
Гены в популяциях (1)

Уравнение Харди. Fst. Нарушения панмиксии. 
Мутации. Драйв. Миграции.



Эволюция - изменение частот аллелей в 
популяциях



Ламарк
Дарвин



Отбор – не изменяет отдельные генотипы

Отбор – меняет частоту генотипов в 
популяции

Эволюция - изменение генетического состава 
популяций 



Эволюция = изменение частот аллелей в 
популяциях



Бесполые популяции



Равновесная популяция
p=0.8; q=0.2

p=0.8; q=0.2
не происходит эволюции, 

частоты аллелей не меняются



Факторы, нарушающие равновесие =
Факторы эволюции

1. Мутации 
p=0.8; q=0.2

p=0.66; q=0.33



Факторы, нарушающие равновесие =
Факторы эволюции

2. Отбор 
p=0.8; q=0.2

p=0.94; q=0.06



Факторы, нарушающие равновесие =
Факторы эволюции

3. Миграция
p=0.8; q=0.2



Факторы, нарушающие равновесие =
Факторы эволюции

4. Дрейф= случайные, ненаправленные изменения частот аллелей 

p=0.8; q=0.2

p=0.66; q=0.33



Факторы, нарушающие равновесие =
Факторы эволюции

4. Дрейф= случайные, ненаправленные изменения частот аллелей 

p=0.66; q=0.33

p=1; q=0



Факторы, нарушающие равновесие =
Факторы эволюции

4. Дрейф= случайные, ненаправленные изменения частот аллелей 

p=0.66; q=0.33

p=1; q=0 (N!)



Равновесная бесполая популяция

• Если

– Нет мутаций

– Нет отбора (равная приспособленность)

– Нет миграций (изолированная популяция)

– Нет дрейфа (бесконечная численность)

• То

– Частоты аллелей остаются постоянными из поколения в 
поколение 

• Следовательно, эволюция не происходит



Неравновесная бесполая популяция

 Частоты аллелей меняются из поколения в 
поколение 

• Т.е. эволюция происходит только тогда, когда

• Если на популяцию действуют один или несколько 
факторов эволюции:

– Мутационный процесс

– Отбор (неравная приспособленность генотипов)

– Миграции (не изолированная популяция)

– Дрейф (ограниченная численность)



Менделевские популяции



• Как определить частоты аллелей, зная 
частоты генотипов

p= freq(A) = freq_AA + ½ freq_Aa = 0.1 + ½ 0.6 = 0.4
q= freq(a) = freq_aa + ½ freq_Aa = 0.3 + ½ 0.6 = 0.6

p= freq(A) = 8/20 = 0.4
q= freq(a) = 12/20 = 0.6

Сумма частот  аллелей
ВСЕГДА 
равна 1

Если не равна, значит вы сделали арифметическую 
ошибку.

Пересчитайте. 









Частоты генотипов и аллелей
в реальных популяциях



Частота аллелей на  Уналашке

Генотип BB Bb bb

N 39 71 546 656

Аллель B b

2BB+Bb 2bb+Bb

Числен-
ность

2x39+71=
149

2x546+71=
1163

1312

Частота 149/1312
p=0.11

1163/1312
q=0.89
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Равновероятное расхождение хромосом

50:50



Случайное объединение гамет



∑= 1.00

b b& 0.9 x 0.9 = 0.81

B b& 0.1 x 0.9 = 0. 09

Bb & 0.9 x 0.1 = 0.09

BB & 0.1 x 0.1 = 0.01

=0.18

Случайное объединение гамет
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BB

p2=0,01

bb

q2=0,79

BBBB

Bb

Bb

bb

bb

b

q=0,89

B

P=0,11
B

P=0,11

b

q=0,89

BB Bb bb

p2 +2pq +q2 =1

0.01 0.20 0.79 =1

B b

p q =1

0.11 0.89 =1

Уравнение 
Харди-Вайнберга

Сумма частот  генотипов  ВСЕГДА равна 1
Если не равна, значит вы сделали арифметическую 

ошибку. Пересчитайте. 



Тестирование равновесия (Х2)

Генотип BB Bb bb Сумма

Набл. 
числ. NO

39 71 546 656

Набл.
частота

0.06 0.11 0.83 1

Ожид.
частота

0.01 0.20 0.79 1

Ожид.
числен. 

NE
6.56 131.2 518.24

656

Х2

тест
|NO-NE|2

Ne

(39-6.6) 2

6.6
=159.1

(131-71) 2

118.1
=27.6

(518-546) 2

531.4
=1.5

188.2
df=2

>>3.81
Р<0.001

Х2 = |NO-NE|2

NE
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Fst=(He-Ho)/He

=0.46

Тестирование равновесия (Fst)

Генотип BB Bb bb Сумма

Набл. 
числ.

39 71 546 656

Набл.
гетеро-

зиготность
(Ho)

71/656 
=0.11

Ожид.
числен. 

6.6 131.2 518.2 656

Ожид.
гетеро-

зиготность
(He)

131.2/656
=0.20С

ум
м

а 
ча

ст
о

т 
 а

л
л

ел
ей

 В
С

ЕГ
Д

А
 р

ав
н

а 
1

С
ум

м
а 

ча
ст

о
т 

 г
ен

о
ти

п
о

в 
 В

С
ЕГ

Д
А

 р
ав

н
а 

1
Ес

л
и

 н
е 

р
ав

н
а,

 з
н

ач
и

т 
вы

 с
д

ел
ал

и
 а

р
и

ф
м

ет
и

че
ск

ую
 о

ш
и

б
ку

. 
П

ер
е

сч
и

та
й

те
.

Р
ав

е
н

ст
во

 с
ум

м
 е

д
и

н
и

ц
е 

Н
Е 

св
и

д
ет

ел
ьс

тв
уе

т 
о

 р
ав

н
о

ве
си

и
!!

!



Через сколько поколений популяция 
вернется в равновесие?



BB

p2=0,01

bb

q2=0,79

BBBB

Bb

Bb

bb

bb

b

q=0,89

B

P=0,11
B

P=0,11

b

q=0,89

BB Bb bb

p2 +2pq +q2 =1

0.01 0.20 0.79 =1

B b

p q =1

0.11 0.89 =1

Уравнение 
Харди-Вайнберга

Сумма частот  аллелей ВСЕГДА равна 1
Сумма частот  генотипов  ВСЕГДА равна 1

Если не равна, значит вы сделали арифметическую ошибку. 
Пересчитайте.

Равенство сумм единице НЕ свидетельствует о равновесии!!!



Закон Пирсона

• В первом же поколении после свободного 
скрещивания популяция возвращается в 
состояние равновесия



Fst=(He-Ho)/He

-1< Fst<1



Если Fst=0,

• т.е. соотношение частот генотипов в популяции 
однозначно определяется частотами аллелей и 

соответствует уравнению Харди-Вайнберга

p2+2pq+q2

• то в такой популяции
Нет избирательного скрещивания (панмиксия)

Не возникают мутаций

Нет меойтического драйва (расхождение хромосом у гетерозигот 1:1

Нет миграций (изолированная популяция)

Нет дрейфа (бесконечная численность)

Нет отбора (равная приспособленность)



Fst≠0

• Это не панмиктическая популяция.



Нарушения панмиксии

• Географическая подразделенность (эффект 
Валунда)

• Половой отбор

• Инбридинг



Эффект Валунда: Fst>0 
из-за  нарушения панмиксии,  
из-за структурированности, 

подразделенности популяции



Частоты генотипов и аллелей
в реальных популяциях

Fst
0.02
-0.03
0.46
0.19
-0.01
0.01
0.16



Частоты генотипов и аллелей
в реальных популяциях

Fst
0.02
-0.03
0.46
0.19
-0.01
0.01
0.16

108 229 122 0.00



Эффект Валунда

Fst
0.02
-0.03
0.46
0.19
-0.01
0.01
0.16

68 137 182 0.22



Fst может служить мерой суммарных
различий в частотах аллелей между 

популяциями





Нарушения панмиксии

• Географическая изоляция (эффект Валунда)

• Половой отбор

• Инбридинг



Позитивное ассортативное скрещивание
Fst>0

Ближний результат – нехватка гетерозигот
Конечный результат – фиксация более частого аллеля.



Fst<0
Негативное ассортативное скрещивание

Ближний результат – избыток гетерозигот
Конечный результат – формирование устойчивого полиморфизма.



Нарушения панмиксии

• Географическая изоляция (эффект Валунда)

• Половой отбор

• Инбридинг



Инбридинг

Ближний результат – нехватка гетерозигот
Конечный результат – фиксация более частого аллеля.



Крайний случай инбридинга 
самоопыление

В каждом поколении Fst растет
Поколение Х - Fst =1

Fst=(He-Ho)/He



Коэффициент инбридига

F=(He-Ho)/He

0< F<1

Аутбредная популяция 
бесконечной 
численности

Чистая линия





Число предков
1 1990 2

2 1965 4

3 1940 8

4 1915 16

5 1890 32

6 1865 64

7 1840 128

8 1815 256

32 1215 4.294.967.296
33 1190 8.589.934.592
34 1165 17.179.869.184
35 1140 34.359.738.368
36 1115 68.719.476.736
37 1090 137.438.953.472
38 1065 274.877.906.944
39 1040 549.755.813.888
40 1015 1099.511.627.776

200.000.000 
=5000

Идеальная модель
Каждый из людей живших в 1015  должен быть представлен 5000 раз в 
родословной каждого человека  живущего сегодня
Каждый из людей живших в 15 году был либо предком всех людей либо 
ни одного из людей.



Инбридинг и приспособленность

• «Вредность» инбридинга 

– Появление гомозигот по рецессивным леталям
и сублеталям

– Уменьшение средней гетерозиготности –
снижение эффектов сверхдоминирования

– Обеднение генофонда

• «Полезность» инбридинга  

– очистка популяций от груза вредных мутаций 
(помни о храповике Меллера)



Если Fst=0,

• т.е. соотношение частот генотипов в популяции 
однозначно определяется частотами аллелей и 

соответствует уравнению Харди-Вайнберга

p2+2pq+q2

• то в такой популяции
Нет избирательного скрещивания (панмиксия)

Не возникают мутаций

Нет меойтического драйва (расхождение хромосом у гетерозигот 1:1

Нет миграций (изолированная популяция)

Нет дрейфа (бесконечная численность)

Нет отбора (равная приспособленность)



Мутации
Fst?

• p1=p0-up0=p0(1-u)

• p2=p1-up1=p1(1-u)

• p2=p1(1-u)=p0(1-u)(1-u)= p0(1-u)2

• pt= p0(1-u)t

• Пусть u= 10-5

• от р=1 до р=0.99  за 1000 поколений

• от р=0.50 до р=0.49  за 2000 поколений

• от р=0.10 до р=0.09  за 10000 поколений

u
A   a



Мутации
u

A a

v



Если Fst=0,

• т.е. соотношение частот генотипов в популяции 
однозначно определяется частотами аллелей и 

соответствует уравнению Харди-Вайнберга

p2+2pq+q2

• то в такой популяции
Нет избирательного скрещивания (панмиксия)

Не возникают мутаций

Нет меойтического драйва (расхождение хромосом у гетерозигот 1:1)

Нет миграций (изолированная популяция)

Нет дрейфа (бесконечная численность)

Нет отбора (равная приспособленность)



Мейотический драйв.
Fst?

SR

S+R+ S+R

0

00

100

100

100

1:1 5:95 0:0

1:1 1:1 1:1

S+R+

SR

S+R



Мейотический драйв
или преимущественная передача аллеля от 

гетерозигот

• Ближний результат 
– постепенное увеличение частоты драйвера (Fst<0)

• Конечный результат –
• фиксация драйвера

• вымирание

• стабильный полиморфизм.



Если Fst=0,

• т.е. соотношение частот генотипов в популяции 
однозначно определяется частотами аллелей и 

соответствует уравнению Харди-Вайнберга

p2+2pq+q2

• то в такой популяции
Нет избирательного скрещивания (панмиксия)

Не возникают мутаций

Нет меойтического драйва (расхождение хромосом у гетерозигот 1:1)

Нет миграций (изолированная популяция)

Нет дрейфа (бесконечная численность)

Нет отбора (равная приспособленность)



Миграции и поток генов
Fst?

0

0,2

0,4

0,6

0,8

1

BB Bb bb

0

0,2

0,4

0,6

0,8

1

BB Bb bb

поп. 1 поп. 2

0

0,5

1

BB Bb bb

0

0,5

1

BB Bb bb

р=0.1 р=0.9

р=0.5 р=0.5



Миграции

• Континент – остров

• Острова в океане

• Stepping stone

m

m



Миграции

• Континент – остров
p=0.9

m=1%

500 поколений 

p1 = (1-m)po + mP



Миграции
Острова в океане

m=1%



Способность ощущать вкус фенилтиомочевины
(ФТМ) 







tbИстория расселения кошек

https://sites.google.com/site/catsandgenes/



Миграции

• Результат –

– выравнивание различий между популяциями

– предотвращение обеднения генофондов, 
излишней специализации 

• Скорость выравнивания зависит от

– доли мигрантов

– разницы в частотах



Литература

Ф. Хедрик. Генетика популяций. М.: Техносфера 2003

Айала Ф. Введение в популяционную и эволюционную генетику. Мир- 1984. 

https://class.coursera.org/geneticsevolution-002/lecture/index



P.S.

Сумма частот  аллелей ВСЕГДА 
равна 1!!!!!!!!! Сумма частот  
генотипов  ВСЕГДА равна 1!!!

Если не равна, значит вы сделали 
арифметическую ошибку. 

Пересчитайте.
Равенство сумм единице 

НЕ свидетельствует о 
равновесии!!!

Не умеешь считать Харди? 
Не ходи на экзамен!


