
Лекция 6

Изменчивость

Жизнь невозможна без очень точной репликации

Эволюция невозможна при абсолютно точной репликации



Дарвиновский механизм эволюции

• Наследственная изменчивость

– Мутации и рекомбинация

• борьба за существование

• естественный отбор и адаптация. 

• дивергенция 



Мутации

• Источник генетической изменчивости

• Источник новых генов

• Мутации случайны, т.е.  они только 
случайно могут оказаться полезными ЗДЕСЬ 
и СЕЙЧАС



Мутационный процесс и храповик Мёллера



Сравнительная эффективность 
бесполого и  полового размножения



Плата за половое размножение



Плата за половое размножение:
груз самцов



Плата за мейоз
потомки бесполых наследуют ВСЕ гены родителя, 

потомки половых - только половину



L Z EP MP M-I ANA-II

Нарезать ДНК в лапшу

Из 20 ДНР сделать один кроссинговер

Разрушить опробованные аллельные ассоциации 
и создать неизвестно какие, но новые 

300-10000
ДНР

20-50
Кроссоверов

Плата за мейоз



Если плата за секс и рекомбинацию так 
высока, почему  они возникли в ходе 

эволюции и так сильно распространены 
среди эукариот?

Это могло произойти только в том случае, 
если преимущества сильно прикрывают  

недостатки



Недостатки и преимущества секса и 
рекомбинации

• Недостатки
– Низкая эффективность  размножения

– Трата времени на поиск партнера и 
ухаживание

– Трата ресурсов на бесполезный пол 
(догадайтесь какой)

– Передача только половины генов 
потомству

– Опасный и расточительный способ 
производства гамет

– Разрушение опробованных аллельных 
ассоциаций

• Преимущества
– Устранение вредных мутаций (борьба с 

храповиком Меллера)

– Репарация повреждений ДНК

– Объединение полезных мутаций

– Совершенствование межгенных
коопераций

– Образование новых генных ассоциаций 
для

• Снижения конкуренции сибсов

• Жизни в непредсказуемом мире (Красная 
королева)

– Борьба с дрейверами



X

Преодоление храповика Мёллера

Бесполое
размножение

Половое 
размножение

Мутационная 
деградация
клона

Свободная 
от мутаций 

гамета

Перегруженная  
мутациями 

гамета



L Z EP MP M-I ANA-II

Репарировать 
мутации  по 
интактной 
копии

Разрушить старые  
аллельные ассоциации и 
создать новые 

300
ДНР

20-50
Кроссоверов

Преимущества рекомбинации
Репарация мутаций

Быстрое накопление благоприятных комбинаций  мутаций

Использовать 
ДНР для 
поиска 
гомологии



Двунитевые разрывы (ДНР)

Внедрение цепи

Некроссоверный путь

Репарация цепи

Лигирование цепи

Использование ДНР для репарации

Кроссоверный путь

Преимущества рекомбинации
Репарация мутаций



Преимущества рекомбинации
Быстрое накопление благоприятных комбинаций  

мутаций

Бесполое 
размножение

Половое 
размножение

aabb aaBb aabb aabb aabb aabb Aabb
Aabb aabb aabb aabb aaBb aabb aabb

Стартуем с аавв. 
Наилучший генотип А_В_



Преодоление эффекта Хилла-Робертсона



• За счет тесного сцепления с адаптивными 
аллелями в популяциях могут 
распространяться нейтральные или даже 
вредные аллели. 

• Рекомбинация препятствует этому



Эффект Хилла-Робертсона



• За счет тесного сцепления с адаптивными 
аллелями в популяциях могут 
распространяться нейтральные или даже 
вредные аллели. 

• Рекомбинация препятствует этому



Гаплотипы – набор тесно сцепленных маркеров в 
одной хромосоме, которые наследуются вместе



Следы отбора
Selective sweep

Нет рекомбинации



Следы отбора
Selective sweep

Нет рекомбинации – очень полезная мутация



Следы отбора
Selective sweep

Нет рекомбинации – сильный отбор в пользу очень полезной мутации



Следы отбора
Selective sweep

Нет рекомбинации – сильный отбор в пользу очень полезной мутации



Следы отбора
Selective sweep

Нет рекомбинации – сильное обеднение аллельного разнообразия

Нет рекомбинации – сильный отбор в пользу очень полезной мутации



Следы отбора
Selective sweep

Есть рекомбинация



Следы отбора
Selective sweep

Есть рекомбинация - – очень полезная мутация 



Следы отбора
Selective sweep

Есть рекомбинация – сильный отбор в пользу очень полезной мутации



Следы отбора
Selective sweep

Есть рекомбинация – сильный отбор в пользу очень полезной мутации



Следы отбора
Selective sweep

Есть рекомбинация - – локальное обеднение аллельного разнообразия

Есть рекомбинация – сильный отбор в пользу очень полезной мутации



Следы отбора
Selective sweep



Следы отбора
Selective sweep



Следы отбора
Selective sweep

Бедное разнообразие в небольшом районе с высокой рекомбинацией
- Недавняя селективная зачистка 



Следы отбора
Selective sweep

Pollinger JP, Bustamante CD, Fledel-Alon A, Schmutz S, Gray MM, Wayne RK. Selective 
sweep mapping of genes with large phenotypic effects. Genome research. 
2005;15(12):1809-19.



• За счет тесного сцепления с адаптивными 
аллелями в популяциях может происходить 
селективная зачистка – снижение 
генетического разнообразия

• Рекомбинация препятствует этому



Преимущества рекомбинации 
Снижение конкуренции сибсов

Половое размножениеБесполое размножение

Х



• Благодаря рекомбинации в каждой семье 
есть разнообразие 

– и тем самым снижается конкуренция сибсов

– и тем самым повышается приспособленности 
их родителей



Преимущества рекомбинации 
Красная королева "in this place it takes 

all the running you 
can do, to keep in the 

same place." 



Sorex areneus

Felis catus

Vulpes vulpes

BB

Canis familiaris

XY

XY

Mustela vison

Mus musculus

XY

XY

XY

Частота и распределение рекомбинации
у млекопитающих

XY



Частота рекомбинации у млекопитающих
Тестирование гипотез

Красная королева или Конкуренция сибсов

Зависимость эксцесса числа сайтов MLH1 над гаплоидным числом хромосом 
от времени смены поколений (в месяцах, логарифмическая шкала) и размера 
помета. 
Синим представлены данные по полевкам, красным – по остальным млекопитающим.  



• В непредсказуемом мире успехом пользуются 
неожиданные свойства (новые комбинации 
аллелей)

• В гонке вооружений с паразитами новые и редкие 
комбинации аллелей получают преимущество 



Мейотический драйв или нарушение сегрегации



Нормальная сегрегация Нарушенная сегрегация 
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Преимущества рекомбинации
Подавление драйверов



Драйв без рекомбинации –
незаконная выгода

Драйв при рекомбинации –
самоубийство
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Недостатки и преимущества секса и 
рекомбинации

• Недостатки
– Низкая эффективность  размножения

– Трата времени на поиск партнера и 
ухаживание

– Трата ресурсов на бесполезный пол 
(догадайтесь какой)

– Передача только половины генов 
потомству

– Опасный и расточительный способ 
производства гамет

– Разрушение опробованных аллельных 
ассоциаций

• Преимущества
– Устранение вредных мутаций (борьба с 

храповиком Меллера)

– Репарация повреждений ДНК

– Объединение полезных мутаций

– Совершенствование межгенных
коопераций

– Образование новых генных ассоциаций 
для

• Снижения конкуренции сибсов

• Жизни в непредсказуемом мире (Красная 
королева)

– Борьба с дрейверами



Как жить без секса (рекомбинации) и быть 
счастливым

• Очень стабильная среда

• Очень маленькие геномы (<5000 генов)

• Очень быстрая смена поколений

• Очень многочисленные популяции

• Очень интенсивный отбор 



Переключения типов размножения

Бесполое - когда хорошо
Половое – когда плохо



Вторичная бесполость

Cnemidophorus neomexicanus
(беспол)

C. inornatus
(пол)

C. tigris
(пол)

http://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=Cnemidophorus_inornatus&action=edit&redlink=1
http://ru.wikipedia.org/w/index.php?title=Cnemidophorus_tigris&action=edit&redlink=1


Древние асексуальные скандалы
(коловратки)

• Многочисленность 
популяций

• Постоянно нарастающая 
гетерозиготность 
(гетерозис)

• Ангидробиоз – (смерть 
паразитам) двунитевые 
разрывы – репарация-
митотическая конверсия



Возникновение раздельнополости 

изогамия анизогамия

Частотно-зависимый отбор



Анизогамия и возникновение раздельнополости



Анизогамия и гермафродитизм



Волбахия
Андроцид и феминизация

Cells of a fruit fly ovary (red) 
infected with Wolbachia (yellow).

Female larvae eat 
their brothers that were 
killed by Wolbachia



Эволюция определения пола под действием 
феминизирующих паразитов

от zw до ху
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Эволюционные стратегии

• Самки

– Высокие  и 
длительные затраты 
на потомков

– Дефицитный пол

– Качество потомков

– Выбор партнера

• Самцы

– Низкие затраты

– Избыточный пол

– Количество 
потомков

– Конкуренция



Зачем так много самцов

• Дочь
• Гарантированно даст потомков, 

• Но мало

• Сын
• Может дать очень много потомков

• Но скорее всего не даст их вовсе

Соотношение полов
50% самок : 50% самцов

В размножении участвуют 
95% самок
5% самцов



Эволюция соотношения полов

• Пусть самцов меньше чем самок.
• Тогда шансы оставить потомков у самца выше чем у 

самки и самих потомков будет больше. 
• Тогда родители, производящие самцов получают 

больше внуков, чем те, что производят самок
• Поэтому гены, определяющие преимущественное 

рождение самцов, распространяются в  популяции. 
• Как только соотношение полов достигает 50:50,  

преимущества в производстве самцов теряются. 
• Та же логика применима и к производству самок.
• 50:50 не самое лучшее соотношение. Это точка 

равновесия



Секс и прогресс

• Сначала был секс

• Секс дает 
– выигрыш в изменчивости

– проигрыш в стабильности

• Без секса можно жить 
– в стабильной среде, 

– при малых геномах, 

– высоких численностях 

– сильном отборе



Секс и прогресс

• Секс породил пол 
• Частотно-зависимый отбор привел к 

анизогамии
• Конфликт внеядерных геномов породил 

разделнополость
• Раздельнополость ведет к разным 

родительским вкладам и разным стратегиям 
полов

• Частотно-зависимый отбор обеспечивает 
расточительное соотношение 1:1 



Литература

http://www.bionet.nsc.ru/cag/wp-content/uploads/2013/03/b-evolution.pd



Литература

http://evolution2.narod.ru/invpriroda.pdf



Литература

http://evolution2.narod.ru/recpap.pdf



Литература

http://www.ozon.ru/context/detail/id/6752674/

Возникновение и
эволюция пола и 
рекомбинации

Мутации и 
аномалии развития 
у человека

http://www.ozon.ru/context/detail/id/4850236/



Литература

Мутации в 
популяциях
Мейотический
драйв

http://www.bionet.nsc.ru/cag/
wp-content/uploads/2013/03/mutant.pdf

Проявление 
мутаций
Мутации в 
популяциях

http://www.bionet.nsc.ru/cag/


https://sites.google.com/site/darwinupdated/evolucia


