
Молекулярная Зоология, весна 2011

лекция 2

Видообразование и «гены видообразования». 
Генетические механизмы, участвующие в формировании 

новых видов (часть 1).



Структура курса

 Лекция 1. Введение в курс. Происхождение генного 
разнообразия: дупликации, мобильные элементы, 
альтернативный сплайсинг.

 Лекция 2. Гены видообразования. Генетические 
механизмы участвующие в формировании новых видов

 Лекция3. Геногеография (филогеография). 
Реконструкция расселений и формирования фаун путем 
сравнения генов.

 Лекция 4. От генотипа к фенотипу: регуляция на уровне 
транскрипции и трансляции, белок-ДНК и белок-белок 
взаимодействие.

 Лекция 5. Организация биохимических каскадов и их 
регуляция. 



Структура курса (часть 2, Evo-Devo)

 Лекция 6 и 7. Происхождение многоклеточных. От 
двухслойных к трехслойным. Hox-гены и эволюция 
членистоногих. Формирование продольной и 
дорзовентральной осей.

 Лекция 8. От генотипа к фенотипу (и обратно).

 Лекция 9. Механизмы адаптаций на молекулярном уровне

 . Зоология в «пост-геномную» эру. Анализ экспрессии генов 
на микрочипах, Новые технологии в секвенировании -
платформа 454,  Solid и Illumina. Протеомика.

 Лекция 10. Заключительная. Обзор современного 
«инструментария» зоолога и что нас ждет в ближайшие 5-10 
лет. 



Дерева- виды и гены



Генеалогия генов и видообразование

видообразование

Сегрегация аллелей

Область общих аллелей
(гаплотипов) у молодых видов

Время
(поколения)

предок

Вид А Вид Б

Вопрос 1: Можно ли распознать 
генетически молодые виды?

Вопрос 2: Как виды знают, что они 
виды?



Эрнст Майр (Ernst 

Mayr) 1904-2005

 В 21 год (1926)  бросает медицину и поступает на работу в 
Берлинский музей

 В 22 года экспедиции в Новую Гвинею и на Соломоновы острова 
(на деньги Ротшильда)

 Создатель Биологической концепции вида и парапатрического 
видообразования

 Ярый противник «gene-centered view of evolution» Докинса, 
считал что эволюционируют не гены а геномы



Ключевые монографии по 
видообразованию

 Mayr 1963 Animal species and evolution

 White 1978 Modes of speciation

 Grant 1981 Plant speciation

 Jerry A. Coyne and H. Allen Orr,  2004 Speciation

http://www.amazon.com/gp/reader/0878930892/ref=sib_dp_pt


Определение (концепция) вида должно 
решать следующие задачи

 1. Помочь в классификации

 2. описывать дискретные природные явления (группы 
организмов) 

 3. Помочь понять как эти «дискретные явления» 
возникли в природе

 4. Отражать эволюционную историю 

 5. Быть применимо к максимальному числу 
организмов

 Ни одна концепция вида не решает ВСЕ поставленные 
задачи



Некоторые концепции вида 
(по Coyne and Orr, 2004)

 Биологическая (BSC) виды – группы скрещивающихся 
природных популяций, репродуктивно изолированные от
других групп (Mayr, 1995)

 Genotypic cluster sp. c. (GCSC) виды – это (морфологически 
или генетически) различающиеся группы особей у которых 
есть хиатус с другими кластерами.(Mallet 1995)

 Recognition Sp.C. (RSC) виды – группы особей, имеющих 
общую систему размножения (Paterson, 1985)

 Cohesion Species Concept (CSC) -внутривидовая 
согласованность работы генов в организме. (Templeton 

1989)

 (cohesion: общ. связь; согласие; сплочённость; сцепление; сила сцепления)



Некоторые концепции вида (продолжение)

 Экологическая концепция вида (EcSC) –населяют свою 
адаптивную зону в пределах ареала. (Van Valen, 1976)

 Эволюционная концепция вида (EvSC) – отдельная линия 
(предок-потомок) популяций , имеющих свою 
эволюционную тенденцию и общую судьбу (Simpson, 1961)

 Филогенетичекая концепция 1(PSC1) Монофилетичный 
кластер организмов диагностически отличающийся от 
других кластеров (Cracraft, 1989)

 PSC2 Наименьшая группа имеющая общего предка

 Генеалогическая концепция (PSC3, GSC) базальная группа 
организмов, чьи гены коалесцируют друг с другом раньше, 
чем с генами организмов из других групп



Speciation

Speciation, the origin of species, is, in a sense, origin of incompatibility

between organisms. There are several modes of speciation:

1) Phyletic - in the course of evolution of one lineage it changes so

profoundly that current organisms and their remote ancestors must

be attributed to different species (here Zeno's paradox is obvious).

Naturally, phyletic speciation is hard to study.

2) Allopatric - two lineages evolve independently, because their ranges

do not overlap, and eventually become different species.

Allopatric speciation is not a specific process, but just a by-product

of independent divergence.

3) Sympatric - a (sexual) population splits into two species without

geographic isolation.

Sympatric speciation is a complex and fascinating process.

A.S.Kondrashov, 

лекции на ББС



Классическое видообразование по Майру



Видообразование в присутствии 
гибридизации (потока генов)

 Два вида североамериканских 
пещерных саламандр 
произошли от ручьевой 
саламандры без 
географического барьера с 
предковым видом.

 Различные сценарии потока 
генов на разных этапах 
видообразования и 
предполагаемый результат

(Nosil 2008)



Доказать симпатрическое 
видообразование крайне сложно
( рыбы в озере Апойо, Никарагуа)



Amphilophus flock



«Гены видообразования»

 Сколько генов участвует в видообразовании?

 Какой у них “effect size” (Какой вклад вносит каждый 
из генов в общую репродуктивную изоляцию)

 Возникают ли мутации “de novo” или отбираются из 
имеющегося природного полиморфизма?

 Насколько важна «несовместимость Добжанского-
Мюллера» по сравнению с суммарным эффективным 
значением генов?

 Какие изменения чаще играют рольв 
видообразовании – изменения в регуляторных сайтах 
или в кодирующей последовательности?



Критерий «генов видообразования»
(по Nosil and Schluter, 2011)

 1. Необходимо показать, что на настоящее время ген 
участвует в репродуктивной изоляции

 2. Дивергенция в этом гене произошла до завершения 
процесса видообразования

 3. Необходимо оценить вклад гена в репродуктивную 
изоляцию во время когда этот ген дивергировал (т.е. 
на ранних этапах видообразования)



Одного гена достаточно для 
видообразования?
Дупликация важного гена и быстрая деградация альтернативных 
паралогов ведут к частичной гибридной стерильности

При скрещивании двух лабораторных 

линий арабидопсиса, происходящих от 

разных природных популяций в первом 

поколении гибридов никаких отклонений от 

нормы не наблюдается, 

но при дальнейшем скрещивании гибридов 

между собой часть образующихся семян 

оказывается нежизнеспособной. 

Гибель семян объясняется 

существованием несовместимых 

комбинаций аллелей двух локусов 

паралогов. Один из локусов располагается 

на 1-й хромосоме LD1.1), другой — на 

пятой (LD1.5). 



Несовместимость Добжанского-Мюллера

So, far, just one pair of such genes ("A and B") has been identified, that causes lethality of 

in F1 hybrid males in matings between Drosophila melanogaster and D. simulans (Science

314, 1292 - 1295, 2006; Current Biology 17, R125-R127, 2007). These genes are Hybrid male 

rescue (Hmr), functionally diverged in D. melanogaster, and Lethal hybrid rescue (Lhr), 

functionally diverged in D. simulans.

When D. melanogaster females (red) are crossed to D. simulans males (blue), only sterile 

hybrid daughters are produced because hybrid sons die. Left bars, sex chromosomes; right 

bars, second chromosome; small hooked bar, Y chromosome. Hmrmel is incompatible with 

Lhrsim, causing lethality of hybrid males. Hybrid daughters are viable because they are 

heterozygous Hmrmel/Hmrsim. A.S.Kondrashov, 

лекции на ББС



For other pairs of loci harboring incompatible alleles, only one member has been identified 

so far. Matings between the same pair of species, D. melanogaster and D. simulans, lead to 

incompatible interactions of D. simulans alleles of two autosomal genes that encode 

components of the nuclear pore complex, nucleoporin 96kDa and nucleoporin 160kDa 

(nup96 and nup160), with D. melanogaster alleles of one or more X chromosome loci (so far 

unidentified). Again, nup96 and nup160 evolved under strong positive selection (Science

323, 779 - 782, 2009).

The ratio of non-synonymous (Ka) and 

synonymous (Ks) substitution rates in 

the evolution of Drosophila nup96. 

A.S.Kondrashov, 

лекции на ББС



Байндин морских ежей
Белок bindin покрывает акросому спермия 

морского ежа и способствует связыванию 

с вителлиновой оболочкой яйцеклетки 

(Metz et al. 1994)

У разных видов большое количество 

аминокислотных замен – признак 

движущего отбора

Полная репродуктивная изоляция – при 8-

10 аминокислотных заменах в bindin (и 

предположительно, в bindin-рецепторе 

яйца.

Рецептор на яйце, комплиментарный байндину:



У устриц все то же самое!



Мидии – все тот же полиморфный белок на 
спермии.



Выбор самкой D. pseudoobscura самца своего 
вида кодируется четырьмя локусами  

 Распределение факторов, 
препятствующих 
гибридизации между D.

pseudoobscura and D. 

persimilis на хромосомах
(QTL анализ) 



Эксперимент «с выбором» и «без выбора»

Видоспецифичность оплодотворения в 4 раза выше, когда 

оплодотворяют смесью спермы двух видов!



Движущий отбор в доменах связывания с 
белками спермия



После завершения видообразования отбор 
может благоприятствовать появлению 
новых аллелей байндина

У морских ежей редкие аллели препятствуют полиспермии и 

повышают успех оплодотворения (по Levitan and Ferrell 2006)



Генеалогия «генов видообразования» и 
нейтральных локусов

Palumbi 2011



«Сенсорное видообразование» у 
насекомых (и не только)



Кукурузная моль Ostrinia nubilalis – 2 расы 
отличаются пропорциями феромонов.



Боярышниковая моль Rhagoletis pomonella

 Классический 
пример 
видообразования, 
приуроченного к 
специализации на 
объекте питания 
(изначально 
боярышник, затем 
яблоня, в последнее 
время -шиповник) и 
ассортативному
скрещиванию.


