок: прямые (В) или загнутые (в);

3) размер крыльев: нормальные (С) или маленькие (с).

Для составления карты хромосом необходимо:

1. Скрестить гомозиготные особи с альтернативными признаками и получить F1;

2. Произвести анализирующее скрещивание;

3. Установить кроссоверные особи в процентах среди гибридов анализирующего скрещивания.

Ход эксперимента выглядит так:
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Самки, гетерозиготные по этим трем сцепленным генам, были скрещены с самцами, гомозиготными по рецессивным аллелям изучаемых генов.
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гаметы: ♀ АВС, авс – некроссоверные



аВС, Авс – одиночный кроссинговер на участке А – В


АВс, авС – одиночный кроссинговер на участке В – С


АвС, аВс – двойной кроссинговер на участке А – С

Рис 39. Типы гамет, образующиеся у самки дрозофилы, гетерозиготной 

   по трем парам генов, находящихся в одной хромосоме

В потомстве анализирующего скрещивания получилось следующее расщепление:

Fан 
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Всего поучено 22096 мух (7336+7334+…+350), в том числе 14670 – некроссоверных (66,4%). Рассчитаем частоту перекреста и расстояние между генами: 

1) А и В: 
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2) В и С: 
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3) А и С: 
[image: image61.wmf]30,5%

х100%

22096

1360

1318

2072

1994

=

+

+

+

.

Учитывая, что один процент перекреста условно принят за единицу расстояния между генами, можно заключить, что гены А и В отстоят друг от друга дальше, чем В и С. Расстояние между А и С составляет               30,5 кроссоверных единиц, что равно сумме двух расстояний: 

18,4 к.е. + 12,1 к.е. = 30,5 к.е.

Определим величину двойного кроссинговера (обмен средними участками):
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Таким образом, из 22096 особей с перекрестом на первом участке (А-В) было 18,4%, на втором (В-С) – 12,1%, с двойным перекрестом – 3,1%. Фактически перекрест на участке А-В произошел не в 18,4% случаев, а в несколько большем числе, так как и при двойном кроссинговере был перекрест на участке А-В. Для получения общей величины перекреста на данном участке  нужно сложить величины 18,4% + 3,1% = 21,5%. Таким же образом следует внести поправку в частоту перекреста и на участке В-С, так как он был не только при одиночном, но и при двойном кроссинговере; получим цифру 15,2% (12,1+3,1). Общее число перекрестов будет равно 36,7% (21,5+15,2).

Частота единичных кроссоверов между А и С равна 30,5%, однако в это число входят и двойные. Поскольку каждый двойной кроссовер состоит из двух единичных между крайними генами, то для того, чтобы получить их суммарную частоту между А и С, частоту двойных 3,1 нужно удвоить и прибавить к частоте единичных (6,2 + 30,5 = 36,7).

Таким образом, если учесть двойные кроссоверы, генетическая карта, построенная на основе их частот, становится линейной                                  (21,5 + 15,2 = 6,2 + 30,5).

Исследованиями установлено, что двойной перекрест осуществляется фактически в меньшем числе случаев, чем ожидается. Предполагаемый двойной перекрест можно рассчитать, если известен порядок расположения генов в хромосоме и частота кроссинговера между ними.

Напомним, что вероятность совпадения двух отдельных событий равна произведению этих вероятностей для каждого из них. В нашем случае частота перекреста на участке между генами А-В равна 21,5, а между В-С – 15,2%, то вероятность возникновения двух перекрестов в одной тетраде (по одному в каждом из этих участков) составит:
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Однако фактически двойную хиазму несли только 3,1% тетрад. Это объясняется явлением интерференции (подавления) двойного кроссинговера, когда кроссинговер в одном локусе препятствует его возникновению в другом. Степень интерференции зависит от расстояния между генами. По мере уменьшения расстояний между генами интерференция увеличивается, и наоборот.

Степень интерференции хиазм можно выразить в виде отношения:
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Это отношение называют коэффициентом совпадения или коинциденции. В нашем примере он равен 95%, следовательно, часть случаев (5%) двойного кроссинговера не была осуществлена вследствие интерференции.

Задачи

1. У кукурузы при скрещивании линии, имеющей восковидный и выполненный эндосперм с линией, имеющей крахмалистый и морщинистый эндосперм, получен гибрид с крахмалистым и выполненным эндоспермом.

В результате проведения анализирующего скрещивания дигетерозиготы было получено: 599 особей с восковидным выполненным эндоспермом, 626 – с крахмалистым морщинистым, 141 – с крахмалистым выполненным и 137 – с восковидным морщинистым эндоспермом. Определите:

а) как комбинируются гены в парных хромосомах дигетерозиготного организма?

б) какова частота кроссинговера между двумя генами?

2. Растение кукурузы, выросшее из гладкого крахмалистого семени неизвестного происхождения, было вовлечено в анализирующее скрещивание: его пыльцой был опылен початок растения, выросшего из морщинистого восковидного семени. На этом початке возникло: 313 гладких с восковидным эндоспермом, 299 морщинистых крахмалистых, 71 гладких крахмалистых и 68 морщинистых восковидных зерен.

а) определите группы сцепления у дигетерозиготы;

б) какова частота кроссинговера и расстояние между генами?

3. Гены А и В наследуются сцепленно, расстояние между ними равно 20%. Гомозиготная по доминантным аллелям линия была скрещена с линией, гомозиготной по их рецессивным аллелям. Определите генотипы кроссоверных и некроссоверных особей и их соотношение в потомстве от анализирующего скрещивания соответствующего гибрида.

4. От скрещивания линии пшеницы, устойчивой к стеблевой ржавчине и мучнистой росе, с линией, восприимчивой к этим заболеваниям, получили гибриды F1, устойчивые к ржавчине и мучнистой росе. Расстояние между генами – 4 морганиды.

Определите соотношение генотипических и фенотипических классов в потомстве от анализирующего скрещивания соответствующего дигибрида.

5. У томата при скрещивании линии, характеризующейся карликовостью и опушенностью плодов, с линией, имеющей высокий рост растений и гладкие плоды, получили гибриды высокого роста и с гладкими плодами. После проведения анализирующего скрещивания дигетерозиготного гибрида получено растений: 161 – высокого роста с гладкими плодами, 5 – высокого роста с опушенными плодами, 5 – карликовых с гладкими плодами и 158 – карликовых с опушенными плодами. Аналогичное анализирующее скрещивание другого растения томата, гетерозиготного по тем же аллелям, дало следующие результаты: 7 растений высоких с гладкими плодами, 138 – высоких с опушенными плодами, 145 – карликовых с гладкими плодами и 6 – карликовых с опушенными плодами. Определите:

а) как комбинируются гены в парных хромосомах в двух гетерозиготных растениях томата;

б) частоту рекомбинации и расстояние между двумя генами.

6. От скрещивания опушенного узловатостебельного сорта томата с неопушенным гладкостебельным возникли опушенные узловатостебельные гибриды. В потомстве от анализирующего скрещивания этих гибридов получено растений: 413 – опушенных узловатостебельных, 407 – неопушенных гладкостебельных, 91 – опушенных гладкостебельных и 81 – неопушенных узловатостебельных. 

От скрещивания сорта опушенного двухкамерноплодного с неопушенным многокамерноплодным возникли гибриды опушенные двухкамерноплодные. В потомстве от анализирующего скрещивания последних получено растений: 303 – опушенных двухкамерноплодных, 301 – неопушенных двухкамерноплодных, 302 – опушенных многокамерноплодных и 304 – неопушенных многокамерноплодных. Определите:

а) локализацию трех генов;

б) расстояние между генами.

7. У кукурузы гены С и D наследуются сцепленно. Ген С обуславливает устойчивость к ржавчине, с – восприимчивость, ген D – нормальные листья, d – узкие листья. От скрещивания гомозиготной линии по доминантным аллелям двух генов с гомозиготной линией по рецессивным аллелям этих же генов получены гибриды F1, характеризующиеся устойчивостью к ржавчине с нормальными листьями. В потомстве анализирующего скрещивания было получено 1000 растений, в том числе 40 кроссоверных. Определите: 

а) соотношение генотипических и фенотипических классов генов в Fан;

б) расстояние между генами С и D.

8. У кукурузы гены, обусловливающие зеленую окраску всходов и фертильность пыльцы, локализованы в одной хромосоме и наследуются сцепленно. Признак нормального развития хлорофилла в проростках доминантен по отношению к бесхлорофилльному, нормальная фертильность – по отношению к пониженной. При скрещивании гомозиготного растения по доминантным генам с гомозиготным растением по рецессивным в F1 все растения имели зеленую окраску и фертильную пыльцу.

При проведении анализирующего скрещивания данного дигибрида получено растений: 88 – бесхлорофилльных с пониженной фертильностью, 90 – зеленых с нормальной фертильностью, 12 – зеленых с пониженной фертильностью и 10 – бесхлорофилльных с нормальной фертильностью. Определите: 

а) группы сцепления генов;.
б) расстояние между двумя генами.

9. От скрещивания красноцветковой линии душистого горошка, имеющей продолговатые пыльцевые зерна, с фиолетовоцветковой, имеющей шаровидные пыльцевые зерна, возникли гибриды фиолетовоцветковые с продолговатыми пыльцевыми зернами. Скрестив последние с линией красноцветковой с шаровидной пыльцой, получили растения: 445 – красноцветковых с продолговатыми пыльцевыми зернами, 439 – фиолетовоцветковых с шаровидными пыльцевыми зернами, 60 красноцветковых с шаровидной пыльцой и 55 – фиолетовоцветковых с продолговатыми пыльцевыми зернами. Определите:

а) комбинацию генов в гомологичных хромосомах дигибрида;.
б) частоту кроссинговера между двумя генами.

10. Если початок линии кукурузы, характеризующейся не окрашенными антоцианом (Н), морщинистыми (М), восковидными (В) зерновками, опылить пыльцой линии, имеющей зерновки, окрашенные антоцианом (О), гладкие (Г), крахмалистые (К), то завяжутся зерновки О.Г.К. В таблице представлены фенотипы родителей и расщепление в потомствах от анализирующих скрещиваний трех гибридов.

Таблица 9

Фенотипы родителей
Количество особей в потомствах 

от анализирующих скрещиваний 

по фенотипическим классам

мать
отец


О.К.
Н.В.
2538 О.К.
2708 Н.В.
717 О.В.
737 Н.К.

О.М.
Н.Г.
240 О.Г.
230 Н.М.
6278 О.М.
6668 Н.Г.

Г.В.
М.К.
630 Г.К.
603 М.В.
2824 Г.В.
2651 М.К.

а) определите расстояние между тремя генами;

б) нанесите данные локусы на генетическую карту.

Пояснение к решению задач

Чтобы установить, относятся ли гены к одной или разным группам сцепления, необходимо рассмотреть результаты анализирующего скрещивания дигибрида. Если в потомстве этого скрещивания образовалось 4 фенотипических класса в равном количественном соотношении, то гены относятся к разным группам сцепления, а если не в равном – то к одной.

Из условия первой задачи видно, что в Fан образовалось 4 фенотипических класса в разном соотношении. Это свидетельствует о неполном сцеплении генов.

Записываем условные обозначения генов: А – крахмалистый эндосперм, а – восковидный эндосперм, В – выполненный эндосперм, в – морщинистый эндосперм.

Генотип материнской линии будет таким: ♀ 
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, а отцовской – ♂
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Проведем скрещивание этих линий:

      РР        ♀
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             х              ♂ 
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Гаметы:    ♀ аВ 



♂ Ав


F1 
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Вовлечем полученный гибрид в анализирующее скрещивание:

РР       ♀ F1
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            х              ♂ 
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Гаметы:    ♀ Ав, аВ – некроссоверные

♂ ав
 АВ, ав  – кроссоверные  

Результаты анализирующего скрещивания дигибрида можно представить следующим образом:



Fан 
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Определим частоту кроссинговера:
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Следовательно, расстояние между двумя генами равно 18,5 кроссоверам (морганидам).

гладкие семена; без усов





морщинистые  семена; с усами





морщинистые


семена; с усами





гладкие семена;


без усов





морщинистые


семена; без усов





гладкие семена;


с усами





генотип





1,6%





В





х





х





А





морщинистые


семена; без усов





гладкие семена;


с усами





гладкие семена;


без усов





морщинистые


семена; с усами





морщинистые


семена; без усов





гладкие семена;


с усами





морщинистые


семена; без усов





гладкие семена;


с усами





гладкие семена;


с усами





гладкие семена;


с усами





гладкие семена;


с усами





морщинистые


семена; без усов





фенотип





генотип





серое тело (с)


прямые щетинки (п)


нормальные крылья (н)





желтое тело (ж)


загнутые щетинки (з)


маленькие крылья (м)





фенотип





ж.з.м.





с.п.н.





С





В





с





а





в





А





С





В





с





а





в





А





а





 в





С





с





В





А





а


в


с





А


В


С





а


В


с





А


в


С





а


в


С





А


В


с





а


В


С





А


в


с





а


в


с





А


В


С





без перекреста





с одиночным


перекрестом





с двойным


перекрестом





ж.з.м.





с.з.м.





с.п.н.





ж.п.н.





ж.п.н.





с.з.н.





ж.з.н.





с.п.м.





А





В





С





21,5





15,2





36,7





крахмалистый


выполненный 


эндосперм





крахмалистый


выполненный 


эндосперм





восковидный 


выполненный 


эндосперм





крахмалистый


морщинистый 


эндосперм





восковидный 


морщинистый 


эндосперм





восковидный 


морщинистый 


эндосперм





крахмалистый


выполненный 


эндосперм





восковидный 


выполненный 


эндосперм





крахмалистый


морщинистый 


эндосперм








1
134

_1040894282.unknown

_1040895866.unknown

_1040902754.unknown

_1040902837.unknown

_1049216737.unknown

_1049216748.unknown

_1049217048.unknown

_1049220516.unknown

_1052761814.unknown

_1049217107.unknown

_1049217040.unknown

_1049216745.unknown

_1043609517.unknown

_1043610814.unknown

_1040902855.unknown

_1040905441.unknown

_1040902845.unknown

_1040902776.unknown

_1040902799.unknown

_1040902767.unknown

_1040895895.unknown

_1040896757.unknown

_1040896800.unknown

_1040895904.unknown

_1040895878.unknown

_1040895887.unknown

_1040895873.unknown

_1040895312.unknown

_1040895662.unknown

_1040895756.unknown

_1040895764.unknown

_1040895741.unknown

_1040895531.unknown

_1040895595.unknown

_1040895519.unknown

_1040894516.unknown

_1040895002.unknown

_1040895307.unknown

_1040894524.unknown

_1040894289.unknown

_1040894326.unknown

_1040894193.unknown

_1040894257.unknown

_1040894274.unknown

_1040894265.unknown

_1040894198.unknown

_1040894146.unknown

_1040894170.unknown

_1040894182.unknown

_1040894162.unknown

_1040894117.unknown

_1040894133.unknown

_1040894058.unknown

