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III. KVALITATIIVSETE  TUNNUSTE  PÄRANDUMINE

1. MENDELISM

Gregor Johann Mendel sündis Kesk-Euroopas Moraavias, tollases Habsburgide impee-
riumis. Ta lahkus 21-aastaselt vanematetalust ja läks katoliku kloostrisse Brünni (praegu 
Brno linn Tšehhi Vabariigis). 1847. a. sai temast preester ning talle anti vaimulik nimi 
Gregor. Temast sai kohalik kooliõpetaja. Pärast õpinguid Viini ülikoolis (1851–1853) jät-
kas ta õpetava mungana ning hakkas tegema kloostriaias geneetilisi katseid.

Mendel katsetas kõigepealt mitmete taimedega ning isegi mesilastega. Katsed 
osutusid edukaks vaid aedhernestega, seda tänu ilmselt mitme õnneliku juhuse kokku-
satt umisele, mida käsitleme edaspidistes osades. Oma edukad katsed aedhernega lõpetas 
ta 1864. a. Ta esitas oma katsetulemused kohalikus loodusuurijate seltsis 1865. a. ning 
avaldas need 1866. a. Kahjuks jäid Mendeli uurimistulemused unustushõlma, sest neid 
ei mõistetud, nad olid lihtsalt omast ajast kaugel ees, sest tol ajal polnud kromosoomidki 
veel avastatud. Alles 35 aastat pärast Mendeli katseid, 1900. aastal, taasavastati Mendeli 
pärilikkuse seaduspärasused. Seda tegid üksteisest sõltumatult kolm botaanikut: Hugo 
de Vries Hollandist, Carl Correns Saksamaalt ja Erich von Tschermak-Seysenegg 
Austriast. Pärast seda, eriti tänu Briti bioloogi William Batesoni aktiivsusele, said genee-
tika üldised seaduspärasused kiiresti ülemaailmse tunnustuse. W. Batesonilt pärineb 
ka mõiste „geneetika” (ingl. genetics), mis tuleneb kreeka sõnast tähenduses ’tekitama’, 
’sünnitama’). Seega panid Mendeli tunnuste pärandumise seaduspärasused aluse uuele 
teadusharule, geneetikale. Tema avastatud üldiseid pärilikkuse seaduspärasusi nimeta-
takse tänapäeval Mendeli pärandumisseadusteks.

1.1. Mendeli pärandumisseadused
Mendeli edu aluseks oli kindlasti uurimisobjekti valik. Aedherne (Pisum sativum) eripäraks 
on see, et ta õite kroonlehed on tihedalt suletud, millega välditakse võõra tolmutera sisene-
mist, seega nii muna- kui ka seemnerakk pärinevad kindlasti ühest ja samast õiest. Seetõtt u 
toimub aedhernel looduslik iseviljastumine (ingl. self-fertilization) ning üksiktaimed ja 
nende järglased (liini tunnused) praktiliselt ei varieeru. Selliseid, iseloomulike omaduste 
suhtes tunnuste vähese varieeruvusega või varieerumiseta, liine (ingl. strains) nimetatakse 
puhasliinideks (ingl. inbred lines). Eesti keeles nimetatakse geneetilistele liinidele lähedasi 
vorme loomadel tõugudeks, taimedel sortideks ja mikroorganismidel tüvedeks. 
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Mendel võtt is uurimise alla vaid vähesed, kuid hästieristuvad tunnused, mis esinesid 
erinevatel puhasliinidel. Nagu hiljem näeme, valis Mendel uurimiseks 7 tunnusepaari, mille 
geenid, nagu tänapäeval teame, asuvad kõik üksteisest eraldi ning lahknevad üksteisest 
sõltumatult. Ristamiskatsetes ristatakse (ingl. cross) erinevaid herne puhasliine, viies läbi 
kunstlikku ristviljastumist (ingl. cross-fertilization): ühe taime tolmuteraga viljastatakse 
teise taime munarakk. Ristamiseks kasutatud kahte liini nimetatakse vanemliinideks e. 
vanemtüvedeks (ingl. parental strains) ja nad on katses vanempõlvkonnaks P (ingl. paren-
tal generation P). Ristviljastumisel saadud hübriidsed seemned külvati järgmisel aastal maha 
ning saadi hübriidsed (ingl. hybrids) taimed. Neid nimetatakse esimeseks hübriid- e. 
filiaalpõlvkonnaks F1 (ingl. filial generation F1), mis tuleneb ladina sõnast tähendusega 
’poeg’ või ’tütar’. Hübriidsete herneste iseviljastamisel saadi järgmises, teises hübriid-
põlvkonnas e. F2-põlvkonnas tunnuste lahknemine. Kui vaatluse alla võetakse vaid üks 
tunnus (või tunnusepaarina sama tunnuse eri vormid), siis nimetatakse vastavat ristamist 
monohübriidseks ristamiseks (ingl. monohybrid cross). Mendeli katsete edu põhines veel 
ka sellel, et ta vaatles igas katses vaid ühte või paari tunnust, mis võimaldas sedastada mate-
maatilisi seaduspärasusi. Teised uurijad tegid samal ajal samu katseid ka aedhernega, kuid 
nad vaatlesid üheaegselt paljusid tunnuseid ega loendanud eri vorme ning seetõtt u polnud 
võimelised avastama üksiktunnuste pärandumise seaduspärasusi.

1.1.1. Mendeli I seadus ja domineerimisprintsiip
Mendel uuris aedhernel seitset tunnusepaari: kõrge ja kääbuskasv (samal ajal hall või 
valge seemnekest), siledad ja kortsulised seemned, kollased ja rohelised seemned, violetne 
ja valge õievärv, siledad ja soondunud kaunad, rohelised ja kollased kaunad, telgmised 
ja tipmised õied (jn. 3.1). Kõikide nende tunnuspaaridega liinide ristamisel saadud 
F1-hübriididel avaldus vaid üks, antud juhul tunnuspaaris esimesena nimetatud tunnus. 
Hübriidide järglaspõlvkonnas (F2) ilmnes aga lahknemine ligikaudses suhtes 3 : 1. Men-
del järeldas, et pärilikud elemendid esinevad kahesuguses vormis, üks on dominantne 
(ingl. dominant), teine retsessiivne (ingl. recessive). Tänapäeval nimetatakse neid ele-
mente geenideks (ingl. genes). Selle mõiste tõi geneetikasse Taani taimearetaja Wilhelm 
Johannsen 1909. a. Geeni erivorme nimetatakse alleelideks (ingl. alleles). 

Samade regulaarselt avalduvate arvuliste lahknemissuhete ilmnemine viis Mendeli 
teisele tähtsale järeldusele – igas vanemtaimes on kaks identset geenikoopiat. Tänapäeval 
tähendab see, et vanemate puhasliinides esineb sama geen kahe identse koopiana, nad on 
diploidsed (2n) (ingl. diploid) ja homosügootsed (ingl. homozygous). Mendel oletas, et 
gameetide moodustumisel meioosis on gameedis vaid üks geeni koopia, seega gameedid 
on haploidsed (ingl. haploid). Mendel mõistis ka seda, et munaraku ja spermi ühinemisel 
sügoodis (ingl. zygote) taastub geenide diploidne olek. Hübriidne sügoot saab seega ühe 
geenivormi (alleeli) ühelt vanemalt ja teise teiselt vanemalt, hübriid on seepärast hete-
rosügootne (ingl. heterozygous). Mendel mõistis, et hübriidides peavad koos esinema 
erinevad alleelid (isegi kui üks on dominantne ja teine retsessiivne) ning iseviljastumisel 
peab hübriid moodustama gameetide populatsiooni, kus on võrdses hulgas (tõenäosu-
sega) kahte erisugust tüüpi gameete: pooled dominantset ja pooled retsessiivset tunnust 
määrava alleeliga. Mendel kasutas pärilike elementide (alleelide) tähistamiseks, erinevalt 
teistest tolle aja uurijatest, tähtsümboleid, mis võimaldas tal vormistada katsetulemused 
matemaatiliselt läbitöötatult.
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Kui tähistada näiteks taimede kääbuskasvu määrav retsessiivne alleel tähega d ja kõrget 
kasvu määrav dominantne alleel tähega D, siis ristamiseks võetud diploidsed aedherne 
puhasliinid on genotüübiliselt tähistatuna DD (kõrge kasv) ja dd (kääbuskasv) (jn. 3.2). 
Seega, iga liini alleelne koostis väljendab selle liini genotüüpi (ingl. genotype), alleelide 
avaldumisel moodustuvad tunnused aga fenotüüpi (ingl. phenotype). Homosügootsed 
vanemad (DD ja dd) moodustavad mõlemad vaid üht tüüpi gameete (vastavalt D ja d), 
moodustuvad järglased on seega hübriidsed (Dd) ning neil avaldub dominantse alleeli 
määratud tunnus, s.o. kõrge kasv. Seega, monohübriidsel ristamisel annavad homo-
sügootsed vanemad vaid heterosügootseid järglasi, kes on genotüübilt identsed (samased) 
ja fenotüübilt ühtlikud (ühesugused). See on Mendeli pärandumisseaduspärasuste esi-
mene printsiip e. Mendeli I seadus. 

Mendeli I seadust on alguses nimetatud ka domineerimisprintsiibiks (ingl. The 
principle of dominance), sest heterosügootides võib üks alleel varjutada teise alleeli aval-
dumise. Nimelt oli Mendeli katsetes seitsmest tunnusepaarist igaühes üks tunnus 
dominantne, teine retsessiivne. 

1.1.2. Mendeli II seadus ja alleelide lahknemisprintsiip
Aedherne iseviljastumisel võivad heterosügootsed hübriidid moodustada võrdsage-
duslikult kahte erinevat tüüp gameete (½ D ja ½ d). Gameetide juhuslikul ühinemisel 
moodustub nelja tüüpi sügoote: DD, Dd, dD ja dd, kus esimese alleelina on tähistatud 
munarakus olev alleel ning geenide ja genotüüpide sümbolid on esitatud kursiivis. Esi-
mesena tähistatud genotüüp on homosügootne dominantsete alleelide suhtes, teise ja 
kolmandana märgitud genotüübid heterosügootsed ning neljandana märgitud genotüüp 
jälle homosügootne, kuid retsessiivsete alleelide suhtes. Domineerimise korral on kolme 

3

1

2

5

6

7

4

Kõrge x kääbuskasv

Sile x kortsuline seeme

Kollane x roheline seeme

Violetne x valge õis

Sile x soondunud kaun

Roheline x kollane kaun

Telgmised x tipmised õied

787 kõrget : 277 kääbusjat

5474 siledat : 1850 kortsulist

6022 kollast : 2001 rohelist

705 violetset : 224 valget

882 siledat : 299 soondunut

428 rohelist : 152 kollast

651 telgmist : 207 tipmist

2,84 : 1

2,96 : 1

3,01 : 1

3,15 : 1

2,95 : 1

2,82 : 1

3,14 : 1

Tunnuspaarid Vanemliinid (P) F2-järglased Lahknemissuhe

Joonis 3.1. Mendeli aedherne monohübriidsete ristamiskatsete tulemused. Kõikide nende tunnuspaaridega 
liinide ristamisel saadud F1-hübriididel esines vaid üks, antud juhul tunnuspaaris esimesena nimetatud 
tunnus. 
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esimesena märgitud genotüübi fenotüüp sama (dominantne alleel määrab kõrge kasvu). 
Kui teostada F2-põlvkonna taimede iseviljastumist, siis saadakse järgmisena F3-põlv-
konna taimed. Selgus, et teise põlvkonna kääbustaimed annavad kolmandas põlvkonnas 
vaid kääbuskasvulisi järglasi, mis näitab, et need taimed on homosügootsed alleeli d suh-
tes (dd-homosügoodid). Kõrgekasvulised teise põlvkonna taimed jagunesid aga kahte 
gruppi. Umbes 1/3 neist moodustas vaid kõrgekasvulisi ning 2/3 segu kõrge- ja kääbus-
kasvulistest. Mendel järeldas, et nimetatud 1/3 kõrgekasvulisi on kaksikdominantsed 
(DD-homosügoodid) ja ülejäänud 2/3 on heterosügoodid (Dd). Seega oli F2-põlvkonna 
kõrgekasvuliste taimede hulgas DD- ja Dd-genotüüpidega taimi suhtes 1 : 2. Sellest 
järeldub ka see, et dominantne alleel võib üksikuna määrata fenotüübilise tunnuse. Kokku-
võtt es saame seega F2-põlvkonnas genotüübiliseks lahknemissuhteks (ingl. genotypic 
ratio) 1 : 2 : 1 ja fenotüübiliseks lahknemissuhteks (ingl. phenotypic ratio) 3 : 1. 

Mendeli pärandumisseaduspärasuste teine printsiip e. Mendeli II seadus ütleb, 
et heterosügootsete F1-isendite ristamisel toimub F2-põlvkonnas iga geeni alleelide 
lahknemine ning moodustuvad vanemvormide tunnustega järglased kindlates lahknemis-
suhetes. Mendeli II seadus põhineb alleelide lahknemisprintsiibil (ingl. Th e principle 
of segregation). Nimelt, heterosügootides kaks erinevat alleeli lahknevad (segregeeru-
vad) gameetide moodustumise käigus, s.t. homoloogsete kromosoomide paardumisele 

D

Kõrge
DD

Kääbus
ddxP

d

D d

Kõrge
Dd

Kääbus
dd

D d

D

d

F1

F2

Fenotüübid   Genotüübid   Genotüübiline suhe   Fenotüübiline suhe
Kõrge                     DD 1                                  3

Dd 2 
Kääbus                   dd 1                                  1

F2

Gameedid

Gameedid

Ristviljastumine

Iseviljastumine

Homosügootsed vanemad
moodustavad ühte tüüpi
haploidseid gameete

F1-heterosügootsed järglased
moodustavad võrdses suhtes
kahesuguseid gameete

F1-heterosügootide
iseviljastumisel moodustub
kõrgeid ja kääbustaimi 
suhtes 3 : 1

Kõrge
Dd

Kõrge
Dd

Kõrge
Dd

Joonis 3.2. Monohübriidne ristamine. Kõrgete ja kääbusjate aedherneste ristamistulemuste skemaatiline 
esitus.
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järgnevalt lahknevad erinevad alleelid erinevatesse tütarrakkudesse. Järelikult ei ole hüb-
riidide gameedid hübriidsed. Seda nimetatakse ka gameetide puhtuse printsiibiks.

1.1.3. Mendeli III seadus ja geenide sõltumatu lahknemise printsiip
Mendel tegi ka ristamisi, kus vanemvormid erinesid teineteisest kahe tunnuse (tunnuse-
paari) poolest, e. dihübriidseid ristamisi (ingl. dihybrid cross), et selgitada, kas erinevad 
tunnused päranduvad sõltumatult või mitt e. Ühes neist katsetest võtt is ta vaatluse alla 
esimese tunnusena seemnete värvuse, kus seemnete värvust määrava geeni alleel g mää-
rab rohelise ja alleel G kollase seemne. Teiseks tunnuseks oli seemnete kuju, kus vastava 
geeni alleel w määrab kortsulise ja alleel W sileda kuju. Vanempõlvkonna P kollaste sile-
date (GG WW) taimede ristamisel roheliste kortsuliste seemnetega (gg ww) taimedega 
saadi F1-põlvkonnas taimedel vaid kollaseid ja siledaid seemneid, s.t. nad olid kaksikhete-
rosügoodid (ingl. double heterozygous) genotüübiga Gg Ww (jn. 3.3). See tulemus näitas, 
et vanemvormid moodustasid mõlemad vaid üht tüüpi gameete (gameedid vastavalt 
genotüüpidega G W ja g w) ning et kollane värvus ja sile seemnekuju on dominantsed 
tunnused. F2-põlvkonnas täheldas Mendel lisaks vanemvormidele (kollased ja siledad, 
rohelised ja kortsulised) ka kahe uue tunnusepaariga klassi (kombinatsioonide) teket, 
nimelt kollaseid ja kortsulisi ning rohelisi ja siledaid herneid. Esimese põlvkonna hübriid-
taimede iseviljastumisel sai ta teises põlvkonnas lahknemise suhtes 9 (kollased, siledad) : 3 
(kollased, kortsulised) : 3 (rohelised, siledad) : 1 (rohelised, kortsulised). 

Mendeli katsetulemused on seletatavad, kui lähtuda kahest eeldusest:
1) iga geeni alleelid lahknevad;
2) ühe geenipaari lahknemine toimub teisest sõltumatult.

Sellisel juhul moodustub iseviljastumisel võrdsetes proportsioonides nelja tüüpi gameete 
(¼ G W, ¼ G w, ¼ g W ja ¼ g w), mille omavahelisel juhuslikul kombineerumisel moo-
dustavad nad genotüübilise lahknemissuhte 1 : 2 : 1 : 2 : 4 : 2 : 1 : 2 : 1 ja domineerimisel 
ülalnimetatud fenotüübilise lahknemissuhte 9 : 3 : 3 : 1 (jn. 3.3).

Mendel teostas ristamisi ka teiste tunnuspaaridega aedhernestega ning sai kõikidel 
juhtudel samased tulemused. Neist katsetest tuleneb Mendeli pärandumisseaduspära-
suste kolmas printsiip e. Mendeli III seadus, mis ütleb, et erinevate geenide alleelid 
lahknevad ja kombineeruvad sõltumatult teineteisest. Seda nähtust nimetatakse ka gee-
nide sõltumatu lahknemise printsiibiks (ingl Th e principle of independent assortment).

Meeldejätmiseks
• Mendel uuris aedhernel seitsme erisuguse geenipaari poolt määratud tunnuste (tunnuspaaride) päran-

dumist.
• Mendel sõnastas kolm pärandumise põhiprintsiipi:

1. Hübriidide F1-põlvkond on geneetiliselt identne ja retsiprooksed ristamised on võrdväärsed.
2. Iga geeni alleelid lahknevad gameetide moodustumisel.
3. Erinevate kromosoomipaaride geenide alleelide lahknemine toimub teineteisest sõltumatult.
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1.2. Mendeli seaduste esitusviisid
Kui on teada tunnust määravate geenide põhiomadused, siis saab Mendeli pärandumis-
printsiipide alusel erinevate ristamiste tulemusi ett e arvata. Valdavalt kasutatakse selleks 
kolme meetodit, neist kaks põhinevad kõigi geno- ja fenotüüpide süstemaatilisel kindlaks-
tegemisel ning kolmas matemaatiliste tõenäosuste arvutamisel. 

1.2.1. Punnetti ruutmeetod
Briti geneetiku Reginald C. Punnett i (1875–1967) järgi nimetatav Punnett i ruutmee-
tod (ingl. Punnett  square method) e. võrgustikumeetod võimaldab ristamiste tulemusi 
ett e arvata. Meetodi idee seisneb selles, et kui asetada ristviljastumiskatsetes ruudustiku 
ühele teljele ühe vanema (sugupoole) gameetide või/ja genotüüpide sagedused ning tei-
sele teljele teise vanema omad, siis sündmuste sõltumatu toimumise tõttu ruudustiku 

G W

Kollane sile
GG WW

Roheline kortsuline
gg wwxP

g w

F1

F2

Fenotüübid                Genotüübid      Genotüübiline suhe     Fenotüübiline suhe
Kollane sile                   GG WW 1                                  9

GG Ww                     2
Gg WW                     2
Gg Ww     4

F2

Gameedid

Gameedid

Ristviljastumine

Iseviljastumine

Homosügootsed vanemad
moodustavad ühte tüüpi
haploidseid gameete

F1-heterosügootsed järglased
moodustavad võrdses suhtes
neljasuguseid gameete

F1-heterosügootide
iseviljastumisel moodustub
nelja fenotüübiga taimi 
suhtes 9 : 3 : 3 : 1

Kollane sile
Gg Ww

G W G w g W g w

GG WW GG Ww Gg WW Gg Ww

GG wW GG ww Gg wW Gg ww

gG WW gGWw gg WW gg Ww

gG wW gG ww gg wW gg ww

G W

G w

g W

g w

G W G w g W g w

Kollane kortsuline       GG ww 1                                  3
Gg ww                     2

Roheline sile                gg WW 1                                  3
gg Ww                      2

Roheline kortsuline    gg ww 1                                  1 

Joonis 3.3. Dihübriidne ristamine. Kollaste siledate ja roheliste kortsuliste aedherneste ristamistulemuste 
skemaatiline esitus.
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lahtrites moodustuvate genotüüpide (ja nende poolt määratavate fenotüüpide) sagedu-
sed saadakse teljestikul olevate vastavate sageduste korrutamisel (ruutmeetod). Seega 
on Punnett i meetod üheks tõenäosuste arvutamise meetodiks. Kuigi iseviljastumisel ei 
ole tegemist erinevate vanematega, räägitakse ka siin ristamisest (ingl. intercross). Ka sel 
juhul saab eri tüüpi gameedid asetada erisugustele telgedele ning ett e arvata võrgustiku 
lahtrites moodustuvate isendite genotüübid ja nende sagedused. 

Näiteks monohübriidsel ristamisel moodustavad mõlemad vanemad gameete võrdse 
sagedusega: ½ A ja ½ a. Sel juhul saadakse Punnett i võrgustiku neljas lahtris järgmised 
genotüübid ja nende sagedused: (½ A + ½ a) x (½ A + ½ a) = ¼ AA + ¼ Aa + ¼ aA + ¼ 
aa. Esitatust tuleneb genotüübiline lahknemissuhe ¼ AA + 2/4 Aa + ¼ aa e. 1 : 2 : 1 ja 
fenotüübiline lahknemissuhe domineerimise korral ¾ A- + ¼ aa e. 3 : 1, kus „-” tähistab 
fenotüübilist radikaali (ingl. phenotypic radical) (jn. 3.4). Fenotüübilise radikaali kohal 
võib domineeriva alleeli A esinemise korral olla teiseks alleeliks nii alleel A kui ka a, feno-
tüübiks on ikka dominantne tunnus.

Dihübriidsel ristamisel, kui vaadelda geene eraldi, siis saadakse geenide sõltumatu 
lahknemise korral Mendeli III seaduse kohaselt loomulikult üksikult vaadelduna täp-
selt samasuguseid lahknemissuhteid kui monohübriidsel ristamisel. Geenide sõltumatu 
lahknemine võimaldab asetada Punnetti võrgustiku teljele ühe geeni monohübriidse 
fenotüübilise lahknemissuhte (¾ A- + ¼ aa), teisele teljele teise geeni oma (¾ B- + ¼ bb) 
ning saada võrgustiku lahtrites oodatav dihübriidne fenotüübiline lahknemissuhe domi-
neerimise korral: (¾ A- + ¼ aa) x (¾ B- + ¼ bb) = 9/16 A-B- + 3/16 A- bb + 3/16 aa B- + 
1/16 aa bb e. 9 : 3 : 3 : 1 (jn. 3.5). Samal põhimõtt el saame arvutada ka genotüübilised 
lahknemissuhted.

RISTAMINE:      Aa X     Aa

A
(1/2)

Isasgameedid

Genotüüp        Sagedus        Fenotüüp        Sagedus

AA 1/4 Dominantne 3/4 
Aa 1/2 Dominantne

aa 1/4 Retsessiivne          1/4aa
1/4

Aa
1/4

Aa
1/4

AA
1/4

a
(1/2)

a
(1

/2
)

A (1
/2

)

JÄRGLASED
Em

as
ga

m
ee

di
d

Joonis 3.4. Punnett i ruutmeetod genotüüpide ja nende sageduste arvutamiseks (monohübriidne ristamine). 
Ruudustiku lahtrites on toodud genotüübid, mille sagedus leitakse isas- ja emasgameetide sageduste korruta-
misel. Gameetide ühinemine on juhuslik, seepärast nende sõltumatute sündmuste tõenäosused korrutatakse.
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RISTAMINE:      Aa Bb X     Aa Bb

A-
(3/4)

Geeni A lahknemine

Genotüüp        Sagedus         Fenotüüp               Sagedus

aa bb
(1/4) x (1/4) = 1/16

A- bb
(3/4) x (1/4) = 3/16

aa B-
(1/4) x (3/4) = 3/16

A- B-
(3/4) x (3/4) = 9/16

aa
(1/4)

bb (1
/4

)
B

-
(3

/4
)

G
ee

ni
 B

la
hk

ne
m

in
e

JÄRGLASED

aa bb  1/16 Retsessiivne 1/16
mõlemad tunnused

aa B- 3/16 Dominantne 3/16

A- bb 3/16 vaid üks tunnus 3/16

+

+

A- B- 9/16 Dominantne 9/16
mõlemad tunnused

Joonis 3.5. Punnett i ruutmeetod geno- ja fenotüüpide ning nende sageduste arvutamiseks (dihübriidne ris-
tamine). Ruudustiku lahtrites moodustuvad geno- ja fenotüübid, mille sagedus leitakse erinevate geenide 
monohübriidsest lahknemisest tulenevatest sagedussuhetest. Geenide sõltumatul lahknemisel nende alleelid 
kombineeruvad üksteisega kõigis võimalikes variantides ja kindlates tõenäosuslikes sagedustes.

1.2.2. Hargnemismeetod
Kahe ja enama geeni osalusel tehtud ristamistulemuste ett earvamise teiseks meetodiks 
on hargnemismeetod (ingl. forked-line method). Siin ei moodustata kombinatoorikaks 
ruudustikke, selle asemel esitatakse tulemused diagrammina, kasutades hargnevaid jooni.

Võtame näiteks trihübriidse ristamise, kus üks geen määrab kasvu kõrguse (alleelid 
D ja d), teine seemne värvuse (alleelid G ja g) ja kolmas seemnepinna kuju (alleelid W 
ja w). Tegemist on trihübriidse ristamisega Dd Gg Ww x Dd Gg Ww, mida saab vaadelda 
kolme monohübriidse ristamisena: Dd x Dd; Gg x Gg; Ww x Ww. Iga monohübriidse ris-
tamise puhul eeldame järglaste hulgas domineerimise korral lahknemissuhte 3 : 1 teket. 
Kasutades hargnemismeetodit, saab erinevate geenide lahknemissuhete kombineerimisel 
arvutada oodatava trihübriidse ristamise fenotüübilise lahknemissuhte, mis domineeri-
mise korral on 27 : 9 : 9 : 9 : 3 : 3 : 3 : 1 (jn. 3.6). 

Geneetilisel analüüsil on vaja määrata ka uuritava dominantse tunnusega järglase 
heterosügootsus, analüüsida järglase heterosügootsuse esinemist. Seda tehakse nn. 
tagasi ristamisel e. analüüsival ristamisel (ingl. backcross, testcross), kus heterosügootne 
järglane ristatakse tagasi retsessiivse (homosügootse) vanemaga. Ühe tunnuse vaatle-
misel (monohübriidne ristamine) saadakse analüüsival ristamisel alati nii geno- kui ka 
fenotüübiline lahknemissuhe 1 : 1. Alternatiivjuhul lahknemist ei toimu ning siis on geen 
oma alleelide suhtes homosügootne. Trihübriidsel analüüsival ristamisel (nt. Dd Gg Ww x 
dd gg ww) saadakse lahknemissuhe 1: 1 : 1 : 1 : 1 : 1 : 1 : 1 (jn. 3.7).
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1 siledad
1 kortsulised1 kollased

1 rohelised

1 kõrged

1 kääbusjad
1 kollased

1 rohelised

1 siledad
1 kortsulised

1 siledad
1 kortsulised

1 siledad
1 kortsulised

1 kõrged, kollased, siledad
1 kõrged, kollased, kortsulised

1 kõrged, rohelised, siledad
1 kõrged, rohelised, kortsulised

1 kääbusjad, kollased, siledad
1 kääbusjad, kollased, kortsulised

1 kääbusjad, rohelised, siledad
1 kääbusjad, rohelised, kortsulised

Taime kõrguse
geeni lahknemine

Seemne värvuse
geeni lahknemine

Kõigi kolme geeni
fenotüüpide kombinatsioon

Ristamine: Dd Gg dd ggx wwWw

Seemne kuju
geeni lahknemine

Joonis 3.7. Aedherne trihübriidne ristamine: analüüsiva ristamise tulemuste ett earvamine hargnemismeeto-
dil. Fenotüübiline lahknemissuhe 1 : 1 : 1 : 1 : 1 : 1 : 1 : 1 (8 genotüüpi, 8 fenotüüpi).

1.2.3. Tõenäosusmeetod
Punnett i ruutmeetodist ja hargnemismeetodist on kiirem otsene oodatavate sündmuste 
tõenäosuste (ingl. probability) arvutamine. Mendellikud geenide ja alleelide lahkne-
mised on juhuslikud sündmused, nagu näiteks müntide viskamisel saadavad kull või 
kiri. Juhuslike sündmuste koondtõenäosuste saamiseks üksiksündmuste tõenäosused 
korrutatakse. Tulemusel, teades monohübriidsel ristamisel saadavaid gameetide tüüpe 
ning geno- ja fenotüübilisi lahknemissuhteid, saame arvutuslikult tuletada kõigi teiste 

Joonis 3.6. Aedherne trihübriidne ristamine: heterosügootide ristamistulemuste ettearvamine hargne-
mismeetodil. Fenotüübiline lahknemissuhe 27 : 9 : 9 : 9 : 3 : 3 : 3 : 1 (27 genotüüpi, 8 fenotüüpi – kõigis 
geenipaarides domineerimine).

3 siledad
1 kortsulised3 kollased

1 rohelised

3 kõrged

1 kääbusjad
3 kollased

1 rohelised

3 siledad
1 kortsulised

3 siledad
1 kortsulised

3 siledad
1 kortsulised

27 kõrged, kollased, siledad
9 kõrged, kollased, kortsulised

9 kõrged, rohelised, siledad
3 kõrged, rohelised, kortsulised

9 kääbusjad, kollased, siledad
3 kääbusjad, kollased, kortsulised

3 kääbusjad, rohelised, siledad
1 kääbusjad, rohelised, kortsulised

Taime kõrguse
geeni lahknemine

Seemne värvuse
geeni lahknemine

Kõigi kolme geeni
fenotüüpide kombinatsioon

Ristamine: Dd Gg Dd Ggx WwWw

Seemne kuju
geeni lahknemine
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ristamiste oodatavad lahknemissuhted (jn. 3.8). Näiteks kui monohübriidsel ristamisel 
saadakse domineerimisel lahknemissuhe 3 : 1, siis dihübriidsel ristamisel on see (3 : 1) 
x (3 : 1) e. (3 : 1)2 = 9 : 3 : 3 : 1, trihübriidsel ristamisel (3 : 1) x (3 : 1) x (3 : 1) e. (3 : 1)3 = 
27 : 9 : 9 : 9 : 3 : 3 : 3 : 1 ja polühübriidsel ristamisel (3 : 1)n. Analoogselt on genotüübiline 
lahknemissuhe monohübriidsel ristamisel 1 : 2 : 1, dihübriidsel ristamisel (1 : 2 : 1) x 
(1 : 2 : 1) = (1 : 2 : 1)2 = 1 : 2 : 1 : 2 : 4 : 2 : 1 : 2 : 1, trihübriidsel ristamisel (1 : 2 : 1)3 
ja polühübriidsel ristamisel (1 : 2 : 1)n. Sama strateegiaga saame arvutada gameetide 
tüüpide arvu: kui monohübriidsel ristamisel moodustub kahte tüüpi ja dihübriidsel ris-
tamisel nelja tüüpi gameete, siis polühübriidsel ristamisel 2n tüüpi gameete. Gameetide 
kombinatsioonide arv on monohübriidsel ristamisel 4, dihübriidsel 16 ja polühübriid-
sel 4n. Analüüsival ristamisel moodustub geno- ja fenotüübiline lahknemissuhe (1 : 1)n. 
Lahknemissuhteid on võimalik ett e arvata ka juhul, kui näiteks ühes geenipaaris on hete-
rosügootsus (lahknemine 3 : 1), teises aga analüüsiva ristamise tüüp (lahknemine 1 : 1). 
Sel puhul saame järglaste hulgas lahknemissuhte 3 : 3 : 1 : 1 e. (3 : 1) x (1 : 1). 

Meeldejätmiseks
• Ristamistulemusi saab ette arvata genotüüpide selgitamisel Punnetti võrgustikus.
• Kui vaatluse all on üle 2 geeni, siis kasutatakse ristamistulemuste ettearvamiseks lisaks kas hargnemis-

meetodit või tõenäosusmeetodit.

1.3. Geneetilise hüpoteesi testimine
1.3.1. Hii-ruut-meetod
Teaduses on uue avastamise iha seotud vastuste leidmisega hästiformuleeritud küsimus-
tele. Vastuste leidmiseks peab püstitama idee, mõtt e e. hüpoteesi (ingl. hypo thesis), mida 
tuleb kas tõestada või ümber lükata. Probleem on selles, et bioloogilistes süsteemides, kui-
võrd mõjuvaid komponente on palju, on sündmuste toimumine tõenäosusliku, statistilise 
loomuga. Statistika saab siin aidata: kas kinnitada sündmuse statistilist usaldusväärsust 
või mitt e. Statistika ei saa aga põhimõtt eliselt midagi uut avastada, ta annab vastuse vaid 
küsitule. 

Üheks enamkasutatavaks meetodiks statistikas on eksperimentaalselt saadud tule-
muste ja teoreetiliselt oodatavate tulemuste kõrvalekallete hindamine hii-ruut-meetodil 
(ingl. chi-square, χ2). Hii-ruut-tabelites on esitatud hii-ruudu kriitilised väärtused (ingl. 
critical value), mis bioloogilistes süsteemides on hii-ruudu 5%-line läviväärtus ja sellele 
vastav lävitunnus (ingl. threshold trait). Tunnuse sagedusjaotus sõltub suuresti ka and-
meklasside arvust. Vabadusastmete arv (ingl. degree of freedom) e. hii-ruut indeksid 
on ühe võrra väiksemad andmeklasside arvust. Hii-ruudu 5%-line kriitiline väärtus on 
vabadusastme 1 puhul 3,841, vabadusastme 3 puhul 7,815 (jn. 3.9). Kui katses saadud hii-
ruudu väärtus on väiksem tabelis esitatud kriitilisest väärtusest, siis on katses sündmuse 
esinemine usaldusväärne, kui ei, siis mitt e. 

Hii-ruudu väärtused arvutatakse katsetes alljärgnevalt:

χ2 = ∑ (katses saadud arv – oodatav arv)2 / oodatav arv. 
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Meeldejätmiseks
• Hii-ruut-statistika põhineb katses saadud ja oodatavate tulemuste erinevuste võrdlemisel: kui katses 

saadud hii-ruudu väärtus on väiksem kui tabelist leitav hii-ruudu väärtus 5%-lisel läviväärtusel, siis on 
sündmus statistiliselt usaldatav.

• Hii-ruudu väärtuste tabelites võetakse arvesse hii-ruudu indeks e. vabadusastmete arv, mis on ühe võrra 
väiksem andmeklasside arvust. 

2. MENDELISMI EDASIARENDUSED

2.1. Alleelidevahelised vastastikused toimed geeni avaldumisel
Mendeli katsed põhinesid sellel, et geenid esinevad kahe alternatiivse vormina. Hiljem 
aga selgus, et erinevad geenid määratlevad fenotüüpi siiski erisugusel moel. Lihtsa funkt-
sionaalse dihhotoomia (dominantne versus retsessiivne) asemel selgus, et ühel geenil on 
rohkem kui kaks alleelset vormi ning et diploidsete organismide alleelipaaride vahel toi-
mivad fenotüübi moodustumisel erinevad alleelidevahelised vastastikused toimed.

2.1.1. Ebatäielik domineerimine ja kodomineerimine
Alleel on täielikult dominantne siis, kui ta annab täpselt samasuguse fenotüübilise efekti 
homo- ja heterosügootses olekus (AA ja Aa on fenotüübiliselt eristamatud). Ebatäielikult 
või osaliselt dominantne (ingl. incompletely or partially dominant) on heterosügootide 
fenotüüp aga siis, kui ta on homosügootidest erinev. Eristatakse kahte tüüpi vastasmõju 
erinevusi täielikust domineerimisest:

1) intermediaarsus e. vahepealsus (ingl. semidominant);
2) kodominantsus (ingl. codominant).

Vabadusastmete
arv

5%-lise läve
kriitiline väärtus

3

1

2

4

5

10

15

20

25

7,815

3,841

5,991

9,488

11,070

18,307

24,996

31,410

37,652 Joonis 3.9. Üksikud valitud hii-ruudu (χ2) väärtused.
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Valge- ja punaseõielised lõvilõua (Antirrhinium majus) sordid on homosügootsed õie-
värvuse geeni suhtes. Valge- ja punaseõieliste sortide ristamisel saame roosaõielised 
järglased, seega vanemate vahepealse tunnusega järglased. Järeldub, et punast värvust 
määrav pigmendigeeni alleel (W) on ebatäielikult või osaliselt dominantne valget õievär-
vust määrava retsessiivse alleeli (w) suhtes. Ülalesitatud nähtust põhjendatakse sellega, et 
värvuse intensiivsus sõltub alleeli poolt määratava pigmendi moodustumise hulgast. Kui 
on kaks dominantset punast värvust määravat alleeli, siis saame punase õie, kui hetero-
sügootidel on aga vaid üks dominantne alleel, siis saadakse roosad õied. Sellise toimega 
dominantset alleeli nimetatakse pool- e. semidominantseks alleeliks (ingl. semidomi-
nant allele). Geeni avaldumisel räägitakse samal põhjusel geenidoosist (ingl. gene dose). 
Nimelt määratakse geeni doosiga ära geeni produkti hulk (jn. 3.10). 

Punane

Roosa

Valge

WW

Ww

ww

1/4

2/4

0

Fenotüüp Genotüüp
Fenotüübi ja
genotüübi 
sagedused

Geeni
produkti
hulk

2x

1x

1/4

Joonis 3.10. Lõvilõua õievärvuse geneetiline määratus. Fenotüübiline efekt (õievärvus) sõltub alleeli W 
määratud geeniprodukti hulgast. 

Alleelide vastasmõju teiseks tüübiks on juht, kus mõlema homosügoodi poolt määra-
tud produkt esineb heterosügootides, s.t. heterosügootides avalduvad mõlema geeni 
alleelid võrdselt. Seda nähtust nimetatakse kodomineerimiseks, vastavaid alleele aga 
kodominantseteks alleelideks (ingl. comidominant alleles). Selline olukord esineb 
näiteks inimesel vererakkude M- ja N-antigeenide äratundmisel. Neid inimese immuun-
süsteemi poolt toodetavaid antigeene (ingl. antigen) määratakse sama geeni kahe 
erisuguse alleelse variandi poolt. M- ja N-veregruppidega homosügoote saab veretüüpide 
detekteerimisel selgitada vastavalt anti-M- ja anti-N-seerumitega (antikehadega), mis 
annavad aglutinatsioonireaktsiooni (antigeen + antikeha = sade). Heterosügootidel esi-
neb aga reaktsioon mõlema antiseerumiga, s.t. mõlemad alleelid avalduvad teineteisest 
sõltumatult. Kodomineerimise puhul tähistatakse alleele suurte tähtedega koos ülaindek-
siga. MN-veregruppide süsteemi avastaja Karl Landsteineri auks tähistatakse seda geeni 
tähega L, vastavat kahte alleeli aga LM ja LN (jn. 3.11). 
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LM LM

FenotüüpGenotüüp

LN LN

LM LN

M

N

MN

Antigeen

M

N

M ja N

Reaktsioon
anti-M-
seerumiga

Sade

-

Sade

-

Sade

Sade

Reaktsioon
anti-N-
seerumiga

Joonis 3.11. M- ja N-antigeenide esinemine vererakkudes. Anti-M- ja anti-N-seerumitega saab aglutinat-
sioonireaktsioonil (pretsipitatsioon e. sademe teke) sedastada M-, MN- ja N-vererühmad.

2.1.2. Polüalleelsus
Geen võib esineda rohkem kui kahe erisuguse alleelina. Seda nähtust nimetatakse mit-
meseks allelismiks e. polüalleelsuseks (ingl. multiple allelism). Mitmese allelismi 
klassikaliseks näiteks on küülikute karva värvust kontrollivate geenide alleelid. Värvust 
määravat geeni tähistatakse siin tähega c, erinevaid alleele (v.a. üks) eristatakse aga üla-
tähistusega: c (albiino), ch (himaalaja), cch (tšintšilja) ja c+ (metsiktüüp). Homosügootses 
olekus on igal alleelil oma kindel fenotüüp: cc-küülikud on üleni valged; chch-küülikud 
on valged mustade kõrvade, käppade ja ninaotsaga (keha kaugemad osad, kus tempera-
tuur on madalam, on mustad); cchcch-küülikud on valgete karvadega, mille karvaotsad 
on mustad; c+c+-küülikud on ühtlaselt tumedavärvilised (jn. 3.12). Kuivõrd looduslikus 
populatsioonis on enamik küülikuid c+-alleeli suhtes homosügootsed, siis nimetatakse 
seda alleeli metsiktüüpi alleeliks (ingl. wild-type allele). Kui alleeli toime on selge, siis 
märgitakse mõnikord dominantset alleeli vaid lihtsalt märgiga „+”. Geeni tähis tuleneb 
aga tavaliselt kõige markantsemast mutantsest tunnusest. Antud juhul on äärmustunnu-
seks valge karvavärvus, kus c tähistab värvusmutatsiooni (ingl. colorless mutation) ning 
kus vastavad organismid (albiinod) on pigmenditud, s.t. neil esineb albinism (ingl. albi-
nism). Ehkki mutatsioonid on valdaval enamusel juhtudest retsessiivsed, on ka üksikutel 
juhtudel kirjeldatud eksperimentaalselt saadud dominantseid mutatsioone. See tähendab 
aga, et looduslikult levinud alleel võib olla tegelikult ka retsessiivne. Näiteks hiirtel saba 
pikkust määrav alleel on mutantne dominantne alleel, mida siin tähistatakse seepärast 
suure tähega T. See alleel põhjustab heterosügootidel sabade lühenemist. Selle geeni pal-
jud teised alleelid, millel on erisugune domineerimisaste, tähistatakse tähega t ning neid 
alleele eristatakse üksteisest ülatähega. 

Polüalleelsusega on seotud ka inimese AB0-vererühmade süsteemi geneetiline 
determinatsioon, millega määratakse A-, B-, AB- ja 0-veregrupid e. veretüübid (ingl. 
blood types) (jn. 3.13). AB0- vererühmade süsteem on geneetiliselt täiesti sõltumatu 
varemkäsitletud MN-süsteemist. Erinevad seerumid tunnevad ära A- ja B-antigeenid. 
Kui veres on vaid A-antigeen, siis on tegemist A-veregrupiga, kui esineb vaid B-anti-
geen, siis B-veregrupiga. Mõlema antigeeni esinemisel on tegemist AB-veregrupiga ning 
mõlema puudumisel 0-veregrupiga. A- ja B-veregruppide antigeene määrava geeni tähis 
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on I ning siin esineb kolm alleeli: IA, IB ja i. IA määrab A-antigeeni, IB B-antigeeni ja i ei 
määra antigeeni. Kolme alleeli poolt moodustuvatest kuuest genotüübist on fenotüübi-
liselt eristatavad neli: A (IA IA, IAi), B(IB IB, IBi), AB (IA IB) ja 0 (ii). Alleelid IA ja IB on 
järelikult kodominantsed, sest mõlemad avalduvad AB-veregrupiga inimestel ning alleel 
i on retsessiivne IA ja IB suhtes (või IA ja IB on dominantsed i suhtes). Kuna I-geeni alleele 
on inimpopulatsioonis märkimisväärselt sageli, siis märgitakse, et I-geen esineb paljudes 
vormides, ta on polümorfne geen (ingl. polymorphic gene). 

2.1.3. Alleeliseeriad
Erinevate alleelide paarikaupa kombineerimisel esineb küülikutel kuus erisugust hetero-
sügooti (chc, cchc, c+c, cchch, c+ch, c+cch). Karva värvust määravate alleelide puhul on leitud 
domineerimise hierarhia: c+ > cch > ch > c. Kõik metsiktüüpi c+-alleeliga küülikud (c+c, 
c+ch, c+cch) on fenotüübilt tumedakarvalised, cchc-heterosügoot on hele tšintšilja, cchch-hete-
rosügoot ka hele tšintšilja, kuid mustade kõrvade, käppade ja ninaga, chc on fenotüübilt 
himaalaja (jn. 3.12). Järelikult on metsiktüüpi alleel siin täielikult funktsionaalne ning 
täielikult dominantne kõigi ülejäänute suhtes, tšintšilja alleel on osaliselt dominantne 
himaalaja ja albiino alleeli suhtes ning himaalaja alleel täielikult dominantne albiino 
alleeli suhtes. Sellest tulenevalt pole albiino alleel üldsegi funktsionaalne. Mitt efunktsio-
naalset alleeli nimetatakse nullalleeliks (ingl. null alleles) e. amorfseks alleeliks (ingl. 
amorphic allele). Osaliselt funktsionaalseid alleele nimetatakse hüpomorfseteks alleeli-
deks (ingl. hypomorphic allele) ja nad on retsessiivsed nende alleelide suhtes (tavaliselt 
metsiktüüpi alleel), mille funktsioon neid varjutab. Järelikult on alleeliseeria erisuguste 
alleelide vahel eritüübilised vastastikused toimed.

2.1.4. Mutatsioonide alleelsuse testimine
Geeni muutused e. mutatsioonid (ingl. mutation) võivad põhjustada samaste või väga 
sarnaste fenotüüpide teket. Teisalt võivad ka erinevate geenide mutatsioonid anda ühe-
suguseid fenotüübilisi tunnuseid. Sageli esinevad sellised olukorrad geenides, mis 
määravad pigmente moodustavate metaboolsete ahelate toimimist. 

IA IA või IAi

FenotüüpGenotüüp

A

AB

B

Antigeen

A

A ja B

B

Retsipiendiks 
gruppidele

ABA, B, AB, 0

Doonoriks
gruppidele

0 - 0

IB IB või IBi

IB IA

ii A, B, AB, 0

B, 0

A, 0 A, AB

B, AB

7,2

Sagedus
Eestis (%)

33,8

35,3

23,7

Joonis 3.13. AB0-veregrupid. Genotüübid, fenotüübid, sagedus Eesti elanike hulgas. AB-veregrupiga isikud 
on universaalseks vastuvõtjaks e. retsipiendiks, 0-veregrupiga inimesed aga universaalseks doonoriks. 
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Seda, kas mutatsioonid on toimunud samas geenis (kas nad on alleelsed) või eri-
nevates geenides (kas nad on mittealleelsed), saab hõlpsasti selgitada retsessiivsete 
mutatsioonide (mitt e aga dominantsete mutatsioonide) korral. Mutatsioonide alleelsust 
saab testida, ristates neid testt üvedega (ingl. tester strains), kus retsessiivsete mutatsioo-
nide esinemine kindlates geenides on eelnevalt välja selgitatud. Kui ristamisel saadud 
hübriidides on mutantne fenotüüp, siis uus uuritav mutatsioon ja testtüve mutatsioon 
asuvad samas geenis, nad on alleelsed (jn. 3.14). Kui aga hübriididel ilmneb metsiktüüpi 
tunnus, siis on uuritavad mutatsioonid mitt ealleelsed ja asetsevad erinevates geenides. 

Uus retsessiivne
mutatsioon

Testertüvede
genotüüp

aa

cc

bb

Mutant

Hübriidi
fenotüüp

c*c*

dd Metsiktüüp

Metsiktüüp

Metsiktüüp

Alleelsuse
määramine

a ja c* pole alleelsed

b ja c* pole alleelsed

c ja c* on alleelsed

d ja c* pole alleelsed

x

Joonis 3.14. Retsessiivse mutatsiooni alleelsuse testimine. Kaks mutatsiooni on alleelsed, kui nad annavad 
hübriidides mutantse fenotüübi.

Testt üvede puudumisel saab mutatsioonide alleelsust määrata ka mutantide omavahelisel 
ristamisel. Äädikakärbsel Drosophila melanogaster on kirjeldatud erisuguseid retsessiiv-
seid mutatsioone (cinnabar, cinnabar-2, scarlet), mis kõik määravad homosügootses olekus 
erepunase silmavärvuse moodustumise. Metsiktüüpi kärbestel on tumepunane silmavär-
vus. Mutantsete kärbeste cinnabar ja cinnabar-2 ristamine mutantsete kärbestega scarlet 
andis hübriidsed järglased, kellel kõigil moodustus metsiktüüpi tumepunane silmavärvus 
(jn. 3.15). Järelikult asuvad mutatsioonis cinnabar ja scarlet erisugustes geenides ning järg-
lastes toimub komplementatsioon (ingl. complementation) mutantsete alleelide suhtes, 
sest teiselt vanemalt saadi mitt emutantse geeni alleel, mis avaldus. Kui ristati aga mutant-
seid kärbseid cinnabar-2 mutantsete kärbestega cinnabar, siis saadi mutantsed järglased. 
Järelikult on mutatsioonid cinnabar-2 ja cinnabar alleelsed, asudes samas geenis.

Käsitletud viisidel ei saa mutatsioonide alleelsust määrata dominantsete mutatsioo-
nide puhul, sest dominantsed mutatsioonid avalduvad ju igal juhul. 

2.1.5. Kõrvalekalded oodatavatest lahknemissuhetest
Organismi morfoloogiat muutvad mutatsioonid mõjutavad otseselt organismide näh-
tavaid tunnuseid. Vastavaid mutatsioone nimetatakse nähtavateks mutatsioonideks 
(ingl. visible mutations). On aga rida mutatsioone, mis vähendavad organismide pal-
junemisvõimet kuni paljunemisvõime kaotamiseni. Neid mutatsioone nimetatakse 
steriilsusmutatsioonideks (ingl. sterile mutations) ning nad võivad esineda kas ainult 
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ühel või ka mõlemal sugupoolel. Organismidel on ka niisugused mutatsioonid, mis 
kahjustavad nende elulisi funktsioone. Selliseid mutatsioone nimetatakse letaalse-
teks mutatsioonideks (ingl. lethal mutations). Nimetatud mutatsioonide avaldumisega 
kaasneb neid kandvate organismide surm, seda tavaliselt juba varases arengus. Seega on 
mutatsiooni toime niisugusel juhul letaalne. 

Dominantsed letaalsed mutatsioonid kõrvaldatakse populatsioonist ühe põlvkonna 
vältel, sest kõik järglased surevad. Retsessiivsed letaalsed mutatsioonid võivad aga populat-
sioonis püsida kaua, sest heterosügootides on nende toime metsiktüüpi dominantse alleeli 
poolt alla surutud. Retsessiivseid letaalseid mutatsioone saab avastada ristamistega, kus 
järglaskonnas ilmneb ebatavaline lahknemine, kõrvalekalle mendellikust lahknemissuhtest. 
Näiteks yellow-lethal-mutatsioon AY hiirtel. Mutatsioon avaldub AY-fenotüübis dominant-
selt (on nähtav), sest see mutatsioon määrab heterosügootsetel hiirtel karvkatte kollase 
värvuse, mis on lihtne eristada metsiktüüpi alleeli A+ poolt määratavast hallikaspruunist 
karvavärvusest (jn. 3.16). Samas on mutatsioon AY ka retsessiivne letaalne mutatsioon, sest 
homosügoodid selle alleeli suhtes surevad juba embrüonaalses eas. Et värvuse seisukohalt 
on mutatsioon AY dominantne, siis võiks heterosügootide ristamisel oodata lahknemissuhet 
3 : 1 (3/4 kollased ja ¼ hallikaspruunid). Tegelikkuses saadakse aga lahknemissuhe 2 : 1 
(2/3 kollased ja 1/3 hallikaspruunid), sest AYAY homosügoote ei moodustu. 

Meeldejätmiseks
• Geenidel on sageli palju alleele, nad on polüalleelsed.
• Mutantsed alleelid võivad olla dominantsed, retsessiivsed, intermediaarsed või kodominantsed.
• Kui retsessiivsete mutantsete vanemate järglastel ilmneb mutantne fenotüüp, siis on vanemate 

mutatsioonid alleelsed. Kui moodustuvad aga metsiktüüpi järglased, siis on vanemate retsessiivsed 
mutatsioonid mittealleelid ja paiknevad erinevates geenides ning komplementeerivad üksteist. Selliseid 
ristamisi nimetatakse komplementatsioonitestiks.

• Retsessiivsed letaalsed mutatsioonid põhjustavad hübriidses põlvkonnas kõrvalekaldeid mendellikest 
lahknemissuhetest (nt. lahknemissuhte 3 : 1 asemel moodustub lahknemissuhe 2 : 1). 

Joonis 3.15. Drosophila retsessiivsete sama fenotüübiga silmavärvusmutatsioonide alleelsuse testimine. 
Mutatsioonid cinnabar ja cinnabar-2 on alleelsed (asuvad samas geenis), sest hübriidides säilib mutantne 
fenotüüp. Mutatsioonid cinnabar ning cinnabar-2 on mitt ealleelsed mutatsiooniga scarlet (asuvad erinevates 
geenides), sest hübriidides taastub metsiktüüp.

Metsiktüübi ja
mutandi fenotüüp

cinnabar

cinnabar-2

Alleelsuse testimine 
mutantide ristamisel

cinnabar-2

Alleelsed mutatsioonid
hübriidides annavad
mutandi

x

Metsiktüüp

scarlet

cinnabar

scarlet

Mutant

Mutant Metsiktüüp

Metsiktüüp

x

x
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2.2. Geenide vastastikused toimed: genotüübist fenotüübiks
Juba 20. sajandi algul sai selgeks, et geenid ei avaldu üksikult (isoleeritult), nad avaldu-
vad koostoimes keskkonna ja teiste geenidega. Samuti on geene, mis mõjutavad paljude 
erisuguste tunnuste avaldumist. Geen saab funktsioneerida vaid oma bioloogilises ja füü-
sikalises keskkonnas. 

Füüsikalise keskkonna mõju on lihtsam uurida, sest laboratoorsetes eksperimen-
taalselt kontrollitud katsetingimustes saab füüsikaliste faktorite (temperatuur, valgus, 
niiskus, toitainete sisaldus) toimet hõlpsasti muuta. On leitud, et sama geeni erinevate 
alleelide poolt kodeeritud produktid võivad olla erisuguse temperatuuritundlikkusega. 
Näiteks Drosophila mutatsioonil shibire ei ole normaalsel 25oC kasvutemperatuuril näh-
tavat efekti. Nimetatud mutatsiooniga kärbsed on siiski ülitundlikud äkilise raputamise 
suhtes, pärast mida nad kohe paralüseeruvad (kukuvad katseklaasi põhja). Kui viia shi-
bire- (jpn. ’paralüseeruma’) kärbsed kõrgemale temperatuurile (29oC), siis paralüseeruvad 
kõik kärbsed kohe, ilma raputamata. Järelikult on see temperatuuritundlik mutatsioon 
(ingl. temperature-sensitive mutation), s.t. 25oC juures on mutandid elujõulised, 29oC 
juures on mutatsioon aga letaalne. Põhjuseks on asjaolu, et madalamal temperatuuril 
moodustatakse mutandis osaliselt funktsionaalset valku, kõrgemal temperatuuril aga 
mitt efunktsionaalset valku. Füüsilise keskkonna mõju avaldumise heaks näiteks on ka 
inimestel esinev fenüülketonuuria (ingl. phenylketonuria), retsessiivne aminohapete 
metabolismi defekt. Mutatsiooni suhtes homosügootsetel väikelastel koguneb ajju tok-
siline ühend, mis takistab aju arengut, põhjustades vaimset alaarengut. Toksilise ühendi 
kogunemist saab takistada, kui väikelaste dieedis vähendada aminohappe fenüülalaniini 
hulka minimaalsele tasemele. Nimelt metaboliseeritakse fenüülketonuuriku organismis 
fenüülalaniinist toksilist ühendit. Seega, keskkonna füüsilise mõju (dieet) toimel mõjuta-
takse geenide avaldumist.

Joonis 3.16. Kõrvalekalle mendellikust lahknemissuh-
test: hiirte yellow-lethal-mutatsioon. Fenotüübiliselt 
dominantne mutatsioon yellow-lethal on samaaegselt ret-
sessiivne letaalne mutatsioon. Heterosügootsete kollaste 
hiirte ristamisel saadakse järglaste hulgas suhte 3 : 1 ase-
mel suhtes 2 : 1 kollaseid ja kaksikdominantseid aguuti 
(kollakaspruun) värvi järglaseid. Homosügootsed järg-
lased yellow-lethal-mutatsiooni suhtes on embrüonaalselt 
letaalsed ja neid ei sünni. 

RISTAMINEAYA+ x AYA+

Kollane Kollane

Kollane

Isasgameedid

Embrüonaalselt
letaalne

KollaneKollakaspruun
aguuti

Em
as
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ee
di

d

AYA+

AYA+

AYAY

A+A+

AY

A+

AYA+
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Bioloogilise keskkonna mõju näiteks geenide avaldumisele on inimesel esinev kiilas-
päisus (ingl. patt ern baldness). Kiilaspäisust määrav alleel avaldub sugupooltel erinevalt: 
meestel dominantselt, naistel retsessiivselt. Põhjuseks on meesorganismide hormoon tes-
tosteroon (ingl. testosterone), mida on meestel muidugi palju rohkem kui naistel. Seepärast 
areneb kiilaspäisus nii heterosügootsetel kui ka homosügootsetel meestel, homosügootse-
tel naistel ilmneb aga üldiselt üksnes juuste tugev hõrenemine. Soost sõltuvate tunnuste 
avaldumist, nagu meeste kiilaspäisuse teket, saab tegelikult küll nii kastreerimisega kui ka 
naissuguhormoonidega ravides kõrvaldada, kuid sel juhul peab teadma, et ilu nõuab ohvreid 
ning kaasnähtudeks on impotentsus ja peenike hääl. 

2.2.1. Geeni penetrantsus
Juhul kui indiviidil ei ilmne tunnust isegi siis, kui esineb vastav genotüüp, siis räägitakse 
ebatäieliku penetrantsusega (ingl. penetrance) tunnusest. Geeni penetrantsuse näiteks 
inimesel on polüdaktüülia (ingl. polydactyly) – lisasõrmede või lisavarvaste olemasolu. 
Polüdaktüüliat põhjustab dominantne mutatsioon P, mis avaldub vaid mõnedel selle 
alleeli kandjatel ning on väljaselgitatav sugupuu analüüsil (jn. 3.17). Penetrantsust väl-
jendatakse sagedusega (protsentides), millega konkreetne genotüüp avaldub samu geene 
kandvate isendite fenotüübis.

763 4 5

2
I

1

1 2 3
4

1

1 2

3 4 5

Polüdaktüülia

II

III

IV

V

21
III-2

1098

765 1098 1 4 15 1611 12 13

2

Emasorganismid

Isasorganismid

Sugu teadmata

Joonis 3.17. Polüdaktüülia pärandumine inimesel: mitt etäielik penetrantsus. Indiviid III-2 peab olema domi-
nantse polüdaktüüliageeni kandja. 

2.2.2. Geeni ekspressiivsus
Mõistega „geeni ekspressiivsus” (ingl. expressivity) märgitakse olukorda, kus samaste 
genotüüpide korral on tunnuse avaldumise aste isenditel erinev. Näiteks Drosophila 
dominantne silmakuju määrava mutatsiooni Lobe avaldumine. Lobe-mutatsiooniga 
äädika kärbeste silmakuju on sagaraline, kuid sagaralisuse aste on eri mutantidel märgata-
valt erinev, põhjuseks geeni varieeruv ekspressiivsus. Ka Habsburgide dünastia liikmetele 
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iseloomulik ett eulatuv alalõug, mis levis Euroopa kuningakodades, avaldus indiviiditi eri-
sugusel määral. 

2.2.3. Komplementaarsus
Varsti pärast Mendeli seaduste taasavastamist näitasid W. Bateson ja R. C. Punnett 
kanade aretuskatsetes, et kaks geeni (R ja P) määravad sama tunnust – harja kuju. Erine-
vatel kanatõugudel on erisugune harja kuju. Näiteks on Wyandott  ´idel (RR pp) rooshari, 
Brahma´del (rr PP) aga herneshari. Nende ristamisel saadakse F1-põlvkonna (Rr Pp) päh-
kelharjaga tibud. Järelikult moodustub mõlema geeni dominantsete alleelide koostoimel 
uus tunnus. Seda nähtust nimetatakse geenide teineteise täiendamiseks e. komplemen-
taarsuseks (ingl. complementarity). F1-hübriidide (Rr Pp) omavahelisel ristamisel saadi 
F2-põlvkonnas lahknemissuhe 9 : 3 : 3 : 1 (jn. 3.18), s.t. 9/16 tibudest pähkelharjaga 
(R- P-), 3/16 roosharjaga (R- pp), 3/16 hernesharjaga (rr P-) ja 1/16 lehtharjaga (rr pp). 
Lehtharjaga Leghornid on mõlema retsessiivse alleeli suhtes homosügootsed (rr pp). 
Lahknemissuhe 9 : 3 : 3 : 1 on sama, mis Mendeli seaduste korral dihübriidsel ristami-
sel, kuid siin pole tegemist kahe tunnuspaari kombineerumisega, vaid ühe tunnuse (harja 
kuju) varieerumisega. 

xP

F1

F2

Lahknemissuhe:   9/16 pähkel-, 3/16 roos-, 3/16 hernes-, 1/16 lehthari

Gameedid

RR PP
Pähkelhari

x

R p r P

R P

R p

r P

r p

R P R p r P r p

RR Pp
Pähkelhari

Rr PP
Pähkelhari

Rr Pp
Pähkelhari

Rr Pp
Pähkelhari

Rr Pp
Pähkelhari

RR Pp
Pähkelhari

Rr PP
Pähkelhari

Rr Pp
Pähkelhari

RR pp
Rooshari
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Rooshari
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rr Pp
Herneshari
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Herneshari
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Isasgameedid

Wyandotte
RR pp

Rooshari

Brahma
rr PP

Herneshari

Hübriid
Rr Pp

Pähkelhari

Hübriid
Rr Pp

Pähkelhari

Hübriid
Rr Pp

Pähkelhari

Joonis 3.18. Geenide komple-
mentaarne toime; W. Batesoni ja 
R . C . Punnetti katse kanade 
harja kujuga. Teises hübriidses 
põlvkonnas saadakse lahkne-
m issu he: 9 (pä h kel ha r i) : 3 
(rooshari) : 3 (herneshari) : 1 
(lehthari).



102

Kv
al

ita
tii

vs
et

e 
tu

nn
us

te
 p

är
an

du
m

in
e

2.2.4. Epistaas 
Epistaas (ingl. epistasis) on ühe geeni mahasuruv toime teise geeni avaldumise suh-
tes. Allasurutavaid geene nimetatakse hüpostaatilisteks (ingl. hypostatic). Geenide 
epistaatilise toime geneetilised mehhanismid võivad olla aga täiesti erinevad. Näiteks 
on äädikakärbse mutatsioon white (valged silmad) epistaatiline mutatsiooni cinnabar 
(ere punased silmad) suhtes. Kui äädikakärbestel esinevad mõlemad retsessiivsed mutat-
sioonid homosügootses olekus, on kärbeste silmavärvus ikkagi valge. Põhjuseks on see, 
et geen white kodeerib polüpeptiidi, mis transpordib punase pigmendi (geeni cinnabar 
produkt) kärbse silmarakkudesse. Kuna pigmenti sünteesitakse teistes kudedes, siis trans-
pordivalgu puudumisel jäävadki kärbeste silmad valgeks. 

Geenide epistaatilisel toimel esineb koostoime vähemalt kahe geeni vahel. Selletüübi-
listeks levinumateks tunnusteks on biokeemiliste ainevahetusahelate tunnused. Geenide 
epistaatilisel toimel eristuvad kahe geeni jälgimisel kolm erisugust lahknemissuhet: 9 : 7; 
15 : 1 ja 12 : 3 : 1.

Lahknemissuhe 9 : 7 esineb siis, kui tunnus moodustub mõlema geeni dominantse 
alleeli olemasolul. Ühe geeni dominantse alleeli puudumisel tunnust ei moodustu. 
W. Bateson ja R. C. Punnett  uurisid lillherne (Lathyrus odoratus) (ingl. sweet pea) õite 
värvuse pärandumist. Lillherne õied on purpursed, kui nad sisaldavad pigmenti anto-
tsüaniin, ja valged, kui seda pigmenti pole. Erisuguste valgeõieliste lillherneste sortide 
ristamisel (cc PP ja CC pp) saadakse purpursete õitega F1-põlvkonna järglased (Cc Pp), 
kuid F2-põlvkonnas toimus lahknemine suhtes 9 : 7, s.t. 9/16 õitest olid purpursed ja 7/16 
valged (jn. 3.19). Kuivõrd geenid C ja P kodeerivad erisuguseid antotsüaniini sünteesi 
etappe, siis purpurne värvus saab esineda vaid mõlema geeni funktsionaalsete produktide 
olemasolul (dominantsed alleelid C ja P).

Lahknemissuhe 15 : 1 esineb siis, kui mõlema geeni kas või ühe dominantse alleeli 
esinemisel moodustub üks ja sama tunnus. Mõlema dominantse alleeli puudumisel on 
erinev tunnus. George Shull (1874–1954) uuris umbrohu, hariliku hiireherne (Bursa 
bursa-pastoris), seemne kuju. Munajaid seemneid moodustub vaid siis, kui taim on 
homosügootne mõlema geeni retsessiivse alleeli suhtes (aa bb) (jn. 3.20). Mõlema geeni 
dominantse alleeli esinemisel on viljal kolmnurkne kuju. Järelikult peab siin esinema kaks 
ainevahetusahelat, kus nii dominantne alleel A kui ka dominantne alleel B moodustavad 
ühesuguse produkti. Vaid juhul, kui mõlemad ainevahetusahelad blokeeritakse homo-
sügootsete retsessiivsete alleelide toimega, moodustub munajas seeme. 

Lahknemissuhe 12 : 3 : 1 esineb siis, kui epistaatiline geen avaldub iseseisvalt. Suvi-
kõrvitsa vili värvub vaid juhul, kui üks geenidest on homosügootne (cc). Kui esineb teise 
geeni dominantne alleel G, siis on vili kollane, kui aga ka teine geen on homosügootne 
retsessiivne (gg), siis on vili roheline. Dominantse alleeli C esinemisel on viljal valge vär-
vus (jn. 3.21). Järelikult on alleel C teise geeni mõlema alleeli (G ja g) suhtes epistaatiline.

2.2.5. Pleiotroopsus 
Kui geen mõjutab mitme teise geeni avaldumist, siis nimetatakse seda geeni pleio-
troopseks (ingl. pleiotropic). Näiteks fenüülketonuuria puhul on esmasefekti põhjustajaks 
retsessiivne mutatsioon, mis tingib ainevahetuse käigus fenüülalaniinist toksilise aine 
moodustumise, mis omakorda mõjutab aju närvirakkude arengut ning sellega kaas-
neb lõpptulemusel vaimne alaareng. Kuid samal mutatsioonil on ka teine efekt. Nimelt 
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vähendab see mutatsioon pigmendi melaniini sünteesi. Selle tõtt u on fenüülketonuuri-
kud tavaliselt helepruunide või blondide juustega. Biokeemiliste analüüsidega saab lisaks 
sedastada, et fenüülketonuurikute uriinis on aineid, mis normaalsetel indiviididel puudu-
vad.

Teiseks geenide pleiotroopse toime näiteks on äädikakärbse mutatsioon singed, mis 
mõjutab harjaste moodustumist. Normaalse pikkusega harjaste moodustumist määrava 
metsiktüüpi geeni produkt on samal ajal vajalik ka emastel munade valmimiseks. Teatud 
singed-mutatsioonidega homosügootsed emased on täielikult steriilsed. Samal ajal pole 
singed-mutatsioonil mõju isaste fertiilsusele. Seega ilmneb singed-geeni pleo troopne efekt 
emastel harjaste tekkel ja munade valmimisel ning isastel vaid harjaste moodustumisel. 

Meeldejätmiseks
• Geeni avaldumine sõltub keskkonna füüsikalistest ja bioloogilistest mõjudest.
• Osaliselt pleiotroopsed geenid avalduvad populatsioonis vaid osal isenditel, seevastu teistel geenidel 

võib avaldumise aste (ekspressiivsus) sõltuda keskkonnast.
• Ühe tunnuse avaldumisel võivad osaleda kaks või rohkem geeni.
• Kahe geeni koostoimel esineb geenide komplementatsioon, uue tunnuse teke.
• Epistaatiline geen surub maha hüpostaatilise geeni toime.
• Geen on pleiotroopne, kui ta osaleb mitme fenotüübilise tunnuse avaldumisel. 


