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1. Àêêóìóëèðóþùàÿ  ðîëü åñòåñòâåííîãî îòáîðà
(Games:  Woozleology)

Ìíîãèå êðèòèêè îòâåðãàþò òåîðèþ Äàðâèíà íà òîì îñíîâàíèè, ÷òî îíà
ÿêîáû ïðîâîçãëàøàåò îñíîâíûì ìåõàíèçìîì ýâîëþöèè ñëó÷àéíûå èçìå-
íåíèÿ â ñòðîåíèè îðãàíèçìîâ. Â ýòîé ñâÿçè øèðîêî èçâåñòíà àíàëîãèÿ
ìåæäó ýâîëþöèåé è îáåçüÿíîé, ñèäÿùåé çà ïèøóùåé ìàøèíêîé è â
ñîâåðøåííî ñëó÷àéíîì ïîðÿäêå óäàðÿþùåé ïî êëàâèøàì. Âïåðâûå îíà
áûëà èñïîëüçîâàíà îêîëî 130 ëåò íàçàä Òîìàñîì Ãåêñëè â åãî çíàìåíè-
òîì äèñïóòå ñ åïèñêîïîì Êàíòåðáåðèéñêèì Ñ. Âèëüáåðôîðñîì. Ñêîëüêî
âðåìåíè ïîòðåáóåòñÿ îáåçüÿíå, ÷òîáû ñëó÷àéíî âîñïðîèçâåñòè, íàïðèìåð,
òåêñò “Ãàìëåòà” Â. Øåêñïèðà? Ïîäñ÷åòû ïîêàçûâàþò, ÷òî äëÿ ýòîãî
íåäîñòàòî÷íî âñåãî âðåìåíè, â òå÷åíèå êîòîðîãî ñóùåñòâóåò Âñåëåííàÿ.
Îäíàêî, ìîæíî ëè íà ýòîì îñíîâàíèè îòâåðãàòü òåîðèþ ýâîëþöèè æèâûõ
îðãàíèçìîâ ïóòåì åñòåñòâåííîãî îòáîðà?

Ðè÷àðä Äîêèíñ â ñâîåé èçâåñòíîé êíèãå “Ñëåïîé ÷àñîâùèê” (Dawkins,
1986) ïîêàçàë, ÷òî îáñóæäàåìûé ïðèìåð ñ îáåçüÿíîé ñîâåðøåííî èãíî-
ðèðóåò íàêàïëèâàþùóþ (àêêóìóëèðóþùóþ) ðîëü åñòåñòâåííîãî îòáîðà.
Ïðåäïîëîæèì, ÷òî íàøåé îáåçüÿíå íóæíî íàïå÷àòàòü âñåãî òîëüêî îäíó
ôðàçó èç “Ãàìëåòà”: “Methinks it is like a weasel” (“Ìíå êàæåòñÿ îíî ïîõîæå
íà ëàñêó” – ôðàçà èç ðàçãîâîðà Ãàìëåòà è Ïîëîíèÿ, â êîòîðîì îíè
îáñóæäàþò ôîðìó îáëàêà íà íåáå). Ïîñêîëüêó ýòà ôðàçà ñîäåðæèò 28 çíà-
êîâ, âêëþ÷àÿ ïðîáåëû, îáåçüÿíà, èñïîëüçóÿ 27 çíàêîâ (26 áóêâ ëàòèíñêîãî
àëôàâèòà ïëþñ ïðîáåë),  ìîãëà áû ñëó÷àéíî íàïå÷àòàòü åå â îäíîé èç
2728, èëè îêîëî 1040 ïîïûòîê, äëÿ ÷åãî, êîíå÷íî, ïîòðåáîâàëîñü áû êîëîñ-
ñàëüíîå âðåìÿ. Äîêèíñ óáåäèòåëüíî äåìîíñòðèðóåò, êàê ýòà ôðàçà ìîãëà
áû äîâîëüíî áûñòðî âîçíèêíóòü “ýâîëþöèîííûì ïóòåì” â ðåçóëüòàòå
àêêóìóëèðóþùåãî îòáîðà èç ïåðâîíà÷àëüíî ñëó÷àéíîãî ñî÷åòàíèÿ 28
çíàêîâ.

Ìû ïðåäëàãàåì âàì êîìïüþòåðíóþ ïðîãðàììó, êîòîðàÿ â èãðîâîé ôîð-
ìå ðåàëèçóåò ýòó èäåþ Äîêèíñà, âåëèêîëåïíî äåìîíñòðèðóÿ íàêàïëè-
âàþùóþ ñèëó åñòåñòâåííîãî îòáîðà. Àâòîð ïðîãðàììû – ïðîôåññîð Óíè-
âåðñèòåòà øòàòà Ìèííåñîòà (ÑØÀ) Don Alstad – íåìíîãî èçìåíèë ôðàçó,
âçÿòóþ Äîêèíñîì èç “Ãàìëåòà”, è îíà âûãëÿäèò â åãî ïðîãðàììå êàê
“METHINKS IT IS LIKE A WOOSLE”, â ñîîòâåòñòâèè ñ ïðîèçíîøåíèåì åãî
òðåõëåòíåãî ñûíà, óáåæäåíîãî, ÷òî âåðøèíà àíãëèéñêîé ëèòåðàòóðû – ýòî
ïðîèçâåäåíèå À. Ìèëíà “Âèííè Ïóõ è âñå, âñå, âñå”.

Ïðîãðàììà ðàáîòàåò ñëåäóþùèì îáðàçîì:
(à) Èñõîäíàÿ ôðàçà ñîñòîèò èç 28 çíàêîâ, ñëó÷àéíûì îáðàçîì âûáðàííûõ
èç ëàòèíñêîãî àëôàâèòà (26 áóêâ ïëþñ ïðîáåë). Äëÿ ýòîãî Populus
ãåíåðèðóåò ñëó÷àéíîå öåëîå ÷èñëî â èíòåðâàëå îò 1 äî 27. Åñëè ýòî ÷èñëî
1, ïðîãðàììà ñòàâèò íà äàííîå ìåñòî áóêâó íà “A”, åñëè ýòî 2 – “B”,  è òàê
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äàëåå äî “Z”; ÷èñëî 27 ñîîòâåòñòâóåò “ïðîáåëó”. Ñîñòàâëåííàÿ òàêèì
îáðàçîì ôðàçà ñòàíîâèòñÿ “ðîäèòåëüñêîé” äëÿ ñëåäóþùåãî ïîêîëåíèÿ.
(á) Òåïåðü èñõîäíàÿ ðîäèòåëüñêàÿ ôðàçà ïðîèçâîäèò íåêîòîðîå êîëè÷åñ-
òâî ïîòîìêîâ – “âûâîäîê”. Ïî óìîë÷àíèþ ðàçìåð ýòîãî âûâîäêà – 50
îñîáåé, íî âû ìîæåòå óñòàíîâèòü è äðóãóþ âåëè÷èíó. Äëÿ òîãî, ÷òîáû
ïðîèçâåñòè êàæäîãî “ïîòîìêà”, ïðîãðàììà êîïèðóåò èñõîäíóþ ôðàçó, íî
â ïðîöåññå ýòîãî êîïèðîâàíèÿ âîçíèêàþò “ìóòàöèè”. Äëÿ êàæäîãî çíàêà â
ðîäèòåëüñêîé ôðàçå Populus ãåíåðèðóåò ñëó÷àéíîå ÷èñëî â èíòåðâàëå îò
0 äî 1 è ñðàâíèâàåò åãî ñ çàäàííîé ïîëüçîâàòåëåì “÷àñòîòîé ìóòàöèé”.
Ýòî ñðàâíåíèå îïðåäåëÿåò, ñîõðàíèòñÿ ëè â äàííîé ïîçèöèè ïðåæíÿÿ
áóêâà, èëè æå åå çàìåíèò íîâàÿ, ñëó÷àéíî âûáðàííàÿ ñðåäè òåõ æå 27
çíàêîâ. Íàïðèìåð, åñëè ÷àñòîòà ìóòàöèé ñîñòàâëÿåò 0.1, à ñëó÷àéíîå
÷èñëî îêàçàëîñü áîëüøå ýòîé âåëè÷èíû, Populus ñîõðàíèò â äàííîì ìåñòå
ïðåæíþþ áóêâó, åñëè æå ñëó÷àéíîå ÷èñëî ìåíüøå 0.1, ôðàçà-ïîòîìîê
ïîëó÷èò èíóþ “ìóòàíòíóþ” áóêâó, âûáðàííóþ â ñëó÷àéíîì ïîðÿäêå, êàê ýòî
áûëî îïèñàíî âûøå. Òàê âîçíèêàåò íîâàÿ ôðàçà – “ïîòîìîê” èñõîäíîé.
Ïðîöåññ ïîâòîðÿåòñÿ ñòîëüêî ðàç, ñêîëüêî íåîáõîäèìî äëÿ ïðîäóöèðîâà-
íèÿ âñåãî âûâîäêà.
(â) Íà ñëåäóþùåì ýòàïå âåñü âûâîäîê ïîòîìêîâ ïîäâåðãàåòñÿ “åñòåñòâåí-
íîìó îòáîðó”. Populus ïîñëåäîâàòåëüíî ñðàâíèâàåò âñå ôðàçû âûâîäêà
ñ çàäàííîé àâòîðîì èñêîìîé ôðàçîé “METHINKS IT IS LIKE A WOOSLE”,
è âûáèðàåò òó èç íèõ, êîòîðàÿ â íàèáîëüøåé ñòåïåíè (ò.å. ïî íàèáîëüøåìó
÷èñëó ïîçèöèé) ñîâïàäàåò ñ èñêîìîé. Ýòà îòîáðàííàÿ ôðàçà è ñòàíîâèòñÿ
ðîäèòåëüñêîé äëÿ ñëåäóþùåãî ïîêîëåíèÿ, ò.å. ïðîèçâîäèò íîâûé âûâîäîê
â ñîîòâåòñòâèè ñ îïèñàííîé âûøå ñõåìîé.
(ã) Populus ïîâòîðÿåò âåñü ïðîöåññ äî òåõ ïîð, ïîêà öåëü íå áóäåò äîñ-
òèãíóòà, ò.å. íå îáðàçóåòñÿ çàäàííàÿ ôðàçà.

Ïîìèìî ìóòàöèé è îòáîðà, â ïðîãðàììå ïðåäóñìîòðåíà òàêæå âîçìîæ-
íîñòü èñïîëüçîâàíèÿ åùå îäíîé ýâîëþöèîííîé ñèëû – ðåêîìáèíàöèè. Îíà
âêëþ÷àåòñÿ â ïðîöåññ “ýâîëþöèè” â òîì ñëó÷àå, åñëè âû ââåäåòå çíà÷åíèå
ïàðàìåòðà ÷àñòîòû ðåêîìáèíàöèè (“Recombination Fraction”) áîëüøå íóëÿ
(ñì. íèæå). Â ýòîì ñëó÷àå Populus êàæäûé ðàç ãåíåðèðóåò äâå ðîäèòå-
ëüñêèå ôðàçû – P1 è P2. Ñëó÷àéíî âûáðàâ îäíó èç íèõ, ïðîãðàììà
íà÷èíàåò îïèñàííûé âûøå ïðîöåññ êîïèðîâàíèÿ (òðàíñêðèïöèè). Íî íà
ýòîò ðàç Populus ãåíåðèðóåò äâà ñëó÷àéíûõ ÷èñëà âìåñòî îäíîãî äëÿ
êàæäîé ïîçèöèè ôðàçû. Ïåðâîå èç íèõ ïðîãðàììà ñðàâíèâàåò ñî çíà-
÷åíèåì ïàðàìåòðà ÷àñòîòû ðåêîìáèíàöèè. Åñëè ñëó÷àéíîå ÷èñëî îêà-
çûâàåòñÿ áîëüøå ýòîãî ïàðàìåòðà, òî ïðîöåññ êîïèðîâàíèÿ ïðîäîëæàåòñÿ
îáû÷íûì ïóòåì, åñëè æå ñëó÷àéíîå ÷èñëî ìåíüøå ÷àñòîòû ðåêîìáèíàöèè,
òî ïðîãðàììà ïåðåõîäèò ê ñîîòâåòñòâóþùåé ïîçèöèè âî âòîðîé ðî-
äèòåëüñêîé ôðàçå è ïðîäîëæàåò ïðîöåññ òðàíñêðèïöèè óæå ñ íåå äî òåõ
ïîð, ïîêà íîâîå ñëó÷àéíîå ÷èñëî íå âûçîâåò ñëåäóþùèé “êðîññèíãîâåð”
– ïåðåõîä ê ïåðâîé ðîäèòåëüñêîé ôðàçå, è òàê äàëåå. Âòîðîå ñëó÷àéíîå
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÷èñëî îïðåäåëÿåò äëÿ êàæäîé ïîçèöèè âîçìîæíîñòü ïîÿâëåíèÿ “ìóòàí-
òíîé” áóêâû, êàê ýòî áûëî îïèñàíî âûøå. Äëÿ òîãî, ÷òîáû ñîñòàâèòü íîâóþ
ðîäèòåëüñêóþ ïàðó, Populus âûáèðàåò ïî îïèñàííûì â ï. (â) êðèòåðèÿì
îäíó ôðàçó èç ïåðâîé ïîëîâèíû âûâîäêà è åùå îäíó – èç âòîðîé åãî
ïîëîâèíû. Òàêèì îáðàçîì, â ýòîé ñèòóàöèè îòáîðó ïîäâåðæåíû îáà
“ðîäèòåëÿ”.

Â çàâèñèìîñòè îò âûáðàííûõ çíà÷åíèé îïèñàííûõ âûøå ïàðàìåòðîâ
ïðîãðàììà ðàíüøå èëè ïîçæå (ò.å. ÷åðåç íåñêîëüêî äåñÿòêîâ, ñîòåí èëè
äàæå òûñÿ÷ ïîêîëåíèé) îáÿçàòåëüíî ïðèõîäèò ê çàäàííîé ôðàçå 
“METHINKS IT IS LIKE A WOOSLE”, ïîêàçûâàÿ ýòèì, ÷òî ïðè âçàèìîäåé-
ñòâèè ìóòàöèîííîãî ïðîöåññà è êóìóëÿòèâíîãî îòáîðà ìîæåò áûòü øàã çà
øàãîì, äîâîëüíî ëåãêî è îòíîñèòåëüíî áûñòðî äîñòèãíóò ðåçóëüòàò, âîçíè-
êíîâåíèå êîòîðîãî âñëåäñòâèå ÷èñòî ñëó÷àéíîé êîìáèíàöèè êðàéíå
ìàëîâåðîÿòíî.

Êîíå÷íî, ïðåäëîæåííàÿ ìîäåëü âåñüìà ïðèáëèçèòåëüíî îòðàæàåò
îñîáåííîñòè ïðîöåññîâ ðàçìíîæåíèÿ è íàñëåäîâàíèÿ ó æèâûõ îðãàíèç-
ìîâ. Èñïîëüçîâàííàÿ â íåé ñõåìà îòáîðà òàêæå ñóùåñòâåííî îòëè÷àåòñÿ
îò ðåàëüíîãî ìåõàíèçìà åñòåñòâåííîãî îòáîðà, êîòîðûé íå èìååò çàðàíåå
íàìå÷åííîé öåëè. Òåì íå ìåíåå, îíà äàåò íàì â ðóêè ýëåãàíòíîå äîêàçàò-
åëüñòâî ìîãóùåñòâà àêêóìóëÿòèâíîãî îòáîðà è íàãëÿäíûé àðãóìåíò
ïðîòèâ ïîïûòîê îòðèöàíèÿ è èçâðàùåíèÿ òåîðèè Äàðâèíà.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè (Woozleology Input)

BroodSize  –  Âåëè÷èíà Âûâîäêà – óñòàíàâëèâàåò ÷èñëî ôðàç-ïîòîìêîâ â
êàæäîì ïîêîëåíèè. Çíà÷åíèÿ îò 2 äî 1000; ïî óìîë÷àíèþ 50.

Mutation Rate  –  ×àñòîòà ìóòàöèé – ïàðàìåòð îïðåäåëÿåò âåðîÿòíîñòü
òîãî, ÷òî äàííàÿ áóêâà áóäåò òî÷íî ñêîïèðîâàíà èç ðîäèòåëüñêîé
ôðàçû, èëè æå âûáðàíà ñëó÷àéíî â ðåçóëüòàòå “ìóòàöèè”. Çíà÷åíèÿ
îò 0.0005 äî 0.5; ïî óìîë÷àíèþ 0.05.

Recombination Fraction  –  ×àñòîòà ðåêîìáèíàöèé – îïðåäåëÿåò âåðîÿò-
íîñòü “êðîññèíãîâåðà”, ò.å. ïåðåõîäà â ïðîöåññå êîïèðîâàíèÿ
(“òðàíñêðèïöèè”) îò îäíîé ðîäèòåëüñêîé ôðàçû ê äðóãîé. Çíà÷åíèÿ
îò 0 äî 0.5; ïî óìîë÷àíèþ 0, ÷òî îçíà÷àåò ïîëíîå îòñóòñòâèå
ïðîöåññà ðåêîìáèíàöèè.

Show Recombination?   Yes   No  –  Ïîêàçûâàòü ïðîöåññ ðåêîìáèíàöèè?
Äà  Íåò –  åñëè âûáðàòü “Yes”, òî ïðîöåññ ðåêîìáèíàöèè áóäåò
ïîêàçàí â ñïåöèàëüíîì îêíå (ñì. íèæå), ÷òî, îäíàêî, î÷åíü çàìåä-
ëÿåò ðàáîòó ïðîãðàììû.

Ïîñëå ââîäà âñåõ ïàðàìåòðîâ íàæìèòå <Enter> è âû óâèäèòå íà ýêðàíå
ïåðâóþ ðîäèòåëüñêóþ ôðàçó, ñîçäàííóþ ñëó÷àéíûì îáðàçîì. Ïîñëå ýòîãî



6

íàæàòèå íà <Space Bar> çàïóñêàåò “ïðîöåññ ýâîëþöèè”, êîòîðûé ìîæíî íà
âðåìÿ îñòàíîâèòü è îïÿòü âîçîáíîâèòü íàæàòèåì òîé æå êëàâèøè.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
(Woozleology Output)
Â îêíå ðåçóëüòàòîâ ïðåäñòàâëåíû èñêîìàÿ ôðàçà (Target Phrase)

“METHINKS IT IS LIKE A WOOSLE”, òåêóùàÿ ôðàçà (Current Phrase),
ïîëó÷åííàÿ íà äàííûé ìîìåíò â ðåçóëüòàòå ìóòàöèé è îòáîðà, ïîðÿäêî-
âûé íîìåð òåêóùåãî ïîêîëåíèÿ (Generation), à òàêæå ñòàòèñòèêà íàêîïëå-
íèÿ ñîîòâåòñòâèé (Agreements) ìåæäó òåêóùåé è èñêîìîé ôðàçîé â ðÿäó
ïîêîëåíèé.

Îêíî ðåêîìáèíàöèè (Recombination)
Äåìîíñòðèðóåò, êàê ïðîèñõîäèò ïðîöåññ ðåêîìáèíàöèè ìåæäó äâóìÿ

ðîäèòåëüñêèìè ôðàçàìè P1 è P2 â êàæäîì ïîêîëåíèè. Îäíàêî, â ýòîì
ñëó÷àå ñêîðîñòü ðàáîòû ïðîãðàììû î÷åíü íåâåëèêà, è äëÿ äîñòèæåíèÿ
èñêîìîãî ðåçóëüòàòà ïîòðåáóåòñÿ ñëèøêîì áîëüøîå âðåìÿ. Ïîýòîìó
âêëþ÷àòü ýòî îêíî (ñì. âûøå) ñëåäóåò ëèøü íà íåêîòîðîå âðåìÿ, ÷òîáû
òîëüêî ïðîäåìîíñòðèðîâàòü ïðîöåññ ðåêîìáèíàöèè.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè
Âàøà îñíîâíàÿ çàäà÷à – âûÿñíèòü, êàê âëèÿþò èñïîëüçîâàííûå â ìîäå-

ëè ïàðàìåòðû –  ÷èñëî ïîòîìêîâ (ðàçìåð âûâîäêà), ÷àñòîòà ìóòàöèé è
÷àñòîòà ðåêîìáèíàöèé – íà ñêîðîñòü ýâîëþöèè, ò.å. íà ÷èñëî ïîêîëåíèé,
íåîáõîäèìîå ïðîãðàììå äëÿ ïîëó÷åíèÿ èñêîìîé ôðàçû. Äëÿ ýòîãî èñïî-
ëüçóéòå ðàçíûå çíà÷åíèÿ ïàðàìåòðîâ â ðàìêàõ èõ äîïóñòèìûõ èíòåðâà-
ëîâ. Îòâåòüòå íà âîïðîñ: ñóùåñòâóþò ëè îïòèìàëüíûå ÷àñòîòû ìóòàöèé
è ðåêîìáèíàöèé, îáåñïå÷èâàþùèå ìàêñèìàëüíóþ ñêîðîñòü ýâîëþöèè?

2. Îòáîð ïî äèàëëåëüíîìó àóòîñîìíîìó ëîêóñó
(Selection on a Diallelic Autosomal Locus)

Ïðåäëàãàåìàÿ â äàííîì ðàçäåëå ïðîñòåéøàÿ äåòåðìèíèñòñêàÿ ìîäåëü
ðàññìàòðèâàåò äåéñòâèå îòáîðà íà ÷àñòîòû äâóõ àëëåëåé â àóòîñîìíîì
ëîêóñå â áåñêîíå÷íî áîëüøîé ïîïóëÿöèè, ò.å. â óñëîâèÿõ îòñóòñòâèÿ
ýôôåêòîâ ñëó÷àéíîé âûáîðêè (ãåíåòè÷åñêîãî äðåéôà). Ìû òàêæå ïðåäïîëàãà-
åì, ÷òî õàðàêòåð îòáîðà íå ìåíÿåòñÿ ñî âðåìåíåì, à ñðåäà íå âëèÿåò íà
ôåíîòèïè÷åñêîå âûðàæåíèå ãåíîòèïà.

Â æèçíåííîì öèêëå ëþáîãî îðãàíèçìà îòáîð ìîæåò äåéñòâîâàòü íà
ðàçíûõ ýòàïàõ, íà÷èíàÿ ñ îïëîäîòâîðåííîé çèãîòû. Â îñíîâå ïðîöåññîâ
îòáîðà ëåæàò èíäèâèäóàëüíûå ðàçëè÷èÿ îñîáåé ïî âûæèâàåìîñòè, ñïî-
ñîáíîñòè ê ñïàðèâàíèþ, ïðèâëåêàòåëüíîñòè äëÿ îñîáåé ïðîòèâîïîëîæíîãî
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ïîëà, ÷èñëó ïðîèçâîäèìûõ ãàìåò, âåðîÿòíîñòè óñïåøíîãî îáðàçîâàíèÿ
çèãîòû è ò.ä. Îäíàêî, â äàííîé ìîäåëè ìû ïðåäïîëàãàåì äëÿ óïðîùåíèÿ,
÷òî îòáîð ñâÿçàí òîëüêî ñ ðàçëè÷èÿìè ãåíîòèïîâ ïî âûæèâàåìîñòè è
ïëîäîâèòîñòè.

Áàçîâàÿ ìîäåëü îòáîðà ïî îäíîìó ëîêóñó ñ äâóìÿ àëëåëÿìè

Ïðåäïîëîæèì, ÷òî â ïîïóëÿöèè ïðèñóòñòâóþò äâå àëëåëè (A è a) îäíîãî
ãåíà, âëèÿþùèå íà æèçíåñïîñîáíîñòü è ïëîäîâèòîñòü. Ïðèíÿòî ãîâîðèòü,
÷òî ïîïóëÿöèÿ ïîëèìîðôíà ïî äàííîìó ãåíó (èëè ëîêóñó), è â íåé
âñòðå÷àþòñÿ îñîáè òðåõ ãåíîòèïîâ: AA, Aa è aa. Åñëè ýòè ãåíîòèïû
ðàçëè÷àþòñÿ ïî âûæèâàåìîñòè è ïëîäîâèòîñòè, òî ãåíåòè÷åñêèé ñîñòàâ
ïîïóëÿöèè áóäåò èçìåíÿòüñÿ ñ òå÷åíèåì âðåìåíè, ïîñêîëüêó ÷àñòîòà
áîëåå ïðèñïîñîáëåííîé àëëåëè áóäåò âîçðàñòàòü. Äëÿ òîãî, ÷òîáû ïðîèë-
ëþñòðèðîâàòü äèíàìèêó ýòîãî ìèêðîýâîëþöèîííîãî ïðîöåññà, ïðîñëåäèì
çà ïîâåäåíèåì ïîïóëÿöèè â òå÷åíèå ïîëíîãî ïîêîëåíèÿ, íà÷àâ ñî ñòàäèè
çèãîòû. Ìû áóäåì ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ÷àñòîòà àëëåëè A  ñîñòàâëÿåò p,
àëëåëè a–q = (1–p), à â ïðîöåññå ñïàðèâàíèÿ àëëåëè êîìáèíèðóþòñÿ
ñòðîãî ïðîïîðöèîíàëüíî èõ ÷àñòîòàì â ãåíîôîíäå ïîïóëÿöèè. Òîãäà â
ñîîòâåòñòâèè ñ çàêîíîì Õàðäè-Âàéíáåðãà îæèäàåìûå ÷àñòîòû ãåíîòèïîâ
ñîñòàâÿò:  AA – p2, Aa – 2pq, aa – q2. Åñëè ÷èñëåííîñòü îñîáåé â ïîïóëÿ-
öèè â ìîìåíò t ñîñòàâëÿåò Nt, òî îæèäàåìàÿ ÷èñëåííîñòü îñîáåé ýòèõ òðåõ
ãåíîòèïîâ ñîñòàâèò: AA – pt

2Nt, Aa – 2ptqtNt, aa – qt
2Nt.

Òåïåðü äîïóñòèì, ÷òî ýòè òðè ãåíîòèïà èìåþò ðàçíóþ âåðîÿòíîñòü
âûæèâàíèÿ îò çèãîòû äî äîñòèæåíèÿ ïîëîâîçðåëîñòè (äèôôåðåíöèàëüíàÿ
âûæèâàåìîñòü). Åñëè ìû îáîçíà÷èì äîëþ âûæèâøèõ ãåíîòèïîâ AA ÷åðåç
lAA, Aa – lAa è aa – laa, òî ÷èñëî âûæèâøèõ îñîáåé ðàçíûõ ãåíîòèïîâ
ñîñòàâèò: äëÿ AA – lAApt

2Nt, äëÿ Aa – lAa2ptqtNt, äëÿ aa – laaqt
2Nt. Äàëåå

ïðåäïîëîæèì, ÷òî ÷èñëî ãàìåò, îáðàçóåìûõ êàæäîé âçðîñëîé îñîáüþ,
ðàçëè÷íî è çàâèñèò îò ãåíîòèïà (äèôôåðåíöèàëüíàÿ ïëîäîâèòîñòü).
Îáîçíà÷èì ÷èñëî ãàìåò, ïðîäóöèðóåìûõ ãåíîòèïàìè, ñëåäóþùèì îáðà-
çîì: AA – 2mAA, Aa – 2mAa è aa – 2maa. Òîãäà îáùåå ÷èñëî ãàìåò, ïðîäó-
öèðóåìûõ îñîáÿìè  êàæäîãî ãåíîòèïà ñîñòàâèò: äëÿ AA – 2mAAlAApt

2Nt, äëÿ
Aa – 2mAalAa2ptqtNt, äëÿ aa – 2maalaaqt

2Nt. Çàìåòèì, ÷òî ÷èñëî 2 ïðèñóòñòâóåò
â êàæäîì èç ïðèâåäåííûõ âûðàæåíèé ïðîñòî ïîòîìó,  ÷òî âñåãäà äâå
ãàìåòû ñëèâàþòñÿ, îáðàçóÿ îäíó çèãîòó. Â äàëüíåéøåì ìû ñìîæåì ïðîñòî
ðàçäåëèòü îáùåå ÷èñëî ãàìåò íà äâà, ÷òîáû âû÷èñëèòü ÷èñëî îáðà-
çîâàâøèõñÿ çèãîò. ×àñòîòà àëëåëè A â ãàìåòíîì ïóëå äàííîãî ïîêîëåíèÿ
– ýòî ÷èñëî ãàìåò, íåñóùèõ äàííóþ àëëåëü, îòíåñåííîå ê îáùåìó ÷èñëó
ãàìåò îáîèõ òèïîâ.

Îáùåå ÷èñëî ãàìåò A âêëþ÷àåò âñå ãàìåòû, ïðîèçâåäåííûå îñîáÿìè
ñ ãåíîòèïîì AA, è ïîëîâèíó ïðîäóöèðîâàííûõ îñîáÿìè ñ ãåíîòèïîì Aa:

2mAAlAApt
2Nt + (2mAalAa2ptqtNt)/2 (1)
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Ñóììàðíîå ÷èñëî ãàìåò îáîèõ òèïîâ â ïîïóëÿöèè ñîñòàâèò:

2mAAlAApt
2Nt + 2mAalAa2ptqtNt + 2maalaaqt

2Nt (2)

Î÷åâèäíî, ÷òî ÷àñòîòà àëëåëè A  â ãàìåòíîì ïóëå ïîïóëÿöèè – ýòî îòíî-
øåíèå âûðàæåíèÿ 1 ê âûðàæåíèþ 2, èëè:

mAAlAApt
2Nt + mAalAaptqtNt————————————————— (3)

mAAlAApt
2Nt + mAalAa2ptqtNt + maalaaqt

2Nt

Òåïåðü ìû ìîæåì çàâåðøèòü æèçíåííûé öèêë íàøåé ïîïóëÿöèè,
ïåðåéäÿ îò ÷èñëåííîñòè ãàìåò ïîêîëåíèÿ t ê ÷èñëó çèãîò íîâîãî ïîêîëåíèÿ
t+1. Åñëè ïðîöåññ ñëèÿíèÿ ãàìåò ÷èñòî ñëó÷àåí, òî îæèäàåìûå ÷àñòîòû
àëëåëåé ñðåäè çèãîò íîâîãî ïîêîëåíèÿ áóäóò òî÷íî òàêèìè æå, êàê è â
ãàìåòíîì ïóëå. Îáùåå æå ÷èñëî çèãîò ñîñòàâèò ðîâíî ïîëîâèíó ñóì-
ìàðíîãî ÷èñëà ãàìåò. ×àñòîòó àëëåëè A â íà÷àëå íîâîãî ïîêîëåíèÿ pt+1

îïðåäåëÿåò âûðàæåíèå 3, êîòîðîå ìîæíî ïåðåïèñàòü ñëåäóþùèì îáðà-
çîì, óñòðàíèâ èç íåãî Nt:

mAAlAApt
2 + mAalAaptqtpt+1  =  —————————————— (4)

mAAlAApt
2 + mAalAa2ptqt + maa laaqt

2

Îáùàÿ ÷èñëåííîñòü çèãîò â íà÷àëå ñëåäóþùåãî ïîêîëåíèÿ ñîñòàâèò:

Nt+1 = Nt(mAAlAApt
2 + mAalAa2ptqt + maalaaqt

2) (5)

Ïàðàìåòðû mAA è lAA õàðàêòåðèçóþò âûæèâàåìîñòü è ïëîäîâèòîñòü îñîáåé
ñ ãåíîòèïîì AA. Îáû÷íî èõ îáúåäèíÿþò âìåñòå â åäèíûé ïàðàìåòð WAA

= mAAlAA, èìåíóåìûé àáñîëþòíîé ïðèñïîñîáëåííîñòüþ ãåíîòèïà AA.
Òî÷íî òàê æå âû÷èñëÿþò àáñîëþòíóþ ïðèñïîñîáëåííîñòü äâóõ îñòàëüíûõ
ãåíîòèïîâ: WAa = mAalAa, Waa = maalaa. Â ðàññìàòðèâàåìîé ìîäåëè ìû ïðåä-
ïîëàãàåì, ÷òî àáñîëþòíàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü êàæäîãî ãåíîòèïà íåèçìåí-
íà è íå çàâèñèò îò ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè è ãåíîòèïîâ, îò ñîñòîÿíèÿ ñðå-
äû îáèòàíèÿ, à òàêæå è îò ñîñòîÿíèÿ äðóãèõ ëîêóñîâ. Êîíå÷íî, âñå ýòè
ïðåäïîëîæåíèÿ î÷åíü äàëåêè îò äåéñòâèòåëüíîñòè, íî îíè ïîçâîëÿþò
ïîñòðîèòü ïðîñòåéøóþ ìîäåëü îòáîðà.

Ìû ìîæåì ïåðåïèñàòü âûðàæåíèÿ 4 è 5 â áîëåå êîìïàêòíîì âèäå,
èñïîëüçóÿ àáñîëþòíóþ ïðèñïîñîáëåííîñòü âìåñòî ðàçäåëüíûõ ïàðàìåò-
ðîâ âûæèâàåìîñòè è ïëîäîâèòîñòè:

Nt+1 = Nt(WAApt
2 + WAa2ptqt + Waaqt

2) (6)

  WAApt + WAaqtpt+1  =  pt –——————————— (7)
   WAApt

2 + WAa2ptqt + Waaqt
2

Ýòè äâà âûðàæåíèÿ íàçûâàþò ðåêóðñèîííûìè óðàâíåíèÿìè, ïîñêîëüêó îíè
ïîçâîëÿþò ïîñëåäîâàòåëüíî ðàññ÷èòûâàòü ÷àñòîòû àëëåëåé, îñîáåé ñ
ðàçíûìè ãåíîòèïàìè è ÷èñëåííîñòü ïîïóëÿöèè â ëþáîì ïîêîëåíèè,
èñõîäÿ èç âåëè÷èíû ýòèõ ïàðàìåòðîâ â ïðåäøåñòâóþùåì ïîêîëåíèè, ò.å.
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ïðîñëåæèâàòü äèíàìèêó îòáîðà â ñêîëü óãîäíî äëèòåëüíîé ÷ðåäå ïîêîëå-
íèé. Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ÷èñëèòåëü â óðàâíåíèè 7 ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé ñðåäíåâçâåøåííóþ ïðèñïîñîáëåííîñòü àëëåëè A âî âñåõ åå ãåíîòè-
ïè÷åñêèõ êîìáèíàöèÿõ, à çíàìåíàòåëü – ýòî ñðåäíÿÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü
ïîïóëÿöèè, ò.å. ñðåäíåâçâåøåííàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü âñåõ òðåõ ãåíîòè-
ïîâ.

Ìîäèôèêàöèè ìîäåëè

Çàìåòèì, ÷òî ñîãëàñíî óðàâíåíèþ 7 ñêîðîñòü èçìåíåíèÿ ÷àñòîòû àëëå-
ëè A îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ çàâèñèò îò îòíîøåíèÿ ïðèñïîñîáëåí-
íîñòåé (÷èñëèòåëÿ ê çíàìåíàòåëþ), íî íå îò èõ àáñîëþòíîé âåëè÷èíû.
Ïðåäïîëîæèì, ÷òî â íàøåé ïîïóëÿöèè âûæèâàåìîñòü è ïëîäîâèòîñòü
îñîáåé âñåõ òðåõ ãåíîòèïîâ óâåëè÷èëàñü â äâà ðàçà. Â ðåçóëüòàòå ñêî-
ðîñòü ðîñòà ïîïóëÿöèè â ñîîòâåòñòâèè ñ óðàâíåíèåì 6 òàêæå óâåëè÷èòñÿ
â äâà ðàçà. Îäíàêî, ýòî ñîâåðøåííî íå ñêàæåòñÿ íà ÷àñòîòàõ àëëåëåé è
ãåíîòèïîâ, ïîñêîëüêó åñëè ìû óìíîæèì ÷èñëèòåëü è çíàìåíàòåëü â óðàâ-
íåíèè 7 íà äâà, òî âåëè÷èíà pt+1 íå èçìåíèòñÿ. Èìåííî ïîýòîìó óäîáíåå
âûðàæàòü ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåíîòèïîâ íå â àáñîëþòíûõ, à â îòíîñèòåëü-
íûõ âåëè÷èíàõ. Äëÿ ýòîãî èñïîëüçóþò ïàðàìåòð îòíîñèòåëüíîé ïðèñïî-
ñîáëåííîñòè, îáîçíà÷àåìûé ìàëåíüêîé áóêâîé w. Îòíîñèòåëüíóþ ïðèñïî-
ñîáëåííîñòü ãåíîòèïà, îáëàäàþùåãî â äàííûõ óñëîâèÿõ íàèáîëüøåé
âûæèâàåìîñòüþ è ïëîäîâèòîñòüþ (ïóñòü ýòî áóäåò, íàïðèìåð, ãåíîòèï
AA), ïðèíèìàþò ðàâíîé åäèíèöå, à ïðèñïîñîáëåííîñòè îñòàëüíûõ ãå-
íîòèïîâ âçâåøèâàþò îòíîñèòåëüíî âåëè÷èíû ìàêñèìàëüíîé àáñîëþòíîé
ïðèñïîñîáëåííîñòè: wAA = WAA / WAA = 1; wAa = WAa / WAA; waa = Waa / WAA.
Òåïåðü óðàâíåíèå 7 ìîæíî ïåðåïèñàòü ñëåäóþùèì îáðàçîì:

  wAApt + wAaqtpt+1  =  pt ——————————— (8)
    wAApt

2 + wAa2ptqt + waaqt
2

Çäåñü, êàê è â óðàâíåíèè 7, ÷èñëèòåëü ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñðåäíåâ-
çâåøåííóþ ïðèñïîñîáëåííîñòü àëëåëè A, íî òîëüêî íå àáñîëþòíóþ, à
îòíîñèòåëüíóþ, à çíàìåíàòåëü – ýòî ñðåäíåâçâåøåííàÿ ïðèñïîñîáëåí-
íîñòü âñåõ ãåíîòèïîâ ò.å. ñðåäíÿÿ îòíîñèòåëüíàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü
ïîïóëÿöèè.

Âåëè÷èíû îòíîñèòåëüíîé ïðèñïîñîáëåííîñòè ãåíîòèïîâ ïîçâîëÿþò
ýâîëþöèîíèñòó ïðåäñêàçûâàòü õîä îòáîðà è ÷àñòîòû àëëåëåé â áóäóùåì,
íî îíè ñîâåðøåííî áåñïîëåçíû äëÿ ýêîëîãà, êîòîðîìó íåîáõîäèìî
ïðîãíîçèðîâàòü äèíàìèêó ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèè â ñîîòâåòñòâèè ñ óðàâ-
íåíèåì 6. Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ìèêðîýâîëþöèîííûå èçìåíåíèÿ â
ïîïóëÿöèè íèêàê íå ñâÿçàíû ñ åå äèíàìèêîé: ÷àñòîòà àëëåëè, îáëàäàþ-
ùåé íàèâûñøåé ïðèñïîñîáëåííîñòüþ, ìîæåò âîçðàñòàòü â òî âðåìÿ, êîãäà
ïîïóëÿöèÿ ñîêðàùàåòñÿ â ðàçìåðàõ.
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Îòíîñèòåëüíàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü w – ýòî ìåðà ýâîëþöèîííîãî óñïå-
õà, îíà êîëè÷åñòâåííî õàðàêòåðèçóåò ñïîñîáíîñòü îñîáåé, îáëàäàþùèõ
äàííûì ãåíîòèïîì, âûæèâàòü è ðàçìíîæàòüñÿ ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè
îñîáÿìè. Â ðÿäå ñëó÷àåâ îêàçûâàåòñÿ òàêæå óäîáíûì èñïîëüçîâàòü îáðà-
òíóþ ìåðó, îáîçíà÷àåìóþ êàê êîýôôèöèåíò îòáîðà, äëÿ òîãî, ÷òîáû
èçìåðèòü èíòåíñèâíîñòü îòáîðà, äåéñòâóþùåãî ïðîòèâ îñîáåé êàæäîãî
ãåíîòèïà:

sAA = 1–wAA sAa = 1–wAa saa = 1–waa

Êîýôôèöèåíòû îòáîðà îêàçûâàþòñÿ íàèáîëåå óäîáíûìè, êîãäà ìû
èññëåäóåì âëèÿíèå ýêñïðåññèè ãåíîâ íà ñêîðîñòü ìèêðîýâîëþöèîííûõ
èçìåíåíèé. Ìû ìîæåì ïåðåïèñàòü îñíîâíîå óðàâíåíèå 8, èñïîëüçóÿ
êîýôôèöèåíòû îòáîðà è åùå îäèí ïàðàìåòð h, èçìåðÿþùèé ñòåïåíü
äîìèíèðîâàíèÿ. Ïðåäïîëîæèì, ÷òî îòáîð áëàãîïðèÿòñòâóåò àëëåëè A è
÷òî îòíîñèòåëüíûå ïðèñïîñîáëåííîñòè äâóõ ãîìîçèãîò ñîñòàâëÿþò:
wAA = 1 è waa = (1–s). Òîãäà îòíîñèòåëüíàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåòåðîçèãî-
òû ìîæåò áûòü âûðàæåíà êàê wAa = (1–hs)  è áóäåò çàâèñåòü îò ñòåïåíè
äîìèíèðîâàíèÿ àëëåëè A. Åñëè äîìèíèðîâàíèå ÿâëÿåòñÿ ïîëíûì, òî h = 0
è òîãäà wAA = wAa = 1. Åñëè äîìèíèðîâàíèå âîîáùå îòñóòñòâóåò (ýòó ñèòó-
àöèþ ÷àñòî íàçûâàþò ïîëóäîìèíàíòíîñòüþ àëëåëåé), òî h = 1/2, è ïðèñïî-
ñîáëåííîñòü ãåòåðîçèãîòû áóäåò èìåòü âåëè÷èíó ïðîìåæóòî÷íóþ ìåæäó
ïðèñïîñîáëåííîñòÿìè ãîìîçèãîò. Ñèòóàöèÿ ïîëíîãî äîìèíèðîâàíèÿ
àëëåëè a íàä A ìîæåò áûòü îïèñàíà âåëè÷èíîé h = 1;  ïðè ýòîì wAa = waa.
Èñïîëüçóÿ ýòè ïàðàìåòðû, ìû ìîæåì ïðåîáðàçîâàòü óðàâíåíèå 8
ñëåäóþùèì îáðàçîì:

   pt + qt(1–hs)
pt+1  =  pt ———————————— (9)

  pt
2 + 2ptqt(1–hs) + qt

2(1–s)

Àíàëèòè÷åñêîå èññëåäîâàíèå ìîäåëè

Ñóùåñòâóåò äâà ðàçëè÷íûõ ïîäõîäà, ïîçâîëÿþùèå íàì âûÿâèòü ñâîé-
ñòâà ëþáîé ìàòåìàòè÷åñêîé ìîäåëè – àíàëèòè÷åñêîå èññëåäîâàíèå è
÷èñëåííîå ìîäåëèðîâàíèå. Ðàññìîòðèì ñíà÷àëà ïåðâûé ïîäõîä. Õîòÿ
óðàâíåíèå 8 äîâîëüíî ãðîìîçäêî, îíî âñå æå íå ñòîëü óæ ñëîæíî äëÿ
àíàëèòè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ. Ïðåäïîëîæèì, ÷òî â ïîïóëÿöèè âîçíèêëî
ðàâíîâåñèå ìåæäó ÷àñòîòàìè äâóõ àëëåëåé. Â ýòîé ñèòóàöèè pt+1 = pt, è ìû
ìîæåì ðåøèòü óðàâíåíèå àíàëèòè÷åñêè, ÷òîáû îïðåäåëèòü óñëîâèÿ òàêîãî
ðàâíîâåñèÿ, ïîäñòàâëÿÿ pt âìåñòî pt+1:

wAApt + wAaqtpt  = pt ——————————— (10)
  wAApt

2 + wAa2ptqt + waaqt
2
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Îòñþäà ïóòåì óïðîùåíèÿ ñëåäóåò:

wAAp3 + wAa2p2q + waapq2 = wAAp2 + wAapq (11)

wAA(p3–p2) + wAa2p2q + waapq2 – wAapq = 0 (12)

Ìû ìîæåì åùå áîëåå óïðîñòèòü âûðàæåíèå 12, çàìåíèâ â íåì q íà (1–p)
è ó÷èòûâàÿ, ÷òî p3–p2 = p2(p–1) = –p2q, ïîëó÷àåì:

–p2qwAA + 2p2qwAa + pq2waa – pqwAa = 0 (13)

è äàëåå: pq [ –pwAA + 2pwAa + qwaa – wAa ] = 0 (14)

Êóáè÷åñêîå óðàâíåíèå 14 èìååò òðè êîðíÿ, îïðåäåëÿþùèå âîçìîæíûå
óñëîâèÿ ðàâíîâåñèÿ. Ïåðâûå äâà èç íèõ (p = 0 è q = 0) íå ïðåäñòàâëÿþò
îñîáîãî èíòåðåñà, ïîñêîëüêó êîãäà â ïîïóëÿöèè îäíà èç àëëåëåé îòñóò-
ñòâóåò, òî åå ÷àñòîòà, êîíå÷íî æå, íå ìîæåò âîçðàñòàòü. Òðåòèé êîðåíü
îïðåäåëÿåòñÿ âûðàæåíèåì:

–pwAA + 2pwAa + qwaa – wAa = 0 (15)

Çàìåíÿÿ â íåì q íà 1–p, ïîëó÷àåì:

  waa – wAap  =  ——————— (16)
  wAA – 2wAa + waa

Ïîëó÷åííîå óðàâíåíèå âåñüìà èíòåðåñíî, ïîñêîëüêó îïèñûâàåò ñèòóà-
öèþ óñòîé÷èâîãî ðàâíîâåñèÿ, ò.å. ñáàëàíñèðîâàííîãî ïîëèìîðôèçìà ïî
äàííîìó ëîêóñó. ßñíî, ÷òî òîëüêî íåêîòîðûå çíà÷åíèÿ îòíîñèòåëüíûõ
ïðèñïîñîáëåííîñòåé óäîâëåòâîðÿþò ýòîìó óðàâíåíèþ è ìîãóò îáåñïå÷èòü
ïîääåðæàíèå ïîëèìîðôèçìà.

Âòîðîé ïóòü àíàëèòè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ ìîäåëè çàêëþ÷àåòñÿ â
âû÷èñëåíèè ñêîðîñòè ìèêðîýâîëþöèè, â íàøåì ñëó÷àå – â îïðåäåëåíèè
ïðèðàùåíèÿ ÷àñòîòû àëëåëè A çà îäíî ïîêîëåíèå, ò.å. )p = pt+1 – pt. Ýòó
âåëè÷èíó ìîæíî îïðåäåëèòü, âû÷èòàÿ pt èç îáåèõ ÷àñòåé óðàâíåíèÿ 8.
Ïîñëå ýòîãî åãî ëåâàÿ ÷àñòü ñòàíîâèòñÿ ðàâíîé )p, à ïðàâóþ ÷àñòü ìîæíî
ïîñëåäîâàòåëüíî ïðåîáðàçîâàòü ñëåäóþùèì îáðàçîì:

  wAApt + wAaqt wAApt + wAaqt)p = pt ———————————  – pt = pt(———————————  – 1)  =
   wAApt

2 + wAa2ptqt + waaqt
2    wAApt

2 + wAa2ptqt + waaqt
2

  (wAApt + wAaqt) – (wAApt
2 + wAa2ptqt + waaqt

2)
= pt ———————————————————

      wAApt
2 + wAa2ptqt + waaqt

2

Ïðîâîäèì äàëüíåéøèå àëãåáðàè÷åñêèå ïðåîáðàçîâàíèÿ ÷èñëèòåëÿ,
çàìåíÿåì (1–pt) íà qt, âûíîñèì qt çà ñêîáêè è ïîëó÷àåì:

  (wAA – wAa)pt+ (wAa – waa)qt)p =  ptqt ———————————— (17)
  wAApt

2 + wAa2ptqt + waaqt
2
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Èç óðàâíåíèÿ 17 ñëåäóåò, ÷òî åñëè ïðèñïîñîáëåííîñòü àëëåëè A âûøå,
÷åì àëëåëè a, ò.å. wAA > wAa > waa, òî )p ïîëîæèòåëüíî ïðè ëþáûõ
÷àñòîòàõ àëëåëåé â ïîïóëÿöèè. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî îòáîð áóäåò íàïðàâëåí-
íûì è ïðèâåäåò ê ïîñòåïåííîé çàìåíå âñåõ àëëåëåé a íà àëëåëè A. Ïîëè-
ìîðôíîå ðàâíîâåñèå âîçìîæíî òîëüêî êîãäà ãåòåðîçèãîòà îáëàäàåò ëèáî
íàèáîëüøåé, ëèáî íàèìåíüøåé ïðèñïîñîáëåííîñòüþ. Â ïåðâîì ñëó÷àå
(ñâåðõäîìèíèðîâàíèå, îäíîëîêóñíûé ãåòåðîçèñ) ïîëèìîðôíîå ðàâ-
íîâåñèå óñòîé÷èâî, âî âòîðîì æå (íåïîëíîå äîìèíèðîâàíèå) – íåóñòîé÷è-
âî, è ïðè ëþáîì îòêëîíåíèè ÷àñòîò àëëåëåé ýòîò ïðîöåññ áóäåò ðàçâèâàòü-
ñÿ è äàëåå, ïðèâîäÿ â êîíöå êîíöîâ ê ôèêñàöèè â ïîïóëÿöèè îäíîé èç äâóõ
àëëåëåé.

Ñêîðîñòü èçìåíåíèÿ ÷àñòîòû àëëåëè A çà ïîêîëåíèå ìîæíî îïðåäå-
ëèòü òàêæå èç óðàâíåíèÿ 9, ïðîâåäÿ ñ íèì àíàëîãè÷íûå ïðåîáðàçîâàíèÿ,
ïðèâîäÿùèå ê ñëåäóþùåìó âûðàæåíèþ:

hspt
2qt + (1–h)sptqt

2

)p  = ————————— (18)
 1 – hs2ptqt – sqt

2

Òî÷íî òî æå ñàìîå ìîæíî ïîëó÷èòü è èç óðàâíåíèÿ 17, âûðàçèâ â íåì
çíà÷åíèÿ ïðèñïîñîáëåííîñòåé ÷åðåç êîýôôèöèåíòû s è h (ñì. âûøå) è
ïðîâåäÿ íåîáõîäèìûå àëãåáðàè÷åñêèå ïðåîáðàçîâàíèÿ. Â ñëó÷àå ïîëíîãî
äîìèíèðîâàíèÿ àëëåëè A, ò.å. êîãäà h = 0, óðàâíåíèå 18 çíà÷èòåëüíî
óïðîùàåòñÿ è â ýòîé ôîðìå ïîëó÷èëî íàèáîëåå øèðîêóþ èçâåñòíîñòü:

 sptqt
2

)p  = ———— (19)
 1 – sqt

2

Èç óðàâíåíèé 17–19 ñëåäóåò ÷òî âåëè÷èíà )p, ò.å. ñêîðîñòü ýâîëþöèè
ïîä äåéñòâèåì îòáîðà, çàâèñèò îò ñîîòíîøåíèÿ ïðèñïîñîáëåííîñòåé
(êîýôôèöèåíòîâ îòáîðà) ãåíîòèïîâ, îò ÷àñòîò àëëåëåé, à òàêæå è îò
õàðàêòåðà äîìèíèðîâàíèÿ. Òàê, ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ ñêîðîñòü
îòáîðà áóäåò òåì âûøå, ÷åì áîëüøå ðàçëè÷èÿ ìåæäó ãåíîòèïàìè ïî
ïðèñïîñîáëåííîñòè. Êðîìå òîãî èç óðàâíåíèé 17–19 ñëåäóåò, ÷òî ñêîðîñòü
îòáîðà ìàêñèìàëüíà ïðè ñðåäíèõ ÷àñòîòàõ àëëåëåé, ò.å. êîãäà p . q . 0.5,
à ïðè îòêëîíåíèè îò ýòîãî ïîëîæåíèÿ â ëþáóþ ñòîðîíó îíà óìåíüøàåòñÿ;
ìåäëåííåå âñåãî îòáîð ïðîòåêàåò êîãäà çíà÷åíèÿ ëèáî p ëèáî q î÷åíü
ìàëû.

Çíà÷èòåëüíî áîëüøèå âîçìîæíîñòè äëÿ èññëåäîâàíèÿ ïðåäëàãàåìîé
ìîäåëè îòáîðà äàåò ÷èñëåííîå êîìïüþòåðíîå ìîäåëèðîâàíèå.
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Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Which output would you like to view? – Êàêîé ðåçóëüòàò âû õîòåëè áû

âèäåòü? Ïåðåìåùàÿ êóðñîð, âûáåðèòå ïàðàìåòð (ïîäðîáíåå ñì.
íèæå), ãðàôèê êîòîðîãî âû õîòåëè áû óâèäåòü â ïåðâóþ î÷åðåäü.

Which coefficients would you like to use? – Êàêîé èç êîýôôèöèåíòîâ âû
õîòåëè áû èñïîëüçîâàòü? – íóæíî âûáðàòü îäèí èç äâóõ ðåæèìîâ
ðàáîòû ìîäåëè:

(1) Ñ èñïîëüçîâàíèåì çíà÷åíèé ïðèñïîñîáëåííîñòè ãåíîòèïîâ (Fitness);
(2) Ñ èñïîëüçîâàíèåì êîýôôèöèåíòà îòáîðà (Selection).

Ââåäèòå çíà÷åíèÿ ïàðàìåòðîâ â çàâèñèìîñòè îò âûáðàííîãî ðåæèìà:
wAA, wAa, waa – îòíîñèòåëüíûå ïðèñïîñîáëåííîñòè ãåíîòèïîâ; ìîãóò

ïðèíèìàòü ëþáûå çíà÷åíèÿ îò 0 äî 1, íî âåëè÷èíó w äëÿ íàèáîëåå
ïðèñïîñîáëåííîãî ãåíîòèïà ñëåäóåò óñòàíîâèòü ðàâíîé åäèíèöå;
ãåíîòèï ñ ïðèñïîñîáëåííîñòüþ 0.25 îñòàâëÿåò â 4 ðàçà ìåíüøå
ïîòîìêîâ, ÷åì íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííûé, à ïðè íóëåâîé îòíîñè-
òåëüíîé ïðèñïîñîáëåííîñòè ïîòîìêîâ íå áóäåò ñîâñåì (ëåòàëüíîñòü
èëè ïîëíîå áåñïëîäèå).

h – ïîêàçàòåëü ñòåïåíè äîìèíèðîâàíèÿ (ñì. âûøå).
s – êîýôôèöèåíò îòáîðà ïðîòèâ àëëåëè a.

How many generations do you want to simulate? – Ñêîëüêî ïîêîëåíèé âû
õîòèòå ïðîìîäåëèðîâàòü? Ïî óìîë÷àíèþ ýòà âåëè÷èíà ñîñòàâëÿ-
åò 200. Â çàâèñèìîñòè îò ñèëû îòáîðà âàì ìîæåò ïîòðåáîâàòüñÿ îò
10 äî 1000 ïîêîëåíèé (ìàêñèìàëüíîå çíà÷åíèå – 2000).

Do you want to begin with a single frequency or a six-frequency stability
analysis?  –  Õîòèòå ëè âû íà÷àòü àíàëèç ñòàáèëüíîñòè ñ îäíîé
÷àñòîòû èëè ñ øåñòè ÷àñòîò? Ïî óìîë÷àíèþ ïðîãðàììà
ìîäåëèðóåò ïðîöåññ îòáîðà îäíîâðåìåííî â øåñòè ïîïóëÿöèÿõ,
îòëè÷àþùèõñÿ íà÷àëüíîé ÷àñòîòîé p, ÷òî î÷åíü óäîáíî äëÿ
àíàëèçà. Íî ïðè æåëàíèè âû ìîæåòå âûáðàòü ðåæèì ìîäåëèðîâà-
íèÿ îò îäíîé íà÷àëüíîé ÷àñòîòû, è â ýòîì ñëó÷àå âàì íåîáõîäèìî
åå ââåñòè:

Single starting frequency – Îäíà íà÷àëüíàÿ ÷àñòîòà – Ëþáàÿ âåëè÷èíà
ìåæäó 0 è 1.

Îñîáåííî ïîëåçíî íà÷èíàòü àíàëèç ñ îäíîé ÷àñòîòû â ñèòóàöèÿõ ïðåâîñ-
õîäñòâà (wAA<wAa>waa) èëè, íàîáîðîò, íåäîñòàòî÷íîé ïðèñïîñîáëåííîñ-
òè (wAA>wAa<waa) ãåòåðîçèãîò. Òîëüêî â ýòîì ðåæèìå ìîäåëèðîâàíèÿ
îêàçûâàåòñÿ äîñòóïíûì ãðàôèê èçìåíåíèé ÷àñòîò ãåíîòèïîâ âî âðåìåíè.



14

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ

Ïðîãðàììà ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå òðåõ (èëè
÷åòûðåõ, åñëè âûáðàíà îäíà èñõîäíàÿ ÷àñòîòà – ñì. âûøå) äèàãðàìì,
êîòîðûå ìîæíî âûçûâàòü ïîî÷åðåäíî, íàæèìàÿ <Space Bar>:

p vs t  –  èçìåíåíèå ÷àñòîòû àëëåëè A  îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ.
Genotypic Freq vs t  –  èçìåíåíèÿ îæèäàåìûõ ÷àñòîò òðåõ ãåíîòèïîâ îò

ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ (äîñòóïíà òîëüêî ïðè âûáîðå îäíîé èñõîä-
íîé ÷àñòîòû p).

)p vs p  –  ãðàôèê çàâèñèìîñòè ïðèðàùåíèÿ ÷àñòîòû àëëåëè A çà îäíî
ïîêîëåíèå )p (ò.å. ñêîðîñòè îòáîðà) îò åå ÷àñòîòû p.

wbar vs p  –  ãðàôèê çàâèñèìîñòè ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè ïîïóëÿöèè
îò ÷àñòîòû àëëåëè A (òàê íàçûâàåìûé àäàïòèâíûé ëàíäøàôò).

Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò èñõîäíûå çíà÷åíèÿ

ïðèñïîñîáëåííîñòåé ãåíîòèïîâ èëè êîýôôèöèåíòîâ h è s.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè

Äëÿ òîãî, ÷òîáû ïîçíàêîìèòüñÿ ñî âñåìè âîçìîæíûìè ôîðìàìè ïîâå-
äåíèÿ ìîäåëè, èññëåäóéòå ñëåäóþùèå âàðèàíòû, ðàçëè÷àþùèåñÿ ïîêàçà-
òåëÿìè äîìèíèðîâàíèÿ è ñîîòíîøåíèÿìè ìåæäó îòíîñèòåëüíûìè ïðèñ-
ïîñîáëåííîñòÿìè ãåíîòèïîâ:

1. Ïîëíîå äîìèíèðîâàíèå, îòáîð ïðîòèâ äîìèíàíòíîé àëëåëè A
(íàïðèìåð, wAA = 0.9, wAa = 0.9, waa = 1; ýòîò âàðèàíò â ðàññìàòðèâàåìîé
ìîäåëè íåâîçìîæíî âîñïðîèçâåñòè ïðè èñïîëüçîâàíèè êîýôôèöèåíòà
ñåëåêöèè). Â ýòîé ñèòóàöèè óìåíüøåíèå ÷àñòîòû äîìèíàíòíîé àëëåëè
ïðîèñõîäèò òåì ìåäëåííåå, ÷åì âûøå áûëà åå èñõîäíàÿ ÷àñòîòà, ïîñ-
êîëüêó áîëüøèíñòâî ðåöåññèâíûõ àëëåëåé ïðè ìàëûõ ÷àñòîòàõ íàõîäèòñÿ
â ãåòåðîçèãîòàõ è âñòðå÷àåìîñòü ãîìîçèãîò, ïîääåðæèâàåìûõ îòáîðîì,
î÷åíü ìàëà.

2. Ïîëíîå äîìèíèðîâàíèå, îòáîð ïðîòèâ ðåöåññèâíîé àëëåëè a (íà-
ïðèìåð, wAA = 1, wAa = 1, waa = 0.9; èëè, ÷òî òî æå ñàìîå, s = 0.1, h = 0). Â
ýòîé ñèòóàöèè ÷àñòîòà ðåöåññèâíîé àëëåëè ïîñòåïåííî óìåíüøàåòñÿ,
îäíàêî äàæå ïðè ìàêñèìàëüíîé èíòåíñèâíîñòè îòáîðà (ëåòàëüíîñòü ðå-
öåññèâíîé ãîìîçèãîòû – waa = 0, s = 1) àëëåëü a íèêîãäà íå èñ÷åçíåò èç
ïîïóëÿöèè, ïîñêîëüêó ïðàêòè÷åñêè âñå ðåöåññèâíûå àëëåëè ïðè ìàëûõ
÷àñòîòàõ íàõîäÿòñÿ â ãåòåðîçèãîòàõ, è íèêàê íå ïðîÿâëÿþòñÿ, à âñòðå÷à-
åìîñòü ãîìîçèãîò, ïðîòèâ êîòîðûõ íàïðàâëåí îòáîð, ÷ðåçâû÷àéíî ìàëà.

3. Îòñóòñòâèå äîìèíèðîâàíèÿ, îòáîð ïðîòèâ ðåöåññèâíîé àëëåëè
a (íàïðèìåð, wAA = 1, wAa = 0.9, waa = 0.8; èëè, ÷òî òî æå ñàìîå, s = 0.2, h
= 0.5). Â ýòîì ñëó÷àå îòáîð íåóìîëèìî ïðèâîäèò ê ïîëíîìó óñòðàíåíèþ
ðåöåññèâíîé è ôèêñàöèè äîìèíàíòíîé àëëåëè â ïîïóëÿöèè, ïîñêîëüêó
ðåöåññèâíàÿ àëëåëü óìåíüøàåò ïðèñïîñîáëåííîñòü íå òîëüêî ãîìî-, íî
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è ãåòåðîçèãîò. Ñêîðîñòü ýòîãî ïðîöåññà çàâèñèò îò èñõîäíîé ÷àñòîòû àëëå-
ëè a è îò èíòåíñèâíîñòè îòáîðà. Íî äàæå â ñëó÷àå î÷åíü ìàëûõ êîýôôèöè-
åíòîâ îòáîðà ðåöåññèâíàÿ àëëåëü áóäåò ðàíî èëè ïîçäíî ïîëíîñòüþ
óñòðàíåíà. Îïðåäåëèòå ÷èñëî ïîêîëåíèé, íåîáõîäèìîå äëÿ ïîëíîãî
óñòðàíåíèÿ ðåöåññèâíîé àëëåëè ïðè ðàçëè÷íûõ èñõîäíûõ ÷àñòîòàõ è
çíà÷åíèÿõ êîýôôèöèåíòà îòáîðà ïðîòèâ íåå.

4. Ñâåðõäîìèíèðîâàíèå – òàê íàçûâàåìûé îäíîëîêóñíûé ãåòåðîçèñ;
îòáîð ïðîòèâ îáåèõ ãîìîçèãîò (íàïðèìåð, wAA = 0.9, wAa = 1, waa = 0.9;
èëè, ÷òî òî æå ñàìîå, s = 0.1, h = 0; ïðè èñïîëüçîâàíèè ïàðàìåòðà ïðèñïî-
ñîáëåííîñòè âîçìîæíîñòè ìîäåëè øèðå, ïîñêîëüêó â íåé ïðåäóñìîòðåíà
òîëüêî îäíà âåëè÷èíà êîýôôèöèåíòà îòáîðà, à ïðè ýòîì wAA = waa = 1–s,
ò.å. âû íå ìîæåòå èñïîëüçîâàòü ðàçíûå âåëè÷èíû ïðèñïîñîáëåííîñòè äëÿ
äâóõ ãîìîçèãîò). Â äàííîé ñèòóàöèè ãåòåðîçèãîòà èìååò ïðåèìóùåñòâî
ïåðåä îáåèìè ãîìîçèãîòàìè, ÷òî âåäåò ê âîçíèêíîâåíèþ ðàâíîâåñèÿ –
ñáàëàíñèðîâàííîãî ïîëèìîðôèçìà. Â çàâèñèìîñòè îò èíòåíñèâíîñòè
îòáîðà ïðîòèâ äâóõ ãîìîçèãîò èçìåíÿåòñÿ ïîëîæåíèå òî÷êè ðàâíîâåñèÿ è
ñêîðîñòü åãî äîñòèæåíèÿ. Îáÿçàòåëüíî ïðîìîäåëèðóéòå ñëåäóþùèå
ñèòóàöèè: (à) ïðèñïîñîáëåííîñòü îáåèõ ãîìîçèãîò ïîíèæåíà â ðàçëè÷íîé
ñòåïåíè, (á) îäíà èç ãîìîçèãîò ïîëíîñòüþ ëåòàëüíà, (â) îáå ãîìîçèãîòû
ëåòàëüíû.

5. Íåïîëíîå äîìèíèðîâàíèå, îòáîð ïðîòèâ ãåòåðîçèãîò (íàïðèìåð,
wAA = 1, wAa = 0.8, waa = 0.9; ýòó ñèòóàöèþ â ðàññìàòðèâàåìîé ìîäåëè
íåâîçìîæíî âîñïðîèçâåñòè ïðè èñïîëüçîâàíèè êîýôôèöèåíòà ñåëåêöèè).
Ïðè íàëè÷èè ó îáåèõ ãîìîçèãîò ïðåèìóùåñòâà ïåðåä ãåòåðîçèãîòîé îòáîð
âñåãäà ïðèâîäèò ê ôèêñàöèè â ïîïóëÿöèè îäíîé èç äâóõ àëëåëåé, â
çàâèñèìîñòè îò èõ èñõîäíîé ÷àñòîòû. Ñóùåñòâóåò òîëüêî îäíî ñî÷åòàíèå
÷àñòîò àëëåëåé, ïðè êîòîðîì âîçíèêàåò íåóñòîé÷èâîå ðàâíîâåñèå.
Ñêîðîñòü ïðîöåññà ôèêñàöèè è ïîëîæåíèå òî÷êè ðàâíîâåñèÿ çàâèñÿò îò
âåëè÷èí ïðèñïîñîáëåííîñòè îáåèõ ãîìîçèãîò è ãåòåðîçèãîòû. Âàøà çàäà÷à
– îïðåäåëèòü õàðàêòåð ýòîé çàâèñèìîñòè. Äîâîëüíî òðóäíî íàéòè
ïðèìåðû ïîäîáíîé ñèòóàöèè â ïðèðîäå, ïîñêîëüêó â òàêèõ ïîïóëÿöèÿõ
âñåãäà ïðîèñõîäèò ôèêñàöèÿ îäíîé èç àëëåëåé. Îäíàêî, ïðè ýòîì ñêîðåå
âñåãî áóäåò íàáëþäàòüñÿ ìîçàè÷íàÿ êàðòèíà: â îäíèõ ïîïóëÿöèÿõ ïî
ñëó÷àéíûì ïðè÷èíàì ñîõðàíèòñÿ îäíà àëëåëü, à â äðóãèõ – äðóãàÿ.

Âàøà çàäà÷à: âî âñåõ îïèñàííûõ âûøå âàðèàíòàõ âûÿñíèòü õàðàêòåð

âëèÿíèÿ êàê èñõîäíîãî ãåíåòè÷åñêîãî ñîñòàâà ïîïóëÿöèè, òàê è èíòåíñèâ-
íîñòè îòáîðà, îïðåäåëÿåìîé çíà÷åíèÿìè îòíîñèòåëüíîé ïðèñïîñîáëåí-
íîñòè èëè êîýôôèöèåíòà îòáîðà, íà ñêîðîñòü ìèêðîýâîëþöèîííûõ èçìå-
íåíèé. Âî âñåõ ñëó÷àÿõ ñðàâíèòå äèíàìèêó ÷àñòîò àëëåëåé (îñíîâíàÿ äèà-
ãðàììà) ñ äèíàìèêîé ÷àñòîò ãåíîòèïîâ (ñëåäóþùàÿ äèàãðàììà, äîñòóïíàÿ
òîëüêî ïðè âûáîðå îäíîé èñõîäíîé ÷àñòîòû àëëåëè A). Îïðåäåëèòå, ïðè
êàêèõ ÷àñòîòàõ àëëåëåé ìèíèìàëüíà è ìàêñèìàëüíà ñêîðîñòü ìèê-
ðîýâîëþöèè, ò.å. )p (òðåòüÿ äèàãðàììà)? Íàêîíåö, ïîñëåäíÿÿ äèàãðàììà
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äåìîíñòðèðóåò çàâèñèìîñòü ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè ïîïóëÿöèè îò
÷àñòîòû àëëåëè A; ôàêòè÷åñêè îíà èçîáðàæàåò îäíî èçìåðåíèå àäàïòèâ-
íîãî ëàíäøàôòà. Äëÿ êàæäîé èññëåäóåìîé ñèòóàöèè îïðåäåëèòå, ãäå
íàõîäèòñÿ àäàïòèâíûé ïèê, ò.å. òî÷êà ìàêñèìàëüíîé ñðåäíåé ïðèñïîñîá-
ëåííîñòè ïîïóëÿöèè? Èñïîëüçóéòå ôóíêöèþ F4, ÷òîáû âñåãäà âèäåòü íà
ýêðàíå ðåçóëüòàòû ïðåäøåñòâóþùåãî öèêëà ìîäåëèðîâàíèÿ. Èñïîëüçóéòå
òàêæå ôóíêöèè “Zoom” è “Êîîðäèíàòíàÿ ñåòêà”.

3. Îòáîð ïî ìóëüòèàëëåëüíîìó ëîêóñó
(Selection on a Multi-Allelic Locus)

Äëÿ ìíîãèõ ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ â ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ õàðàêòåð-
íî íàëè÷èå áîëåå ÷åì äâóõ àëëåëåé, âñòðå÷àþùèõñÿ ñ äîñòàòî÷íî âûñî-
êèìè ÷àñòîòàìè. Äëÿ òîãî, ÷òîáû ðàçðàáîòàòü ìîäåëü îòáîðà ïî ìíîãîàë-
ëåëüíîìó ëîêóñó, íåîáõîäèìà ñèñòåìà îáîçíà÷åíèé, ïîçâîëÿþùàÿ ðàç-
ëè÷àòü îòäåëüíûå àëëåëè. Ïóñòü â ëîêóñå A ìîæåò íàõîäèòüñÿ íåñêîëüêî
àëëåëåé, êîòîðûå ìû áóäåì îáîçíà÷àòü êàê A1 , A2 , A3 è ò.ä., ò.å. â îáùåì
âèäå êàê Ai , ãäå i = 1, 2, 3, ... n. Îáùåå ÷èñëî àëëåëåé â ëîêóñå, òàêèì
îáðàçîì, ðàâíî n, à èõ ÷àñòîòû p1, p2, p3 è ò.ä. â ñóììå ñîñòàâëÿþò 1.0.
Ñîãëàñíî òåîðåìå Õàðäè-Âàéíáåðãà ÷àñòîòû ãåíîòèïîâ â ãåíîôîíäå ýòîé
ïîïóëÿöèè ñîñòàâëÿþò: äëÿ ãåòåðîçèãîò AiAj – 2pipj è äëÿ ãîìîçèãîò AiAi –
pi

2.
Ìû áóäåì îáîçíà÷àòü îòíîñèòåëüíóþ ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåíîòèïà AiAj

êàê wij. Ïðèñïîñîáëåííîñòè âñåõ âîçìîæíûõ ãåíîòèïîâ ìîãóò áûòü
çàïèñàíû â âèäå êâàäðàòíîé ìàòðèöû, â êîòîðîé íîìåðà ñòðîê îáîçíà÷åíû
áóêâîé i, à íîìåðà êîëîíîê – áóêâîé j:

 i \ j A1 A2 A3 ... Aj
   (wM)

A1 w11 w12 w13 ... wij w1

A2 w21 w22 w23 ... wij w2

A3 w31 w32 w33 ... wij w3

... ... ... ... ... ... ...
Ai wij wij wij ... wij wi

Âçâåøåííàÿ ñðåäíÿÿ âñåõ ýëåìåíòîâ îäíîãî ðÿäà íàçûâàåòñÿ ìàðãèíà-
ëüíîé ïðèñïîñîáëåííîñòüþ (êîëîíêà wM â ìàòðèöå) äàííîé àëëåëè è
îáîçíà÷àåòñÿ êàê wi. Ïðè âû÷èñëåíèè ýòîãî ïàðàìåòðà â êà÷åñòâå ÷àñòîò
äëÿ âçâåøèâàíèÿ èñïîëüçóþò pj – ò.å. ÷àñòîòû òåõ àëëåëåé, ñ êîòîðûìè
àëëåëü Ai ñîñòàâëÿåò äàííóþ ãåíîòèïè÷åñêóþ êîìáèíàöèþ. Òàêèì îáðà-
çîì, ìàðãèíàëüíàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü – ýòî ñðåäíÿÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü
äàííîé àëëåëè âî âñåõ åå ãåíîòèïè÷åñêèõ êîìáèíàöèÿõ, âçâåøåííàÿ
îòíîñèòåëüíî ÷àñòîò ýòèõ ãåíîòèïîâ:

wi = jwij pj (18)
i
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Ñðåäíÿÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ïîïóëÿöèè (ò.å. ñðåäíåâçâåøåííàÿ
ïðèñïîñîáëåííîñòü âñåõ ãåíîòèïîâ) ìîæåò áûòü âû÷èñëåíà ñëåäóþùèì
îáðàçîì:

       =  jwi   =  jjwij pI pj (19)
        i       i     j

Äëÿ ðàñ÷åòà ÷àñòîòû àëëåëè â ïîïóëÿöèè â ïîêîëåíèè t+1, èñõîäÿ èç
åå ÷àñòîòû â ïðåäûäóùåì ïîêîëåíèè t èñïîëüçóþò ñëåäóþùåå ðåêóðñè-
îííîå óðàâíåíèå:

 pi,t wipi,t+1 = ——— (20)
                     

Ýòî óðàâíåíèå ñîâåðøåííî àíàëîãè÷íî óðàâíåíèþ 7, èñïîëüçîâàííîìó â
ìîäåëè äèàëëåëüíîãî ëîêóñà.

Ìû ìîæåì ðåøèòü ýòî óðàâíåíèå äëÿ ñîñòîÿíèÿ ðàâíîâåñèÿ, êîãäà
íèêàêèõ èçìåíåíèé ÷àñòîò àëëåëåé íå ïðîèñõîäèò, ò.å.  pi,t+1 = pi,t  è
ïîýòîìó:

w1  =  w2  =  w3  = ... =  wn  = (21)

Èíûìè ñëîâàìè, â ñîñòîÿíèè ðàâíîâåñèÿ ìàðãèíàëüíûå ïðèñïîñîáëåííîñ-
òè âñåõ àëëåëåé äîëæíû áûòü îäèíàêîâûìè è ðàâíûìè ñðåäíåé ïðèñïîñî-
áëåííîñòè ïîïóëÿöèè.

Ñóùåñòâóåò, âî-ïåðâûõ, n òðèâèàëüíûõ ñèòóàöèé ðàâíîâåñèÿ, êîãäà â
ïîïóëÿöèè ïðèñóòñòâóåò òîëüêî îäèí èç n àëëåëåé ñ ÷àñòîòîé 1.0, íî ýòè
ñëó÷àè íå ïðåäñòàâëÿþò ñïåöèàëüíîãî èíòåðåñà. Ìîæíî ïðåäñòàâèòü
òàêæå è ñèòóàöèþ óñòîé÷èâîãî ïîëèìîðôèçìà ïî äàííîìó ëîêóñó, êîãäà
âñå åãî àëëåëè èìåþò ÷àñòîòû, îòëè÷íûå îò íóëÿ, íî ñèñòåìà íàõîäèòñÿ
â ñîñòîÿíèè ðàâíîâåñèÿ, ïîñêîëüêó ñèëû îòáîðà, äåéñòâóþùèå íà ðàçëè÷-
íûå ãåíîòèïû, óðàâíîâåøèâàþò äðóã äðóãà. Äëÿ òîãî ÷òîáû â ñèñòåìå èç
òðåõ èëè íåñêîëüêèõ àëëåëåé îòáîð ïîääåðæèâàë ñîñòîÿíèå óñòîé÷èâîãî
ïîëèìîðôèçìà ñðåäíÿÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü âñåõ ãåòåðîçèãîò äîëæíà áûòü
âûøå ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè âñåõ ãîìîçèãîò.

Ýìïèðè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäà ýëåêòðîôîðåçà
áåëêîâ, íà÷àòûå â 70-õ ãîäàõ, ïîçâîëèëè îáíàðóæèòü ìíîãî ïðèìåðîâ
ìíîæåñòâåííîãî àëëåëèçìà â ïðèðîäíûõ ïîïóëÿöèÿõ. Áûëà âûäâèíóòà
ãèïîòåçà î òîì, ÷òî ïîëèìîðôèçì â ìóëüòè-àëëåëüíûõ ëîêóñàõ ïîääåðæè-
âàåòñÿ áëàãîäàðÿ îòáîðó, òàê æå êàê è âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ äèàëëåëüíîãî
ïîëèìîðôèçìà. Îäíàêî, èññëåäîâàíèå ýòîé ïðîáëåìû ñ ïîìîùüþ
àíàëèòè÷åñêèõ è ÷èñëåííûõ ìîäåëåé ïîçâîëèëî óñòàíîâèòü, ÷òî ïîäîáíîå
ðàâíîâåñèå â ëîêóñàõ ñ íåñêîëüêèìè àëëåëÿìè, êàê ïðàâèëî, âåñüìà
íåóñòîé÷èâî è, ñëåäîâàòåëüíî, ïîääåðæàíèå ìíîãî-àëëåëüíîãî ïîëèìîð-
ôèçìà â ðåçóëüòàòå îòáîðà ÿâëÿåòñÿ î÷åíü ìàëîâåðîÿòíîé ñèòóàöèåé.

Â êà÷åñòâå èëëþñòðàöèè ýòîãî âûâîäà ðàññìîòðèì êëàññè÷åñêèé
ïðèìåð òðåõàëëåëüíîé ãåíåòè÷åñêîé ñèñòåìû ïðåäñòàâëåííîé òðåìÿ
íàèáîëåå îáû÷íûìè àëëåëÿìè â ëîêóñå $-ãëîáèíà ÷åëîâåêà – Hb$A, Hb$C

è Hb$S, êîòîðûå ìû áóäåì äàëåå íàçûâàòü ïðîñòî A, C è S. Êàê èçâåñòíî,
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ó ãîìîçèãîò SS ðàçâèâàåòñÿ î÷åíü ñåðüåçíîå è, êàê ïðàâèëî ñìåðòåëüíîå,
çàáîëåâàíèå – ñåðïîâèäíî-êëåòî÷íàÿ àíåìèÿ, íî çàòî ãåòåðîçèãîòû AS
î÷åíü óñòîé÷èâû ê ìàëÿðèè, ÷òî è îáúÿñíÿåò ïîääåðæàíèå îòáîðîì
äâóõàëëåëüíîãî ñáàëàíñèðîâàííîãî ïîëèìîðôèçìà âî ìíîãèõ àôðèêàí-
ñêèõ ïîïóëÿöèÿõ ÷åëîâåêà (ñì. ðàçäåë 2). Îäíàêî â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà â
ïîïóëÿöèè ïðèñóòñòâóþò âñå òðè àëëåëè, ñèòóàöèÿ ñòàíîâèòñÿ çíà÷èòåëü-
íî áîëåå ñëîæíîé.

Ïîìåùåííàÿ íèæå òàáëèöà âçÿòà èç ìîíîãðàôèè Cavalli-Sforza and
Bodmer (1971). Â íåé îáîáùåíû ýìïèðè÷åñêèå äàííûå, ïîëó÷åííûå ïðè
îáñëåäîâàíèè 32898 ÷åëîâåê èç 72 ïîïóëÿöèé Çàïàäíîé Àôðèêè. Ïðèâå-
äåíû íàáëþäàåìûå è îæèäàåìûå ñîãëàñíî óðàâíåíèþ Õàðäè-Âàéíáåðãà
÷àñòîòû øåñòè ðàçíûõ ãåíîòèïîâ, à òàêæå èõ ïðèñïîñîáëåííîñòè, âû÷èñ-
ëåííûå êàê îòíîøåíèÿ íàáëþäàåìûõ ê îæèäàåìûì ÷àñòîòàì è îòíîñèòå-
ëüíûå ïðèñïîñîáëåííîñòè, âû÷èñëåííûå ïî îòíîøåíèþ ê ìàêñèìàëüíîé
ïðèñïîñîáëåííîñòè ãåíîòèïà AS, ïðèíèìàåìîé çà åäèíèöó.

Ãåíîòèïû

AA SS CC AS AC SC

Íàáëþäàåìîå
÷èñëî îñîáåé 25374 67 108 5482 1737 130

Îæèäàåìîå
÷èñëî îñîáåé 25516 307 75 4967 1769 165

Ïðèñïîñîáëåííîñòü
(=Íàáë./Îæèä.) 0.99 0.22 1.45 1.10 0.98 0.79

Îòíîñèòåëüíàÿ
ïðèñïîñîáëåííîñòü 0.89 0.20 1.31 1.00 0.89 0.70

Ïåðâîå, ÷òî õîðîøî âèäíî èç ýòîé òàáëèöû, ýòî òî, ÷òî åñëè â ïîïóëÿ-
öèþ ñîñòîÿùóþ òîëüêî èç ãåíîòèïîâ AA ïðîíèêíåò åäèíñòâåííàÿ îñîáü,
íåñóùàÿ (â ãåòåðîçèãîòå) àëëåëü S, òî ýòà àëëåëü â ðåçóëüòàòå îòáîðà
áóäåò óâåëè÷èâàòü ñâîþ ÷àñòîòó, ïîñêîëüêó åå ìàðãèíàëüíàÿ ïðèñïîñîá-
ëåííîñòü (äî òåõ ïîð, ïîêà îíà íàõîäèòñÿ òîëüêî â ãåòåðîçèãîòàõ) ñîñòàâ-
ëÿåò 1.0, ÷òî âûøå ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè ïîïóëÿöèè (0.89). ×èñ-
ëåííîñòü àëëåëåé S â ïîïóëÿöèè áóäåò óâåëè÷èâàòüñÿ äî òåõ ïîð, ïîêà íå
âîçíèêíåò ðàâíîâåñèå, â êîòîðîì ðàâíîâåñíàÿ ÷àñòîòà àëëåëè S ñîãëàñíî
óðàâíåíèþ 16 ñîñòàâèò:

   wSS – wASpS  =  ———————— (22)
  wAA – 2wAS + wSS
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Âû÷èñëåíèÿ íà îñíîâå äàííûõ òàáëèöû ïîêàçûâàþò, ÷òî â ñîñòîÿíèè
ðàâíîâåñèÿ ÷àñòîòà àëëåëè S ñîñòàâèò 0.1209, à ñðåäíÿÿ ïðèñïîñîáëåí-
íîñòü ïîïóëÿöèè – 0.9033.

Åñëè òåïåðü ïðîèçîéäåò åùå îäíà ìóòàöèÿ è â ïîïóëÿöèè, íàõîäÿùåé-
ñÿ â ñîñòîÿíèè ðàâíîâåñèÿ ìåæäó A è S, ïîÿâèòñÿ àëëåëü C, òî åå ðàñ-
ïðîñòðàíåíèå áóäåò çàâèñåòü îò ìàðãèíàëüíîé ïðèñïîñîáëåííîñòè,
êîòîðóþ ìîæíî âû÷èñëèòü êàê:

wC  =  pAwAC + pSwSC + pCwCC (23)

Êîãäà C ÿâëÿåòñÿ ðåäêîé ìóòàöèåé, òðåòèé ÷ëåí óðàâíåíèÿ 23 êðàéíå ìàë
(ïîñêîëüêó pC . 0) è ìîæåò áûòü îïóùåí. Òîãäà, ïîñêîëüêó pS =  0.1209,
ìîæíî âû÷èñëèòü, ÷òî pA = 1–pS  = 0.8791. Ìàðãèíàëüíàÿ ïðèñïîñîáëåí-
íîñòü àëëåëè C ìîæåò áûòü, òàêèì îáðàçîì, îöåíåíà êàê:

wC  =  (0.8791)(0.89) + (0.1209)(0.70) = 0.8670,

à ýòî ìåíüøå, ÷åì ñðåäíÿÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ïîïóëÿöèè ñîñòàâëÿþùåé
â ñîñòîÿíèè ðàâíîâåñèÿ ìåæäó A è S 0.9033. Òàêèì îáðàçîì, àëëåëü C íå
ñìîæåò óâåëè÷èâàòü ñâîþ ÷àñòîòó çà ñ÷åò îòáîðà äî òåõ ïîð, ïîêà ÿâëÿ-
åòñÿ ðåäêîé ìóòàöèåé, íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ïîïóëÿöèÿ èìåëà áû çíà÷è-
òåëüíî áîëüøóþ ñðåäíþþ ïðèñïîñîáëåííîñòü, åñëè áû ïðîèçîøëà ôèê-
ñàöèÿ àëëåëè C.

Îäíàêî, åñëè àëëåëü C ïðîíèêíåò â ïîïóëÿöèþ, íàõîäÿùóþñÿ â ñîñ-
òîÿíèè ðàâíîâåñèÿ ìåæäó A è S, â çàìåòíûõ êîëè÷åñòâàõ çà ñ÷åò ìèãðàöèé
îñîáåé èçâíå, òî òðåòèé ÷ëåí óðàâíåíèÿ 23 áóäåò âíîñèòü áîëåå ñóùåñòâåí-
íûé âêëàä è óâåëè÷èò ìàðãèíàëüíóþ ïðèñïîñîáëåííîñòü C. Òîãäà ÷àñòîòà
ýòîé àëëåëè â ðåçóëüòàòå äåéñòâèÿ îòáîðà áóäåò íåóìîëèìî âîçðàñòàòü
âïëîòü äî åå ôèêñàöèè â ãåíîôîíäå (pC =1.0).

Âñå ýòî ïîêàçûâàåò, íàñêîëüêî ìàëîâåðîÿòíûì ÿâëÿåòñÿ âîçíèêíîâå-
íèå òðåõàëëåëüíîãî ïîëèìîðôèçìà ïî ëîêóñó ãëîáèíà â ðåçóëüòàòå äåé-
ñòâèÿ áàëàíñèðóþùåãî îòáîðà. Ïðåäëàãàåìàÿ ìîäåëü ïîçâîëÿåò èññëåäî-
âàòü äàííóþ ïðîáëåìó áîëåå ïîäðîáíî.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Which plot do you want to view? – Êàêóþ äèàãðàììó âû õîòèòå âèäåòü?

Ïåðåìåùàÿ êóðñîð, âûáåðèòå äèàãðàììó (ïîäðîáíåå ñì. íèæå),
êîòîðóþ âû õîòåëè áû óâèäåòü â ïåðâóþ î÷åðåäü.

Çàòåì íåîáõîäèìî âûáðàòü íåîáõîäèìîå äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ ÷èñëî
àëëåëåé è ââåñòè çíà÷åíèÿ íåîáõîäèìûõ ïàðàìåòðîâ â ïîìåùåí-
íóþ íèæå òàáëèöó, â êîòîðîé èìåþòñÿ ñëåäóþùèå êîëîíêè:

Allele – Ïîðÿäêîâûé íîìåð àëëåëè (ìîäåëü ïîçâîëÿåò èñïîëüçîâàòü äî
6 àëëåëåé).
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Use – Íàëè÷èå ñèìâîëà “
1
” îçíà÷àåò, ÷òî äàííàÿ àëëåëü èñïîëüçóåòñÿ

â ìîäåëèðîâàíèè; äëÿ òîãî, ÷òîáû âñòàâèòü èëè óáðàòü ýòîò ñèìâîë,
íåîáõîäèìî óñòàíîâèòü êóðñîð íà ýòî ìåñòî è íàæàòü <Enter>.

Plot – Íàëè÷èå ñèìâîëà “
1
” îçíà÷àåò, ÷òî äàííàÿ àëëåëü áóäåò âêëþ÷å-

íà â äâå òðåõìåðíûå äèàãðàììû, ïîêàçûâàþùèå ðåçóëüòàòû ìîäå-
ëèðîâàíèÿ (ñì. íèæå); äëÿ òîãî, ÷òîáû âñòàâèòü èëè óáðàòü ýòîò
ñèìâîë, íåîáõîäèìî óñòàíîâèòü êóðñîð íà ýòî ìåñòî è íàæàòü
<Enter> (èìåéòå â âèäó, ÷òî âû ìîæåòå âêëþ÷èòü òîëüêî òðè àëëåëè,
èíà÷å òðåõìåðíûå äèàãðàììû íå áóäóò äîñòóïíû).

Initial Frequency – Èñõîäíàÿ ÷àñòîòà àëëåëè (ëþáûå çíà÷åíèÿ îò 0 äî
1, îäíàêî â ñóììå âñå ÷àñòîòû äîëæíû îáÿçàòåëüíî ñîñòàâëÿòü 1).
Åñëè âû íå âûïîëíèòå ýòî óñëîâèå, ïðîãðàììà ñàìîñòîÿòåëüíî
ââåäåò íåîáõîäèìûå êîððåêòèâû.

Genotypic Fitness Matrix (Wij) – Ìàòðèöà ïðèñïîñîáëåííîñòåé ãåíîòèïîâ
(Wij) – Ââåäèòå ïðèñïîñîáëåííîñòè ðàçëè÷íûõ ãåíîòèïîâ; ìîæíî
èñïîëüçîâàòü êàê àáñîëþòíûå ïðèñïîñîáëåííîñòè, ò.å. ëþáûå ÷èñëà
îò 0 äî 108, òàê è îòíîñèòåëüíûå ïðèñïîñîáëåííîñòè, ò.å. ÷èñëà îò
0 äî 1 (ïðè ýòîì ïî êðàéíåé ìåðå îäèí èç ãåíîòèïîâ äîëæåí èìåòü
ïðèñïîñîáëåííîñòü, ðàâíóþ åäèíèöå); âû äîëæíû çàïîëíèòü òîëüêî
ïîëîâèíó ìàòðèöû – âòîðàÿ ïîëîâèíà áóäåò çàïîëíåíà àâòîìàòè÷åñ-
êè, ïîñêîëüêó ñîäåðæèò òå æå çíà÷åíèÿ.

How many generations do you want to simulate? – Ñêîëüêî ïîêîëåíèé âû
õîòèòå ïðîìîäåëèðîâàòü? Ïî óìîë÷àíèþ ñîñòàâëÿåò 100 (ìàêñè-
ìàëüíîå çíà÷åíèå – 10000).

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Ïðîãðàììà ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå òðåõ

äèàãðàìì, êîòîðûå ìîæíî âûçûâàòü ïîî÷åðåäíî, íàæèìàÿ <Space Bar>:

p vs t  –  ãðàôèêè èçìåíåíèÿ îæèäàåìûõ ÷àñòîò âñåõ àëëåëåé îò ïîêîëå-
íèÿ ê ïîêîëåíèþ.

p vs p  –  òðåõìåðíàÿ äèàãðàììà, íà êîòîðîé êàæäàÿ èç òðåõ êîîðäèíàò
ñîîòâåòñòâóåò ÷àñòîòå îäíîé èç àëëåëåé; êàæäàÿ òî÷êà â ýòîì
òðåõìåðíîì ïðîñòðàíñòâå ñîîòâåòñòâóåò îïðåäåëåííîìó ñî÷åòàíèþ
÷àñòîò ýòèõ àëëåëåé â ãåíîôîíäå ïîïóëÿöèè; íà äèàãðàììå
èçîáðàæåíà òðåõìåðíàÿ òðàåêòîðèÿ, ïðîéäåííàÿ ïîïóëÿöèåé â
òå÷åíèå ìîäåëèðóåìîãî ÷èñëà ïîêîëåíèé, à òàêæå åå ïðîåêöèè íà
òðè êîîðäèíàòíûå ïëîñêîñòè; ýòà äèàãðàììà óäîáíà äëÿ ïðîâåäå-
íèÿ “àíàëèçà ñòàáèëüíîñòè”, ò.å. ïðîñëåæèâàíèÿ âîçìîæíûõ òðàåê-
òîðèé, íà÷èíàþùèõñÿ îò ðàçíûõ èñõîäíûõ òî÷åê.

De Finetti  –  òàê íàçûâàåìàÿ äèàãðàììà Äå Ôèíåòòè, êîòîðàÿ òàêæå
èçîáðàæàåò òðåõìåðíûé ïðîöåññ, íî íà îäíîé ïëîñêîñòè; ÷àñòîòû
òðåõ àëëåëåé îòëîæåíû íà ñîîòâåòñòâóþùèõ ñòîðîíàõ òðåóãîëüíèêà
è êàæäàÿ òî÷êà âíóòðè íåãî ñîîòâåòñòâóåò îïðåäåëåííîìó ñî÷å-
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òàíèþ ÷àñòîò; íà äèàãðàììå èçîáðàæåíà òðàåêòîðèÿ, ïðîéäåííàÿ
ïîïóëÿöèåé â òå÷åíèå ìîäåëèðóåìîãî ÷èñëà ïîêîëåíèé; ýòà äèàã-
ðàììà îñîáåííî óäîáíà äëÿ ïðîâåäåíèÿ “àíàëèçà ñòàáèëüíîñòè”,
ò.å. ïðîñëåæèâàíèÿ âîçìîæíûõ òðàåêòîðèé, íà÷èíàþùèõñÿ îò
ðàçíûõ èñõîäíûõ òî÷åê.

Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò èñõîäíûå çíà÷åíèÿ âñåõ

ïàðàìåòðîâ.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè
Íà÷íèòå èññëåäîâàíèå ìîäåëè ñ ïàðàìåòðàìè, óñòàíîâëåííûìè ïî

óìîë÷àíèþ. Îíè ìîäåëèðóþò îáñóæäàâøèéñÿ âûøå ïðèìåð ñ òðåìÿ
àëëåëÿìè â ëîêóñå ãëîáèíà ÷åëîâåêà (íóìåðàöèÿ àëëåëåé: 1 – A, 2 – S,
3 – C ). ×àñòîòû àëëåëåé è ïðèñïîñîáëåííîñòè ãåíîòèïîâ ñîîòâåòñòâóþò
ïðèâåäåííûì â òàáëèöå óñðåäíåííûì äàííûì, ïîëó÷åííûì ïóòåì èññëå-
äîâàíèÿ 72 ïîïóëÿöèé ÷åëîâåêà â Çàïàäíîé Àôðèêå.

1. Çàïóñòèòå ìîäåëü è âíèìàòåëüíî ðàññìîòðèòå ïîëó÷åííûå äèàãðàì-
ìû. Îáúÿñíèòå, ïî÷åìó ïðîèñõîäÿò èìåííî òàêèå èçìåíåíèÿ ãåíîôîíäà
ïîïóëÿöèè?

2. Èññëåäóéòå ñèòóàöèþ, êîãäà â ïîïóëÿöèè, ãîìîçèãîòíîé ïî àëëåëè
äèêîãî òèïà A, â î÷åíü íåáîëüøîì êîëè÷åñòâå ïîÿâëÿåòñÿ â ðåçóëüòàòå
ìóòàöèé (èëè ïðîíèêàåò èç äðóãèõ ïîïóëÿöèé) àëëåëü S èëè C. Èñïîëüçóé-
òå äëÿ ýòîãî ñàìóþ ìèíèìàëüíóþ äîïóñòèìóþ â ìîäåëè ÷àñòîòó ìóòàí-
òíîé àëëåëè – 0.001 (â ñëó÷àå ñ àëëåëüþ C ïîòðåáóåòñÿ áîëåå 2000 ïîêî-
ëåíèé äëÿ äîñòèæåíèÿ ðàâíîâåñèÿ). Ïî÷åìó â ïåðâîì ñëó÷àå âîçíèêàåò
óñòîé÷èâûé ïîëèìîðôèçì, à âî âòîðîì íåò? Êàêîâû ÷àñòîòû àëëåëåé â
ñëó÷àå ðàâíîâåñèÿ ìåæäó A è S ?

3. Òåïåðü èññëåäóéòå ñèòóàöèþ, êîãäà â ïîïóëÿöèþ, íàõîäÿùóþñÿ â
ñîñòîÿíèè ðàâíîâåñèÿ ìåæäó A è S, â î÷åíü íåáîëüøîì êîëè÷åñòâå ïðî-
íèêàåò àëëåëü C. Äëÿ ýòîãî èñïîëüçóéòå òîëüêî ÷òî îïðåäåëåííûå ðàâíî-
âåñíûå ÷àñòîòû A è S, à ÷àñòîòó àëëåëè C óâåëè÷èâàéòå ïîñòåïåííî: 0.01,
0.05, 0.06, 0.07, 0.08. Êàê èçìåíÿåòñÿ ðåçóëüòàò ïðè óâåëè÷åíèè ÷àñòîòû?
Ïîïðîáóéòå íàéòè òàêóþ ÷àñòîòó, ïðè êîòîðîé âîçíèêëî áû ðàâíîâåñèå
ìåæäó òðåìÿ àëëåëÿìè. Êàê âû äóìàåòå, âîçìîæíî ëè òàêîå ðàâíîâåñèå
è áóäåò ëè îíî óñòîé÷èâûì?

4. Èññëåäóéòå ñèòóàöèþ ñ òðåìÿ àëëåëÿìè (èñïîëüçóéòå äëÿ ýòîãî
ïàðàìåòðû, óñòàíîâëåííûå ïî óìîë÷àíèþ) ñ ïîìîùüþ ôóíêöèè “Àíàëèç
ñòàáèëüíîñòè” íà äèàãðàììå Äå Ôèíåòòè. Ïîïðîáóéòå íàéòè òî÷êó âîçìîæ-
íîãî ðàâíîâåñèÿ äëÿ ñèñòåìû èç òðåõ àëëåëåé. ×åì âû ìîæåòå îáúÿñíèòü
íåóñòîé÷èâîñòü äàííîé ñèñòåìû?

Ïðî÷èòàéòå åùå ðàç òåêñò ïîÿñíåíèé ê äàííîé ìîäåëè è ñôîðìóëè-
ðóéòå îñíîâíîå óñëîâèå âîçíèêíîâåíèÿ ðàâíîâåñèÿ â ìíîãîàëëåëüíîì
ëîêóñå. Òåïåðü ïîäáåðèòå òàêèå çíà÷åíèÿ ïðèñïîñîáëåííîñòåé ãåíîòèïîâ,
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÷òîáû ðàâíîâåñíàÿ ñèòóàöèÿ âîçíèêàëà â ñèñòåìå òðåõ, ÷åòûðåõ, ïÿòè è
øåñòè àëëåëåé.

4. Îòáîð ïî ëîêóñó, ñöåïëåííîìó ñ X-õðîìîñîìîé
(Selection on an X-Linked Locus)

Äàííàÿ ìîäåëü ïîêàçûâàåò, êàê èçìåíÿþòñÿ ïîä äåéñòâèåì îòáîðà
÷àñòîòû àëëåëåé â ëîêóñå, ðàñïîëîæåííîì â X-õðîìîñîìå. Åñëè â òàêîì
ëîêóñå èìååòñÿ äâå àëëåëè – X è x, òî âîçìîæíû ïÿòü ãåíîòèïîâ – òðè ó
ãîìîãàìåòíîãî ïîëà (îáû÷íî ñàìêè): XX, Xx è xx; è äâà ó ãåòåðîãàìåòíîãî
ïîëà (îáû÷íî ñàìöû): XY è xY. Ïðîãðàììà îòñëåæèâàåò äèíàìèêó ÷àñòîòû
àëëåëè X îòäåëüíî ó ñàìîê è ñàìöîâ.

Îòáîð ïî ëîêóñó, ñöåïëåííîìó ñ ïîëîâîé õðîìîñîìîé îòëè÷àåòñÿ îò
îòáîðà ïî àóòîñîìíîìó ëîêóñó ñëåäóþùèìè îñîáåííîñòÿìè:

1. Âîçíèêíîâåíèå çàòóõàþùèõ êîëåáàíèé (îñöèëëÿöèé) ÷àñòîò àëëå-
ëåé â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ýòè ÷àñòîòû èçíà÷àëüíî ðàçëè÷íû ó ñàìîê è
ñàìöîâ. Ïðè îòáîðå ïî àóòîñîìíîìó ëîêóñó ïîäîáíûå îñöèëëÿöèè íèêîãäà
íå âîçíèêàþò. Ïàðàìåòðû, óñòàíîâëåííûå ïî óìîë÷àíèþ, êàê ðàç
èëëþñòðèðóþò âîçíèêíîâåíèå îñöèëëÿöèé. Çàìåòüòå, ÷òî ÷àñòîòû àëëå-
ëåé ó îáîèõ ïîëîâ â êîíöå êîíöîâ ñòàíîâÿòñÿ îäèíàêîâûìè.

2. Ãåíåòè÷åñêèé ïîëèìîðôèçì, ïîääåðæèâàåìûé åñòåñòâåííûì îòáî-
ðîì ìîæåò âîçíèêàòü íå òîëüêî â ñëó÷àå ïðåèìóùåñòâà ãåòåðîçèãîò, êàê
ïðè îòáîðå ïî àóòîñîìíîìó ëîêóñó, íî è â ðåçóëüòàòå ðàçíîíàïðàâëåííîãî
îòáîðà ñðåäè ñàìîê è ñàìöîâ, òî-åñòü êîãäà äàííàÿ àëëåëü ïîâûøàåò
ïðèñïîñîáëåííîñòü îñîáåé îäíîãî ïîëà, íî ïîíèæàåò åå ó îñîáåé
ïðîòèâîïîëîæíîãî ïîëà.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Please enter the following values for the fitnesses of each genotype – 

Ïîæàëóéñòà, ââåäèòå ñëåäóþùèå çíà÷åíèÿ ïðèñïîñîáëåííîñòåé
êàæäîãî ãåíîòèïà – òðåõ òèïîâ ñàìîê è äâóõ òèïîâ ñàìöîâ: wXX,
wXx, wxx, wXY è wxY. Èñïîëüçóéòå ëþáûå çíà÷åíèÿ â èíòåðâàëå îò
0 äî 1, íî îäíî èç íèõ îáÿçàòåëüíî äîëæíî áûòü ðàâíûì 1. Ïî óìî-
ë÷àíèþ âñå ïðèñïîñîáëåííîñòè èìåþò çíà÷åíèå 1, ÷òî ìîäåëèðóåò
ñèòóàöèþ ïîëíîãî îòñóòñòâèÿ îòáîðà, êîãäà îñöèëëÿöèè àëëåëüíûõ
÷àñòîò ìîãóò ïðîÿâëÿòüñÿ â ÷èñòîì âèäå.

p (females) – íà÷àëüíàÿ ÷àñòîòà àëëåëè X ó ñàìîê.
p (males) – íà÷àëüíàÿ ÷àñòîòà àëëåëè X ó ñàìöîâ.
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Ýòè ÷àñòîòû ìîãóò ïðèíèìàòü ëþáûå çíà÷åíèÿ â èíòåðâàëå îò 0 äî 1.
Åñëè âû õîòèòå óâèäåòü îñöèëëÿöèè, òî ýòè çíà÷åíèÿ äîëæíû áûòü
ðàçëè÷íûìè. Ïî óìîë÷àíèþ èñïîëüçîâàíû çíà÷åíèÿ 0 è 1, ïîñêîëüêó
îíè äàþò íàèáîëüøóþ àìïëèòóäó îñöèëëÿöèé.

How many generations would you like to run? – Ñêîëüêî ïîêîëåíèé âû
õîòåëè áû ïðîìîäåëèðîâàòü? Âûáîð ýòîãî çíà÷åíèÿ çàâèñèò îò
òîãî, êàêóþ çàäà÷ó âû ñîáèðàåòåñü ðåøèòü ñ ïîìîùüþ ìîäåëè.
Åñëè âû õîòèòå èññëåäîâàòü õàðàêòåð îñöèëëÿöèé àëëåëüíûõ ÷àñ-
òîò, òî ñëåäóåò èñïîëüçîâàòü íå áîëåå 20 ïîêîëåíèé, ïîñêîëüêó
îñöèëëÿöèè çàòóõàþò î÷åíü áûñòðî. Åñëè æå âû ñîáèðàåòåñü èññëå-
äîâàòü óñëîâèÿ ïîääåðæàíèÿ óñòîé÷èâîãî ïîëèìîðôèçìà, òî
ââåäèòå áîëüøåå ÷èñëî (>100). Íàñêîëüêî îíî äîëæíî áûòü âåëèêî
– çàâèñèò îò ñèëû îòáîðà.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Ïîñëå ââîäà âñåõ ïàðàìåòðîâ è íàæàòèÿ íà <Enter> ïðîãðàììà

âûâîäèò ãðàôèê äèíàìèêè ÷àñòîò àëëåëè X ðàçäåëüíî ó ñàìîê è ñàìöîâ
îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ. Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò
âåëè÷èíû èñõîäíûõ ïàðàìåòðîâ.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè
Äëÿ òîãî, ÷òîáû ïîçíàêîìèòüñÿ ñî âñåìè âîçìîæíûìè ôîðìàìè ïîâå-

äåíèÿ ìîäåëè, èññëåäóéòå ñëåäóþùèå âàðèàíòû:
1. Îñöèëëÿöèè áåç îòáîðà (wXX = wXx = wxx= wXY= wxY = 1). Èñïîëü-

çóÿ ðàçëè÷íûå çíà÷åíèÿ èñõîäíûõ ÷àñòîò, îòâåòüòå íà ñëåäóþùèå âîïðî-
ñû: Ïî÷åìó âîîáùå âîçíèêàþò îñöèëëÿöèè? Ïî êàêîé ïðè÷èíå îíè çàòó-
õàþò? ×åì îïðåäåëÿåòñÿ ðàâíîâåñíàÿ ÷àñòîòà àëëåëè? Ïî÷åìó îíà íå
ðàâíà ñðåäíåìó ìåæäó íà÷àëüíûìè ÷àñòîòàìè? Êàê åå ðàññ÷èòàòü?

2. Îñöèëëÿöèè ïðè íàëè÷èè íàïðàâëåííîãî îòáîðà. Èñïîëüçóÿ ðàçëè÷-
íûå çíà÷åíèÿ èñõîäíûõ ÷àñòîò, ïîïûòàéòåñü âûÿñíèòü, âëèÿåò ëè èíòåí-
ñèâíîñòü îòáîðà (ïðîòèâ X èëè x) íà ñêîðîñòü çàòóõàíèÿ îñöèëëÿöèé?

3. Óñòîé÷èâûé ïîëèìîðôèçì íà îñíîâå ðàçíîíàïðàâëåííîãî îòáîðà.
Äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ ýòîé ñèòóàöèè íåîáõîäèìî, ÷òîáû ïðèñïîñîáëåííîñòü
X áûëà ðàçëè÷íîé ó ñàìîê è ñàìöîâ, íàïðèìåð wXX = 1, wXx = 0.8, wxx =
0.6, wXY= 0.6, wxY = 1. Ïîñòàðàéòåñü îïðåäåëèòü, êàê âëèÿþò çíà÷åíèÿ
ïðèñïîñîáëåííîñòåé íà ðàâíîâåñíûå ÷àñòîòû àëëåëè X?

4. Óñòîé÷èâûé ïîëèìîðôèçì, îïðåäåëÿåìûé ïðåèìóùåñòâîì
ãåòåðîçèãîò. Äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ ýòîé ñèòóàöèè íåîáõîäèìî, ÷òîáû
ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåòåðîçèãîòû Xx áûëà  ìàêñèìàëüíîé, ò.å. ðàâíîé
åäèíèöå; îñòàëüíûå ïðèñïîñîáëåííîñòè ìîãóò áûòü ëþáûìè. Ïîïðîáóéòå
îïðåäåëèòü, êàê âëèÿþò çíà÷åíèÿ ïðèñïîñîáëåííîñòåé âñåõ ýòèõ ãåíîòè-
ïîâ íà ðàâíîâåñíûå ÷àñòîòû àëëåëè X ? Ïî÷åìó â ñîñòîÿíèè ðàâíîâåñèÿ
÷àñòîòû àëëåëè X ìîãóò áûòü ðàçëè÷íûìè ó ñàìîê è ñàìöîâ?
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Èñïîëüçóéòå ôóíêöèþ F4, ÷òîáû âñåãäà âèäåòü íà ýêðàíå ðåçóëüòàòû

ïðåäøåñòâóþùåãî öèêëà ìîäåëèðîâàíèÿ. Èñïîëüçóéòå òàêæå ôóíêöèè
“Zoom” è “Êîîðäèíàòíàÿ ñåòêà”.

5. Àäàïòèâíûå ëàíäøàôòû
(Adaptive Landscapes)

Ðàññìîòðåííàÿ íàìè âûøå ìîäåëü îòáîðà ïî îäíîìó ëîêóñó ïîêàçûâà-
åò, ÷òî åñëè âåëè÷èíû ïðèñïîñîáëåííîñòåé ãåíîòèïîâ íåèçìåííû, òî ïðè
ëþáûõ íà÷àëüíûõ óñëîâèÿõ åñòåñòâåííûé îòáîð áóäåò èçìåíÿòü ÷àñòîòû
àëëåëåé òàêèì îáðàçîì, ÷òî ñðåäíÿÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ïîïóëÿöèè
âñåãäà âîçðàñòàåò îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ. Ìîæíî ñêàçàòü, ÷òî ïîïó-
ëÿöèÿ ïîä äåéñòâèåì îòáîðà âñåãäà ïîäíèìàåòñÿ íà “àäàïòèâíûé ïèê”, íî
íèêîãäà íå ñïóñêàåòñÿ ñ íåãî â “àäàïòèâíûå äîëèíû”.

Òàêèì îáðàçîì, ñðåäíÿÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ïîïóëÿöèè       ÿâëÿåòñÿ
ôóíêöèåé àëëåëüíûõ ÷àñòîò. Â ÷àñòíîñòè, åñëè çèãîòû íîâîãî ïîêîëåíèÿ
îáðàçîâàëèñü â ñîîòâåòñòâèè ñ ðàâíîâåñèåì Õàðäè-Âàéíáåðãà, òî ñðåäíÿÿ
ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåíîòèïîâ â ïîïóëÿöèè ñîñòàâëÿåò:

       =  p2 wAA + 2pqwAa + q2 waa (24)

Åñëè ìû áóäåì èçìåðÿòü ïðèñïîñîáëåííîñòü îòíîñèòåëüíî íàèáîëåå
ïðèñïîñîáëåííîãî ãåíîòèïà, äëÿ êîòîðîãî ïî îïðåäåëåíèþ w = wmax = 1, òî
ìû ìîæåì ïðåäñòàâèòü ñåáå ñðåäíþþ ïðèñïîñîáëåííîñòü ïîïóëÿöèè êàê
äîëþ çèãîò, âûæèâàþùèõ â ïîïóëÿöèè â ïðîöåññå îòáîðà.

Ïîñêîëüêó q = 1–p, òî        ÿâëÿåòñÿ êâàäðàòè÷åñêîé ôóíêöèåé p (èëè

q). Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî åå ãðàôèê âñåãäà âûïóêëûé è áóäåò èìåòü ïî
êðàéíåé ìåðå îäèí ìàêñèìóì è îäèí ìèíèìóì. Èìåííî òàêîé ãðàôèê
çàâèñèìîñòè       îò ÷àñòîòû îäíîé èç àëëåëåé ëîêóñà ïðèíÿòî íàçûâàòü
àäàïòèâíûì èëè ýâîëþöèîííûì ëàíäøàôòîì. Îí ïîêàçûâàåò âåëè÷èíó
ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè ïîïóëÿöèè ïðè âñåõ âîçìîæíûõ âàðèàíòàõ åå
ãåíîòèïè÷åñêîãî ñîñòàâà ïî äàííîìó ëîêóñó.

Ñüþýë Ðàéò (Sewall Wright) ïîêàçàë, ÷òî îòáîð ïî îäíîìó ëîêóñó
îïèñûâàåò ñëåäóþùåå îáùåå óðàâíåíèå:

  pq   
          )p  =  ——  —— (25)

                          dp

ãäå  )p – ýòî èçìåíåíèå ÷àñòîòû àëëåëè A çà îäíî ïîêîëåíèå. Ïåðâûé
÷ëåí ýòîãî óðàâíåíèÿ âñåãäà ïîëîæèòåëåí, è ñëåäîâàòåëüíî, çíàê )p
çàâèñèò òîëüêî îò âòîðîãî åãî ÷ëåíà.
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Åñëè çíà÷åíèå ïðîèçâîäíîé ïîëîæèòåëüíî, òî )p òàêæå áîëüøå íóëÿ,
à ýòî îçíà÷àåò, ÷òî êàê ÷àñòîòà àëëåëè A , òàê è ñðåäíÿÿ ïðèñïîñîá-
ëåííîñòü ïîïóëÿöèè,  òàêæå âîçðàñòàþò. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, êîãäà p óìåíü-
øàåòñÿ è )p îòðèöàòåëüíî,  çíà÷åíèå          âñå ðàâíî áîëüøå íóëÿ. Òàêèì
îáðàçîì, ïðè äåéñòâèè îòáîðà ñðåäíÿÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ïîïóëÿöèè
âñåãäà âîçðàñòàåò îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ.

Âòîðîé âàæíûé âûâîä, ñëåäóþùèé èç óðàâíåíèÿ Ðàéòà, çàêëþ÷àåòñÿ
â òîì, ÷òî ðàâíîâåñèå â ðåçóëüòàòå îòáîðà ìîæåò áûòü äîñòèãíóòî òîëüêî
â îäíîé èç êðèòè÷åñêèõ òî÷åê – ìèíèìóìà èëè ìàêñèìóìà      . Ïðè ýòîì )p
= 0, ò.å. íå ïðîèñõîäèò èçìåíåíèé àëëåëüíûõ ÷àñòîò. Ïîäîáíàÿ ñèòóàöèÿ
âîçìîæíà â òðåõ ñëó÷àÿõ:

1) p = 0    –  ïðè ýòîì ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü â ëîêóñå îòñóòñòâóåò;

2) q = 0    –  ïðè ýòîì ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü â ëîêóñå îòñóòñòâóåò;

3)      / dp = 0   –  ïðè ýòîì ñðåäíÿÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ïîïóëÿöèÿ  ëèáî
ìàêñèìàëüíà ëèáî ìèíèìàëüíà.

Èòàê, ðàâíîâåñíûå ñîñòîÿíèÿ âîçìîæíû êàê ïðè ìàêñèìàëüíîé, òàê è

ïðè ìèíèìàëüíîé âåëè÷èíå ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè ïîïóëÿöèè.
Îäíàêî, ëèøü â ïåðâîì ñëó÷àå ýòî ðàâíîâåñèå îêàçûâàåòñÿ óñòîé÷èâûì,
ò.å. èìåííî îíî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé àäàïòèâíûé ïèê, ïðèòÿãèâàþùèé è
óäåðæèâàþùèé ïîïóëÿöèþ. Õîðîøî èçâåñòíàÿ ñèòóàöèÿ ïðåâîñõîäñòâà
ãåòåðîçèãîò ÿâëÿåòñÿ êàê ðàç ïðèìåðîì ïîäîáíîãî óñòîé÷èâîãî ðàâíîâå-
ñèÿ. Ìèíèìàëüíîå çíà÷åíèå ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè ïðåäñòàâëÿåò
ñîáîé íåóñòîé÷èâóþ òî÷êó ðàâíîâåñèÿ, îò êîòîðîé ïîïóëÿöèÿ áóäåò óäà-
ëÿòüñÿ ïðè ëþáîì ñëó÷àéíîì îòêëîíåíèè àëëåëüíûõ ÷àñòîò. Ïðèìåðîì
òàêîãî íåóñòîé÷èâîãî ðàâíîâåñèÿ ìîæåò áûòü ñèòóàöèÿ, â êîòîðîé ãåòåðî-
çèãîòû èìåþò íàèìåíüøóþ ïðèñïîñîáëåííîñòü.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Enter a relative fitness for each genotype – Ââåäèòå çíà÷åíèå îòíîñèòåëü-

íîé ïðèñïîñîáëåííîñòè äëÿ êàæäîãî ãåíîòèïà: wAA, wAa, waa.
Ìîæíî èñïîëüçîâàòü ëþáûå çíà÷åíèÿ îò 0 äî 1, íî âåëè÷èíó w äëÿ
íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííîãî ãåíîòèïà ñëåäóåò óñòàíîâèòü ðàâíîé
åäèíèöå; ãåíîòèï ñ ïðèñïîñîáëåííîñòüþ 0.25 îñòàâëÿåò â 4 ðàçà
ìåíüøå ïîòîìêîâ, ÷åì íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííûé, à ïðè íóëåâîé
îòíîñèòåëüíîé ïðèñïîñîáëåííîñòè ïîòîìêîâ íå áóäåò ñîâñåì
(ëåòàëüíîñòü èëè ïîëíîå áåñïëîäèå).

How many generations do you want to simulate? – Ñêîëüêî ïîêîëåíèé âû
õîòèòå ïðîìîäåëèðîâàòü? Ïî óìîë÷àíèþ ñîñòàâëÿåò 20. Â
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çàâèñèìîñòè îò ñèëû îòáîðà âàì ìîæåò ïîòðåáîâàòüñÿ îò 10 äî
1000 ïîêîëåíèé (ìàêñèìàëüíîå çíà÷åíèå – 10000).

Set an initial frequency (p) for the “A” allele – Ââåäèòå íà÷àëüíóþ ÷àñòîòó
(p) àëëåëè A. Ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 0 äî 1.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Äàííàÿ ìîäåëü ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå òîëüêî

îäíîé äèàãðàììû – ãðàôèêà çàâèñèìîñòè ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè
ïîïóëÿöèè îò ÷àñòîòû àëëåëè A (àäàïòèâíûé ëàíäøàôò), íà êîòîðîì
êðàñíûìè òî÷êàìè ïîêàçàíî èçìåíåíèå ïîëîæåíèÿ ïîïóëÿöèè â ðåçóëüòà-
òå îòáîðà îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ. Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà
âûâîäèò èñõîäíûå çíà÷åíèÿ ïðèñïîñîáëåííîñòåé ãåíîòèïîâ.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè
Äëÿ òîãî, ÷òîáû äåéñòâèå îòáîðà íà ïîïóëÿöèþ ñòàëî áîëåå íàãëÿä-

íûì, ìû ðåêîìåíäóåì âêëþ÷èòü ôóíêöèþ ìåäëåííîé ïðîðèñîâêè ãðàôè-
êîâ <Alt-F>. Â ýòîì ñëó÷àå âû áóäåòå íàáëþäàòü ïåðåìåùåíèå ïîïóëÿöèè
ïî àäàïòèâíîìó ëàíäøàôòó, îòìå÷åííîå êðàñíûìè òî÷êàìè, ïðè÷åì áóäóò
õîðîøî çàìåòíû ïîñòåïåííûå èçìåíåíèÿ ñêîðîñòè ýòîãî ïåðåìåùåíèÿ,
ò.å. òåìïà ìèêðîýâîëþöèîííûõ èçìåíåíèé.

Èñïîëüçóéòå äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ äâå îñíîâíûå ñèòóàöèè:
1. Ïðåèìóùåñòâî ãåòåðîçèãîò (wAa = 1). Àäàïòèâíûé ëàíäøàôò

èìååò îäèí óñòîé÷èâûé ìàêñèìóì (àäàïòèâíûé ïèê) è äâà ìèíèìóìà ïðèñ-
ïîñîáëåííîñòè. Îïðåäåëèòå, êàêèì îáðàçîì íà ïîëîæåíèå è âûñîòó (ò.å.
ìàêñèìàëüíóþ ïðèñïîñîáëåííîñòü ïîïóëÿöèè) ýòîãî àäàïòèâíîãî ïèêà
âëèÿþò âåëè÷èíû ïðèñïîñîáëåííîñòè ãîìîçèãîò – wAA è waa? Îïðåäåëè-
òå, êàê èçìåíÿåòñÿ ñêîðîñòü ìèêðîýâîëþöèè ïðè äâèæåíèè ïîïóëÿöèè ïî
àäàïòèâíîìó ëàíäøàôòó? Êîãäà îíà ìàêñèìàëüíà è êîãäà ìèíèìàëüíà?

2. Íåäîñòàòî÷íàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåòåðîçèãîò (wAa < 1).
Àäàïòèâíûé ëàíäøàôò èìååò äâà ìàêñèìóìà è îäèí ìèíèìóì, â êîòîðîì
ðàâíîâåñèå íåóñòîé÷èâî. Îïðåäåëèòå, êàêèì îáðàçîì âåëè÷èíû
ïðèñïîñîáëåííîñòåé ãåíîòèïîâ âëèÿþò íà ïîëîæåíèå è ãëóáèíó àäàïòèâ-
íîé äîëèíû, ò.å. òî÷êè ìèíèìóìà ïðèñïîñîáëåííîñòè ïîïóëÿöèè, à òàêæå
íà âûñîòó êàæäîãî èç äâóõ àäàïòèâíûõ ïèêîâ – ìàêñèìóìîâ ïðèñïîñîáëåííîñ-
òè? Ïîñòàðàéòåñü êàê ìîæíî òî÷íåå îïðåäåëèòü çíà÷åíèå ÷àñòîòû àëëåëè
A  â òî÷êå ðàâíîâåñèÿ. Èñïîëüçóéòå äëÿ ýòîãî ôóíêöèè “Zoom” è “Êîîðäè-
íàòíàÿ ñåòêà”. Óäàåòñÿ ëè äîáèòüñÿ óñòîé÷èâîãî ðàâíîâåñèÿ ïîïóëÿöèè
â àäàïòèâíîé äîëèíå? Îïðåäåëèòå, êàê èçìåíÿåòñÿ ñêîðîñòü ìèêðîýâîëþ-
öèè ïðè äâèæåíèè ïîïóëÿöèè ïî àäàïòèâíîìó ëàíäøàôòó? Êîãäà îíà
ìàêñèìàëüíà è êîãäà ìèíèìàëüíà?
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6. Îòáîð ïî äâóì  ëîêóñàì
(Selection on Two Loci)

Äàííàÿ ïðîãðàììà ìîäåëèðóåò ñèòóàöèþ îäíîâðåìåííîãî îòáîðà ïî
äâóì ëîêóñàì, êàæäûé èç êîòîðûõ îêàçûâàåò âëèÿíèå íà ïðèñïîñîáëåí-
íîñòü ãåíîòèïà. Ïî ñðàâíåíèþ ñ îòáîðîì ïî îäíîìó ëîêóñó ýòî çíà÷èòåëü-
íî áîëåå ñëîæíûé è ìíîãîâàðèàíòíûé ïðîöåññ, ðåçóëüòàòû êîòîðîãî çàâè-
ñÿò íå òîëüêî îò âëèÿíèÿ íà ïðèñïîñîáëåííîñòü îòäåëüíûõ àëëåëåé, íî
è îò íàëè÷èÿ ñöåïëåíèÿ ìåæäó ëîêóñàìè è îò õàðàêòåðà âçàèìîäåéñòâèÿ
ìåæäó íàõîäÿùèìèñÿ â íèõ ãåíàìè.

Ïðåäïîëîæèì, ÷òî â êàæäîì èç äâóõ ëîêóñîâ åñòü ïî äâå àëëåëè – A è
a â ïåðâîì è B è b âî âòîðîì. Òîãäà â ïîïóëÿöèè áóäóò âñòðå÷àòüñÿ õðî-
ìîñîìû ÷åòûðåõ òèïîâ è, ñîîòâåòñòâåííî, îáðàçîâûâàòüñÿ ÷åòûðå òèïà
ãàìåò: AB, Ab, aB è ab. Îáîçíà÷èì èõ ÷àñòîòû â ãàìåòíîì ïóëå êàê g00, g01,
g10, g11, ñîîòâåòñòâåííî. Åñëè ðàññìàòðèâàåìûå ëîêóñû íå ñöåïëåíû, ò.å.
íàõîäÿòñÿ â ðàçíûõ õðîìîñîìàõ, à ÷àñòîòû âñåõ àëëåëåé â ãåíîôîíäå
îäèíàêîâû è ðàâíû 0.5, òî âñå ÷åòûðå òèïà ãàìåò ïîÿâëÿþòñÿ ñ ðàâíîé
âåðîÿòíîñòüþ: g00 = g01 = g10 = g11 = 0.25, ò.å. íàáëþäàåòñÿ ðàâíîâåñèå ïî
ñöåïëåíèþ. Â ýòîé ñèòóàöèè îòáîð äåéñòâóåò íà îáà ëîêóñà ñîâåðøåííî
íåçàâèñèìî.

Åñëè æå ëîêóñû íàõîäÿòñÿ â îäíîé õðîìîñîìå, òî îíè áóäóò â òîé èëè
èíîé ìåðå ñöåïëåíû. Ñèëà ýòîãî ñöåïëåíèÿ îïðåäåëÿåòñÿ ÷àñòîòîé êðîñ-
ñèíãîâåðà ìåæäó äàííûìè ëîêóñàìè, êîòîðóþ îáîçíà÷àþò áóêâîé R è
íàçûâàþò òàêæå ÷àñòîòîé ðåêîìáèíàöèè. R ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 0
(àáñîëþòíîå ñöåïëåíèå, îòñóòñòâèå êðîññèíãîâåðà) äî 0.5 (îòñóòñòâèå
ñöåïëåíèÿ, ïîëíàÿ íåçàâèñèìîñòü â íàñëåäîâàíèè ëîêóñîâ).

Â äàííîé ñèòóàöèè ìîæåò âîçíèêàòü íåðàâíîâåñíîñòü ïî ñöåïëåíèþ,
äëÿ êîëè÷åñòâåííîé îöåíêè êîòîðîé èñïîëüçóþò êîýôôèöèåíò íåðàâíî-
âåñíîñòè ïî ñöåïëåíèþ:

D = (g00 × g11) – (g01 × g10) (26)

Çíà÷åíèå D ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 0.25 (ïîëíàÿ íåðàâíîâåñíîñòü, îñîáè
ïðîäóöèðóþò òîëüêî ãàìåòû g00 è g11 ñ ÷àñòîòàìè 0.5) äî -0.25 (ïîëíàÿ
íåðàâíîâåñíîñòü, îñîáè ïðîäóöèðóþò òîëüêî ãàìåòû g01 è g10 ñ ÷àñòîòàìè
0.5). Ïðè D = 0 íàáëþäàåòñÿ ïîëíîå ðàâíîâåñèå ïî ñöåïëåíèþ, ò.å. ãàìå-
òû îáðàçóþòñÿ òàê, êàê áóäòî ëîêóñû íàõîäÿòñÿ â ðàçíûõ õðîìîñîìàõ.
Òàêîå æå çíà÷åíèå ïðèíèìàåò D â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà èìååò ìåñòî ïîëíàÿ
ãîìîçèãîòíîñòü ïî îáîèì ëîêóñàì, è ïðîäóöèðóþòñÿ ãàìåòû òîëüêî îäíîãî
èç ÷åòûðåõ âîçìîæíûõ òèïîâ.

Ïðè  íàëè÷èè ñöåïëåíèÿ ìåæäó ëîêóñàìè îòáîð ìîæåò ïðèâîäèòü ê
î÷åíü èíòåðåñíûì ðåçóëüòàòàì. Ïðåäïîëîæèì, ÷òî àëëåëè â ïåðâîì ëîêó-
ñå èçìåíÿþò ïðèñïîñîáëåííîñòü îñîáåé, òîãäà êàê ñöåïëåííûé ñ íèì
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âòîðîé ëîêóñ â äàííûõ óñëîâèÿõ íå âëèÿåò íà ïðèñïîñîáëåííîñòü, ò.å.
ÿâëÿåòñÿ ñåëåêòèâíî íåéòðàëüíûì. Òîãäà îòáîð ïî ïåðâîìó ëîêóñó áóäåò
âëèÿòü òàêæå íà ÷àñòîòû àëëåëåé âî âòîðîì. Ýòîò ýôôåêò íàçûâàþò
ñîîòáîðîì, èëè àíãëèéñêèì òåðìèíîì hitchhiking, ÷òî îçíà÷àåò “ïóòåøåñ-
òâèå àâòîñòîïîì” (ò.å. ïåðåäâèæåíèå çà ÷óæîé ñ÷åò). Ýôôåêò ñîîòáîðà
áóäåò òåì çàìåòíåå, ÷åì ñèëüíåå ñöåïëåíèå ìåæäó ëîêóñàìè. Îí ìîæåò
ïðèâîäèòü ê èçìåíåíèþ ÷àñòîò ñåëåêòèâíî íåéòðàëüíûõ àëëåëåé â ãåíî-
ôîíäå ïîïóëÿöèè.

Â íåêîòîðûõ óñëîâèÿõ îòáîð ïî íåñêîëüêèì ñöåïëåííûì ëîêóñàì
ìîæåò ïðîòåêàòü ñîâåðøåííî íåçàâèñèìî. Ýòî íàáëþäàåòñÿ â ñëó÷àå
àääèòèâíîñòè âëèÿíèÿ ýòèõ ëîêóñîâ íà ïðèñïîñîáëåííîñòü, ò.å. êîãäà
ïðèñïîñîáëåííîñòü îñîáåé ñ ãåíîòèïîì AABB – ýòî ïðîñòî ñóììà ýôôåê-
òîâ ãåíîòèïà AA è ãåíîòèïà BB. Â ñëó÷àå ïîëíîé àääèòèâíîñòè îòáîð èäåò
ïî îáîèì ëîêóñàì ôàêòè÷åñêè íåçàâèñèìî, ïðèâîäÿ ê äîñòèæåíèþ
íåêîòîðîãî ðàâíîâåñíîãî ñîñòîÿíèÿ ïî êàæäîìó èç íèõ òàê, êàê áóäòî
äðóãèõ ëîêóñîâ íå ñóùåñòâóåò. Åùå îäíî âàæíîå ñâîéñòâî àääèòèâíîé
ìîäåëè çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî êîýôôèöèåíò D  â ïðîöåññå îòáîðà íåèç-
áåæíî äîñòèãàåò íóëÿ, ò.å. ÷àñòîòû àëëåëåé â îáîèõ ëîêóñàõ ñòàíîâÿòñÿ
íåçàâèñèìûìè, äàæå åñëè ïåðâîíà÷àëüíî îíè áûëè ñâÿçàíû íåñëó÷àéíûì
îáðàçîì, ò.å. èìåëà ìåñòî íåðàâíîâåñíîñòü ïî ñöåïëåíèþ. Òî÷íî òàê æå
D ñòðåìèòñÿ ê íóëþ è â ñëó÷àå îòñóòñòâèÿ îòáîðà, ò.å. ïîëíîé íåéòðàëü-
íîñòè ëîêóñîâ (ýòîò âàðèàíò ðàññìàòðèâàåìàÿ ìîäåëü äåìîíñòðèðóåò ïî
óìîë÷àíèþ). Ñêîðîñòü, ñ êîòîðîé D ïðèáëèæàåòñÿ ê íóëþ, çàâèñèò îò
÷àñòîòû ðåêîìáèíàöèè R.

Îäíàêî íàèáîëåå èíòåðåñíîé ÿâëÿåòñÿ ñèòóàöèÿ íåàääèòèâíîñòè
âëèÿíèÿ ëîêóñîâ íà ïðèñïîñîáëåííîñòü. Ýòî âîçìîæíî ïðè íàëè÷èè
âçàèìíîãî âëèÿíèÿ ãåíîâ – ýïèñòàçà. Àëëåëè îäíîãî ëîêóñà ìîãóò ëèáî
óñèëèâàòü ôåíîòèïè÷åñêîå ïðîÿâëåíèå àëëåëåé äðóãîãî ëîêóñà, ëèáî
ïîäàâëÿòü åãî (òàê íàçûâàåìûå ãåíû-ìîäèôèêàòîðû ýêñïðåññèâíîñòè è
äîìèíàíòíîñòè). Ïðè íàëè÷èè ýïèñòàçà ïðîöåññû îòáîðà ñòàíîâÿòñÿ
÷ðåçâû÷àéíî ñëîæíûìè è ìíîãîâàðèàíòíûìè. Êîýôôèöèåíò D äàëåêî íå
âñåãäà áóäåò ñòðåìèòüñÿ ê íóëþ. Âîçìîæíî âîçíèêíîâåíèå íåñêîëüêèõ
ðàâíîâåñíûõ ñîñòîÿíèé  (ïîëèìîðôèçìà), íåêîòîðûå èç êîòîðûõ áóäóò
óñòîé÷èâûìè, äðóãèå æå íåò. Âîçíèêíîâåíèå ðàâíîâåñèÿ íåðåäêî çàâèñèò
îò âåëè÷èíû R. Îáû÷íî ñèëüíûé îòáîð ïî íåàääèòèâíûì ïðèçíàêàì ïðè
íåáîëüøèõ çíà÷åíèÿõ R ïðèâîäèò ê âîçíèêíîâåíèþ ðàâíîâåñíûõ ñîñòîÿ-
íèé, â êîòîðûõ D îòëè÷åí îò íóëÿ, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î âîçíèêíîâåíèè
íåðàâíîâåñíîñòè ïî ñöåïëåíèþ. Èíûìè ñëîâàìè îòáîð ñîçäàåò óñòîé÷è-
âûå  êîìáèíàöèè àëëåëåé, êîòîðûå ðàáîòàþò è íàñëåäóþòñÿ âìåñòå (òàê
íàçûâàåìûå ñóïåðãåíû), íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî ïðîöåññû ðåêîìáèíàöèè
ñòðåìÿòñÿ èõ ðàçúåäèíèòü.
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Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Which output plot would you like? – Êàêîé ãðàôèê âû õîòèòå óâèäåòü?

Âûáåðèòå îäíó èç ÷åòûðåõ äèàãðàìì (ñì. íèæå).
Please enter following values – Ââåäèòå çíà÷åíèÿ ñëåäóþùèõ ïàðàìåòðîâ:
PAB, PAb, PaB, Pab  –  ïåðâîíà÷àëüíûå ÷àñòîòû ãàìåò ÷åòûðåõ òèïîâ.

Ìîãóò ïðèíèìàòü ëþáûå çíà÷åíèÿ îò 0 äî 1, îäíàêî â ñóììå îíè
äîëæíû îáÿçàòåëüíî ñîñòàâëÿòü 1. Åñëè âû íå âûïîëíèòå ýòî óñëî-
âèå, ïðîãðàììà ñàìîñòîÿòåëüíî ââåäåò íåîáõîäèìûå êîððåêòèâû.

R  – ÷àñòîòà ðåêîìáèíàöèè ìåæäó ëîêóñàìè (çíà÷åíèÿ ìåæäó 0 è 0.5). R =
0 îçíà÷àåò ïîëíîå ñöåïëåíèå, R = 0.5 – îòñóòñòâèå ñöåïëåíèÿ.

wAABB, wAaBB, waaBB è ò.ä. – çíà÷åíèÿ ïðèñïîñîáëåííîñòåé îñîáåé
äåâÿòè âîçìîæíûõ ãåíîòèïîâ. Çäåñü ìîæíî èñïîëüçîâàòü êàê îòíî-
ñèòåëüíóþ (ò.å. çíà÷åíèÿ â èíòåðâàëå îò 0 äî 1), òàê è àáñîëþòíóþ
(ëþáûå ïîëîæèòåëüíûå ÷èñëà) ïðèñïîñîáëåííîñòü.

How many generations do you want to run? – Ñêîëüêî ïîêîëåíèé âû
õîòèòå ïðîìîäåëèðîâàòü? Ïî óìîë÷àíèþ – 30. ×èñëî ïîêîëåíèé,
íåîáõîäèìîå äëÿ äîñòèæåíèÿ ðàâíîâåñíîãî ñîñòîÿíèÿ, çàâèñèò â
îñíîâíîì îò ñèëû îòáîðà. Êàê ïðàâèëî, áûâàåò äîñòàòî÷íî ìåíåå
100 ïîêîëåíèé (ìàêñèìàëüíîå çíà÷åíèå – 2000).

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Ïðîãðàììà ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå ÷åòûðåõ

äèàãðàìì, êîòîðûå ìîæíî âûçûâàòü ïîî÷åðåäíî, íàæèìàÿ <Space Bar>:
P vs t – èçìåíåíèÿ ÷àñòîò ãàìåò âñåõ ÷åòûðåõ òèïîâ (PAB, PAb, PaB è

Pab) îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ.
p vs t – èçìåíåíèÿ ÷àñòîò âñåõ ÷åòûðåõ àëëåëåé (pA, pa, pB è pb) îò 

ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ.
D vs t  – ãðàôèê äèíàìèêè êîýôôèöèåíòà íåðàâíîâåñíîñòè ïî 

ñöåïëåíèþ D âî âðåìåíè.
wbar vs t  – ãðàôèê èçìåíåíèÿ ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè ïîïóëÿöèè

îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ.
Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò èñõîäíûå çíà÷åíèÿ ïðèñ-

ïîñîáëåííîñòåé ãåíîòèïîâ è êîýôôèöèåíòîâ R è D.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè
Ðåêîìåíäóåì íà÷àòü ðàáîòó ñ ìîäåëüþ ñ ïàðàìåòðàìè, óñòàíîâëåííû-

ìè ïî óìîë÷àíèþ. Îíè ìîäåëèðóþò ñèòóàöèþ îòñóòñòâèÿ îòáîðà (ïðèñïî-
ñîáëåííîñòè âñåõ ãåíîòèïîâ îäèíàêîâû) ïðè èçíà÷àëüíî íåáîëüøîé âåëè-
÷èíå êîýôôèöèåíòà D = 0.05 è ïîçâîëÿþò óâèäåòü ïðîöåññ äîñòèæåíèÿ
ñîñòîÿíèÿ ðàâíîâåñíîñòè ïî ñöåïëåíèþ: D ïîñòåïåííî ïðèáëèæàåòñÿ ê
íóëþ, à ÷àñòîòû ãàìåò ñòàáèëèçèðóþòñÿ è äàëåå íå ìåíÿþòñÿ. ×àñòîòû
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àëëåëåé è ñðåäíÿÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ïîïóëÿöèè ïðè ýòîì ïîñòîÿííû,
ïîñêîëüêó îòáîð íå ïðîèñõîäèò.

Ïîñëå ýòîãî ïîñëåäîâàòåëüíî èññëåäóéòå ñëåäóþùèå òðè ñèòóàöèè,
áîëåå ïîäðîáíîå îïèñàíèå êîòîðûõ áûëî ïðèâåäåíî âûøå:

1. Ýôôåêòû ñîîòáîðà (hitchhiking) – âëèÿíèå îòáîðà íà ÷àñòîòû íåéò-
ðàëüíûõ â îòíîøåíèè ïðèñïîñîáëåííîñòè àëëåëåé â ëîêóñå, ñöåïëåííîì
ñ äðóãèì ëîêóñîì, ïî êîòîðîìó èäåò îòáîð. Äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ ýòîé ñèòó-
àöèè ââåäèòå, íàïðèìåð, òàêèå âåëè÷èíû ïðèñïîñîáëåííîñòåé ãåíîòèïîâ:

wAABB = 1 wAaBB = 0.9 waaBB = 0.5
wAABb = 1 wAaBb = 0.9 waaBb = 0.5
wAAbb = 1 wAabb = 0.9 waabb = 0.5

Îíè ñâèäåòåëüñòâóþò î íàëè÷èè îòáîðà ïî ïåðâîìó ëîêóñó (àëëåëè A è a
èìåþò ðàçíûå ïðèñïîñîáëåííîñòè ïðè íåïîëíîì äîìèíèðîâàíèè) è ñåëåê-
òèâíîé íåéòðàëüíîñòè âòîðîãî ëîêóñà. Â ýòîé ñèòóàöèè îòáîð áëàãîïðè-
ÿòñòâóåò àëëåëè A, ÷òî ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ ÷àñòîò ãàìåò AB è Ab, è â
ðåçóëüòàòå ñîîòáîðà – ê âîçðàñòàíèþ ÷àñòîòû ëèáî àëëåëè B, ëèáî àëëå-
ëè b, â çàâèñèìîñòè îò èñõîäíûõ ÷àñòîò ãàìåò.

Çàäàíèå: îïðåäåëèòå, êàê âëèÿþò íà ýôôåêòèâíîñòü ñîîòáîðà èíòåí-
ñèâíîñòü ñåëåêöèè (ò.å. âåëè÷èíû ïðèñïîñîáëåííîñòåé ãåíîòèïîâ), ÷àñòî-
òà ðåêîìáèíàöèè è èñõîäíàÿ âåëè÷èíà êîýôôèöèåíòà D (åå ìîæíî èçìå-
íÿòü, ïîäáèðàÿ ðàçëè÷íûå çíà÷åíèÿ èñõîäíûõ ÷àñòîò ãàìåò)? ×òî ïðîèñ-
õîäèò, êîãäà èñõîäíàÿ âåëè÷èíà D = 0? Ïðè êàêèõ óñëîâèÿõ ñîîòáîð ïîä-
äåðæèâàåò àëëåëü B è ïðè êàêèõ – àëëåëü b ? Ìîæåò ëè ñîîòáîð ïðèâåñòè
ê ôèêñàöèè îäíîé èç àëëåëåé â ñåëåêòèâíî íåéòðàëüíîì ëîêóñå, è åñëè
äà, òî ïðè êàêèõ óñëîâèÿõ? Êàê èçìåíÿåòñÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ïîïóëÿ-
öèè? Ïî÷åìó?

2. Îòáîð ïðè àääèòèâíîñòè âëèÿíèÿ ëîêóñîâ íà ïðèñïîñîáëåííîñòü.
Äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ ýòîé ñèòóàöèè ââåäèòå, íàïðèìåð, òàêèå âåëè÷èíû
ïðèñïîñîáëåííîñòåé ãåíîòèïîâ:

wAABB = 6 wAaBB = 5 waaBB = 4
wAABb = 4 wAaBb = 3 waaBb = 2
wAAbb = 2 wAabb = 1 waabb = 0

Â ýòîì ïðèìåðå ïðèñïîñîáëåííîñòü îñîáåé, îáëàäàþùèõ òîëüêî ðåöåñ-
ñèâíûìè àëëåëÿìè, ðàâíà íóëþ; çàìåíà æå êàæäîé àëëåëè a íà A óâåëè-
÷èâàåò ïðèñïîñîáëåííîñòü íà 1, à çàìåíà b íà B – íà 2; äîìèíèðîâàíèå
îòñóòñòâóåò.

Âòîðîé ïðèìåð îòëè÷àåòñÿ îò ïåðâîãî íàëè÷èåì äîìèíèðîâàíèÿ â
îáîèõ ëîêóñàõ:

wAABB = 6 wAaBB = 6 waaBB = 4
wAABb = 6 wAaBb = 6 waaBb = 4
wAAbb = 2 wAabb = 2 waabb = 0
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Â òðåòüåì ïðèìåðå èìååò ìåñòî ïðåèìóùåñòâî ãåòåðîçèãîò, èçìåðÿå-
ìîå âåëè÷èíîé 1 äëÿ ïåðâîãî ëîêóñà è âåëè÷èíîé 2 – äëÿ âòîðîãî:

wAABB = 6 wAaBB = 7 waaBB = 4
wAABb = 8 wAaBb = 9 waaBb = 6
wAAbb = 2 wAabb = 3 waabb = 0

Åñëè â ïåðâûõ äâóõ ïðèìåðàõ ïðîèñõîäèò íàïðàâëåííûé îòáîð, òî â
äàííîì ñëó÷àå âîçíèêàåò óñòîé÷èâûé ïîëèìîðôèçì ïî îáîèì ëîêóñàì.

Çàäàíèå: îïðåäåëèòå, êàê âåäåò ñåáÿ ìîäåëü âî âñåõ òðåõ ïðèìåðàõ
è êàê âëèÿþò íà ðåçóëüòàòû îòáîðà ÷àñòîòà ðåêîìáèíàöèè è èñõîäíàÿ
âåëè÷èíà êîýôôèöèåíòà D? ×òî ïðîèñõîäèò, êîãäà èñõîäíàÿ âåëè÷èíà D =
0, D > 0, D < 0? Êàê èçìåíÿåòñÿ âî âðåìåíè êîýôôèöèåíò D è ÷òî ýòî
îçíà÷àåò? Êàêîå ñîñòîÿíèå âîçíèêàåò â êîíå÷íîì ðåçóëüòàòå? Êàê èçìå-
íÿåòñÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ïîïóëÿöèè? Ïî÷åìó?

3. Îòáîð ïðè íàëè÷èè ýïèñòàçà. Äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ ýòîé ñèòóàöèè
ââåäèòå, íàïðèìåð, òàêèå âåëè÷èíû ïðèñïîñîáëåííîñòåé ãåíîòèïîâ:

wAABB = 2 wAaBB = 3 waaBB = 4
wAABb = 4 wAaBb = 4 waaBb = 2
wAAbb = 6 wAabb = 3 waabb = 0

Â ýòîì ïðèìåðå âëèÿíèå íà ïðèñïîñîáëåííîñòü çàìåùåíèÿ àëëåëè a
íà A çàâèñèò îò ãåíîòèïà â ëîêóñå B, à âëèÿíèå çàìåíû b íà B çàâèñèò îò
ãåíîòèïà ïî ëîêóñó A, ò.å. ëîêóñû âçàèìîäåéñòâóþò ïî òèïó ýïèñòàçà.
Îòáîð áóäåò áëàãîïðèÿòñòâîâàòü õðîìîñîìå Ab, è ïîýòîìó ÷àñòîòà ñîîò-
âåòñòâóþùèõ ãàìåò áóäåò âîçðàñòàòü äî òåõ ïîð, ïîêà íå äîñòèãíåò 1.
Îäíàêî òàê áóäåò ïðîèñõîäèòü òîëüêî â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà èñõîäíàÿ
÷àñòîòà ãàìåò Ab äîñòàòî÷íî âåëèêà. Èçìåíèòå ÷àñòîòû ãàìåò, íàïðèìåð,
òàê: PAB = 0.4, PAb = 0.1, PaB = 0.4, Pab = 0.1. Êàê èçìåíÿåòñÿ êàðòèíà
îòáîðà? Ïîñëåäîâàòåëüíî óìåíüøàéòå ÷àñòîòó ãàìåòû Ab, ñîõðàíÿÿ ïðè
ýòîì èñõîäíîå çíà÷åíèå D = 0, íàïðèìåð, òàê: 1) PAB = 0.45, PAb = 0.05,
PaB = 0.45, Pab = 0.05; 2) PAB = 0.49, PAb = 0.01, PaB = 0.49, Pab = 0.01
(òåïåðü âàì ïîòðåáóåòñÿ áîëüøå ïîêîëåíèé äëÿ äîñòèæåíèÿ ðåçóëüòàòà,
íàïðèìåð, 100). Êàê èçìåíÿåòñÿ êàðòèíà îòáîðà è êîíå÷íûé ðåçóëüòàò?
Ïî÷åìó â ïîñëåäíåì ñëó÷àå ïðåèìóùåñòâî ïîëó÷àåò äðóãàÿ õðîìîñîìà?
Âîçìîæíî ëè òàê èçìåíèòü ïðèñïîñîáëåííîñòü õðîìîñîìû Ab, ÷òîáû îíà
âñå-òàêè äîñòèãëà 100% âñòðå÷àåìîñòè?

Âòîðîé ïðèìåð ìîäåëèðóåò ñèòóàöèþ ñ ïðåâîñõîäñòâîì ãåòåðîçèãîò
ïðè íàëè÷èè ýïèñòàçà:

wAABB = 2 wAaBB = 3 waaBB = 4
wAABb = 4 wAaBb = 8 waaBb = 2
wAAbb = 6 wAabb = 3 waabb = 0

Çäåñü ãåòåðîçèãîòû ïî îáîèì ëîêóñàì èìåþò ïîâûøåííóþ ïðèñïîñîá-
ëåííîñòü. Â ýòîé ñèòóàöèè õðîìîñîìà Ab òàêæå ïîëó÷àåò ïðåèìóùåñòâî,
íî íå àáñîëþòíîå. Óñòàíîâèòå èñõîäíî ðàâíûå ÷àñòîòû ãàìåò. Âàì ïîò-
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ðåáóåòñÿ áîëüøå ïîêîëåíèé äëÿ äîñòèæåíèÿ ðåçóëüòàòà, íàïðèìåð, 100.
×òî ïðîèñõîäèò â ðåçóëüòàòå îòáîðà? Äîñòèãàåò ëè êîýôôèöèåíò D íóëÿ?
Ïî÷åìó? Òåïåðü ïîñëåäîâàòåëüíî óìåíüøàéòå ÷àñòîòó ãàìåòû Ab, ñîõðà-
íÿÿ ïðè ýòîì èñõîäíîå çíà÷åíèå D = 0 (ñì. ïðåäûäóùèé ïðèìåð). Êàê
èçìåíÿåòñÿ êàðòèíà îòáîðà è åãî ðåçóëüòàò?

Çàäàíèå: îïðåäåëèòå, êàê âåäåò ñåáÿ ìîäåëü â îáîèõ ïðèìåðàõ è êàê
âëèÿþò íà ðåçóëüòàòû îòáîðà ÷àñòîòà ðåêîìáèíàöèè è èñõîäíàÿ âåëè÷èíà
êîýôôèöèåíòà D? Êàê èçìåíÿåòñÿ âî âðåìåíè êîýôôèöèåíò D è ÷òî ýòî
îçíà÷àåò? Êàêîå ñîñòîÿíèå âîçíèêàåò â êîíå÷íîì ðåçóëüòàòå? Êàê
èçìåíÿåòñÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ïîïóëÿöèè? Ïî÷åìó?

7. Îòáîð è ìóòàöèè
(Selection and Mutation)

Ýìïèðè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî âðåäíûå è äàæå ëåòà-
ëüíûå ìóòàöèè ïîñòîÿííî âñòðå÷àþòñÿ ñ íåáîëüøèìè ÷àñòîòàìè â ïîïó-
ëÿöèÿõ íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî èì ïðîòèâîäåéñòâóåò îòáîð. Â íåêîòîðûõ
ñëó÷àÿõ ýòî ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì ïðåèìóùåñòâà ãåòåðîçèãîò (íàïðèìåð,
ñåðïîâèäíî-êëåòî÷íàÿ àíåìèÿ), íî â äðóãèõ òàêîãî ïðåèìóùåñòâà íåò è,
òåì íå ìåíåå, ëåòàëüíûå ìóòàöèè ñîõðàíÿþòñÿ â ãåíîôîíäå ïîïóëÿöèè.
Ýòî, íåñîìíåííî, ïðîèñõîäèò âñëåäñòâèå ïîñòîÿííîãî ïðîòåêàíèÿ
ìóòàöèîííîãî ïðîöåññà, ïîïîëíÿþùåãî çàïàñ ìóòàöèé â ãåíîôîíäå.
Íàáëþäàåìàÿ ïðè ýòîì ÷àñòîòà ìóòàíòíûõ àëëåëåé, âåðîÿòíî, â îñíîâ-
íîì îïðåäåëÿåòñÿ ðàâíîâåñèåì ìåæäó ìóòàöèîííûì ïðîöåññîì è îòáî-
ðîì.

Â êà÷åñòâå ïðèìåðà ðàññìîòðèì ñëó÷àé îòáîðà ïðîòèâ âðåäíîé ðåöåñ-
ñèâíîé ìóòàöèè. Ïðè íåáîëüøèõ ÷àñòîòàõ (ìàëûå çíà÷åíèÿ q) ýòè
ìóòàíòíûå àëëåëè î÷åíü ðåäêî ïðîÿâëÿþòñÿ â ôåíîòèïå, ïîñêîëüêó
ãîìîçèãîòíûå ãåíîòèïû âñòðå÷àþòñÿ â ïîïóëÿöèè ñ ÷àñòîòîé q2 è îòáîð
ïðîòèâ íèõ ïðîòåêàåò î÷åíü ìåäëåííî. Íî âñå æå ÷åì ìåíüøå îñòàåòñÿ â
ãåíîôîíäå òàêèõ àëëåëåé, òåì áîëüøå âîçíèêàåò íîâûõ, ïîñêîëüêó
÷àñòîòà ìóòèðóþùåé àëëåëè äèêîãî òèïà óâåëè÷èâàåòñÿ. Â ðåçóëüòàòå
âîçíèêàåò ðàâíîâåñèå ìåæäó îòáîðîì ïðîòèâ ðåöåññèâíûõ àëëåëåé è
âîçíèêíîâåíèåì íîâûõ â ðåçóëüòàòå ìóòàöèîííîãî ïðîöåññà.

Ýòî ðàâíîâåñèå î÷åíü ëåãêî ïîääàåòñÿ àíàëîãîâîìó ìîäåëèðîâàíèþ
ñ ïîìîùüþ óæå ðàññìîòðåííîãî íàìè âûøå ìàòåìàòè÷åñêîãî àïïàðàòà.
Ïðåäïîëîæèì, ÷òî îòáîð äåéñòâóåò ïðîòèâ àëëåëåé a è ÷òî p – ýòî ÷àñòîòà
àëëåëåé äèêîãî òèïà A, êîòîðûå ìóòèðóþò â a ñ ÷àñòîòîé : â ðàñ÷åòå íà
îäíî ïîêîëåíèå. Îáðàòíûå ìóòàöèè àëëåëè a â A ìû ìîæåì íå ïðèíèìàòü
âî âíèìàíèå â ñâÿçè ñ î÷åíü ìàëîé ÷àñòîòîé ìóòèðóþùèõ àëëåëåé a â
ñîñòîÿíèè ðàâíîâåñèÿ. Òîãäà ÷àñòîòà àëëåëè A â ñëåäóþùåì ïîêîëåíèè
ñîñòàâèò:
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 (pwAA + qwAa)(1 – :)
p' =   p  ————————— (27)

ãäå         – ñðåäíÿÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ïîïóëÿöèè, p – ÷àñòîòà àëëåëè A
â ïðåäûäóùåì ïîêîëåíèè, wAA è wAa – îòíîñèòåëüíûå ïðèñïîñîáëåííîñòè
ãåíîòèïîâ AA è Aa.

Ìîäåëèðîâàíèå ïîêàçûâàåò, ÷òî ïðè âçàèìîäåéñòâèè ìóòàöèîííîãî
ïðîöåññà è îòáîðà, âíå çàâèñèìîñòè îò èñõîäíûõ óñëîâèé, â êîíöå êîíöîâ
íàñòóïàåò ñîñòîÿíèå ðàâíîâåñèÿ, â êîòîðîì ÷àñòîòû àëëåëåé áîëüøå íå
èçìåíÿþòñÿ. Ìîæíî ïîêàçàòü, ÷òî ðàâíîâåñíàÿ ÷àñòîòà qe ìóòàíòíîé
àëëåëè a ïðèáëèçèòåëüíî ñîñòàâëÿåò:

qe = /:/s (28)

ãäå s – êîýôôèöèåíò îòáîðà ïðîòèâ ãåíîòèïà aa.
Ïîñêîëüêó ñòåïåíü ýêñïðåññèâíîñòè è äîìèíàíòíîñòè àëëåëè îïðåäå-

ëÿåò âîçäåéñòâèå íà íåå îòáîðà â ãåòåðîçèãîòå, õàðàêòåð äîìèíèðîâàíèÿ
îêàçûâàåò ñèëüíåéøåå âëèÿíèå íà ðàâíîâåñèå ìåæäó îòáîðîì è ìóòà-
öèÿìè. Äëÿ òîãî, ÷òîáû îòðàçèòü ýòî âëèÿíèå, ââåäåì äîïîëíèòåëüíûé
ïàðàìåòð h, îïðåäåëÿþùèé ñòåïåíü äîìèíèðîâàíèÿ: wAA = 1, wAa = 1–hs,
waa = 1–s. Êîãäà h = 0, àëëåëü a ïîëíîñòüþ ðåöåññèâíà, åñëè h = 1, àëëåëü
a ïîëíîñòüþ äîìèíàíòíà, à êîãäà h = 1/2 äîìèíèðîâàíèå îòñóòñòâóåò è
ãåòåðîçèãîòà èìååò ôåíîòèï, ïðîìåæóòî÷íûé ìåæäó îáåèìè ãîìîçèãîòà-
ìè. Â òåõ ñëó÷àÿõ, êîãäà ïîêàçàòåëü ñòåïåíè äîìèíèðîâàíèÿ h îòëè÷åí îò
íóëÿ, óðàâíåíèå 28 ïðèîáðåòàåò âèä:

qe = /:/hs (29)

Îäíèì èç èíòåðåñíûõ ñëåäñòâèé ðàâíîâåñèÿ ìåæäó îòáîðîì è ìóòàöè-
ÿìè ÿâëÿåòñÿ óìåíüøåíèå ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè ïîïóëÿöèè íà âå-
ëè÷èíó 1–(1–:) = : , íàçûâàåìóþ ìóòàöèîííûì ãðóçîì. Âîïðåêè èíòóè-
òèâíîé îöåíêå ìóòàöèîííûé ãðóç íå çàâèñèò îò äàâëåíèÿ îòáîðà, ò.å. îò
ñòåïåíè âðåäîíîñíîñòè ðàññìàòðèâàåìîé ìóòàöèè, à îïðåäåëÿåòñÿ èñêëþ-
÷èòåëüíî ÷àñòîòîé ìóòèðîâàíèÿ. Ýòî îáúÿñíÿåòñÿ òåì, ÷òî áîëåå âðåäî-
íîñíûå ìóòàöèè äîñòèãàþò ìåíüøåé ðàâíîâåñíîé ÷àñòîòû ïî ñðàâíåíèþ
ñ òàêèìè, êîòîðûå ïîíèæàþò ïðèñïîñîáëåííîñòü â ìåíüøåé ñòåïåíè, íî
çàòî âñòðå÷àþòñÿ ó áîëüøåãî ÷èñëà îñîáåé.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Which plot do you want to view? – Êàêóþ äèàãðàììó âû õîòèòå âèäåòü?

Ïåðåìåùàÿ êóðñîð, âûáåðèòå ïàðàìåòð (ïîäðîáíåå ñì. íèæå),
ãðàôèê êîòîðîãî âû õîòåëè áû óâèäåòü â ïåðâóþ î÷åðåäü.

Çàòåì ââåäèòå çíà÷åíèÿ ñëåäóþùèõ ïàðàìåòðîâ:
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s  –  êîýôôèöèåíò îòáîðà ïðîòèâ ãåíîòèïà aa (çíà÷åíèÿ îò 0 äî 1).
h  –  ïîêàçàòåëü ñòåïåíè äîìèíèðîâàíèÿ.
:  –  ÷àñòîòà ìóòèðîâàíèÿ àëëåëè A â a çà îäíî ïîêîëåíèå (çíà÷åíèÿ îò

0.0001 äî 1).
How many generations do you want to simulate? – Ñêîëüêî ïîêîëåíèé âû

õîòèòå ïðîìîäåëèðîâàòü? Ïî óìîë÷àíèþ ñîñòàâëÿåò 200. Â
çàâèñèìîñòè îò ñèëû îòáîðà âàì ìîæåò ïîòðåáîâàòüñÿ îò 10 äî
1000 ïîêîëåíèé (ìàêñèìàëüíîå çíà÷åíèå – 2000).

Do you want to begin with a single frequency or a six-frequency stability
analysis?  –  Õîòèòå ëè âû íà÷àòü àíàëèç ñòàáèëüíîñòè ñ îäíîé
÷àñòîòû èëè ñ øåñòè ÷àñòîò? Ïî óìîë÷àíèþ ïðîãðàììà
ìîäåëèðóåò ïðîöåññ îòáîðà îäíîâðåìåííî â øåñòè ïîïóëÿöèÿõ,
îòëè÷àþùèõñÿ íà÷àëüíîé ÷àñòîòîé p, ÷òî î÷åíü óäîáíî äëÿ
àíàëèçà. Íî ïðè æåëàíèè âû ìîæåòå âûáðàòü ðåæèì ìîäåëèðîâà-
íèÿ îò îäíîé íà÷àëüíîé ÷àñòîòû, è â ýòîì ñëó÷àå âàì íåîáõîäèìî
åå ââåñòè:

Single starting frequency – Îäíà íà÷àëüíàÿ ÷àñòîòà – Ëþáàÿ âåëè÷èíà
ìåæäó 0 è 1; ïî óìîë÷àíèþ – 0.1. Òîëüêî â ýòîì ðåæèìå ìîäåëèðî-
âàíèÿ îêàçûâàåòñÿ äîñòóïíûì ãðàôèê èçìåíåíèé ÷àñòîò ãåíîòèïîâ
âî âðåìåíè.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Ïðîãðàììà ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå òðåõ (èëè

÷åòûðåõ, åñëè âûáðàíà îäíà èñõîäíàÿ ÷àñòîòà – ñì. âûøå) äèàãðàìì,
êîòîðûå ìîæíî âûçûâàòü ïîî÷åðåäíî, íàæèìàÿ <Space Bar>:
p vs t – èçìåíåíèå îæèäàåìîé ÷àñòîòû àëëåëè A  îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëå-

íèþ.
Genotypic Freq vs t  –  èçìåíåíèÿ îæèäàåìûõ ÷àñòîò òðåõ ãåíîòèïîâ îò

ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ (äîñòóïíà òîëüêî ïðè âûáîðå îäíîé èñõîä-
íîé ÷àñòîòû p).

)p vs p  –  ãðàôèê çàâèñèìîñòè ïðèðàùåíèÿ ÷àñòîòû àëëåëè A çà îäíî
ïîêîëåíèå )p (ò.å. ñêîðîñòè îòáîðà) îò åå ÷àñòîòû p.

wbar vs p – ãðàôèê çàâèñèìîñòè ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè ïîïóëÿ-
öèè îò ÷àñòîòû àëëåëè  (àäàïòèâíûé ëàíäøàôò).

Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò çíà÷åíèÿ èñõîäíûõ
ïàðàìåòðîâ, à òàêæå âåëè÷èíó ðàâíîâåñíîé ÷àñòîòû q àëëåëè a.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè
Ïðè ëþáûõ çíà÷åíèÿõ ÷àñòîòû ìóòèðîâàíèÿ è êîýôôèöèåíòà îòáîðà

àëëåëüíûå ÷àñòîòû ðàíüøå èëè ïîçæå äîñòèãàþò ðàâíîâåñèÿ, ò.å. âðåä-
íàÿ ðåöåññèâíàÿ ìóòàöèÿ íå ìîæåò áûòü ïîëíîñòüþ óñòðàíåíà îòáîðîì
èç ïîïóëÿöèè. Èñïîëüçóÿ ðàçëè÷íûå çíà÷åíèÿ ïàðàìåòðîâ îïðåäåëèòå,
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êàê âëèÿþò íà ðàâíîâåñíóþ ÷àñòîòó è ñêîðîñòü äîñòèæåíèÿ ðàâíîâåñèÿ
÷àñòîòà ìóòèðîâàíèÿ è èíòåíñèâíîñòü îòáîðà? Êàêèì îáðàçîì ïðîöåññ
âîçíèêíîâåíèÿ ðàâíîâåñèÿ è ðàâíîâåñíûå ÷àñòîòû àëëåëåé çàâèñÿò îò
ñòåïåíè äîìèíàíòíîñòè ìóòàíòíîé àëëåëè?

8. Íàïðàâëåííûé îòáîð ïî êîëè÷åñòâåííûì ïðèçíàêàì
(Directional Selection on Quantitative Characteristics)

Äàííàÿ ïðîãðàììà ìîäåëèðóåò ýêñïåðèìåíò ñ èñêóññòâåííûì îòáîðîì
ïî êîëè÷åñòâåííîìó ïðèçíàêó. Ïîëüçîâàòåëü çàäàåò âåëè÷èíó ïîïóëÿöèè,
÷èñëî îñîáåé, îòáèðàåìûõ â êà÷åñòâå ðîäèòåëåé äëÿ ïîëó÷åíèÿ ñëåäóþùå-
ãî ïîêîëåíèÿ, à òàêæå ñòåïåíü âëèÿíèÿ ãåíîòèïà íà äàííûé ïðèçíàê.
Ïîñëå ýòîãî ïðîãðàììà ïîêàçûâàåò êàê áóäóò ðàñïðåäåëÿòüñÿ îñîáè ïî
ôåíîòèïè÷åñêîìó âûðàæåíèþ ïðèçíàêà â êàæäîì èç ïîêîëåíèé âîîáðàæàåìî-
ãî ýêñïåðèìåíòà ñ èñêóññòâåííûì îòáîðîì.

Îòáîð ïî ôåíîòèïàì îáû÷íî ðàçäåëÿþò íà òðè êàòåãîðèè â çàâèñèìîñ-
òè îò òîãî, êàêèå èìåííî ôåíîòèïû ïîëó÷àþò ïðåèìóùåñòâî. Ñòàáèëèçè-
ðóþùèé îòáîð áëàãîïðèÿòñòâóåò îñîáÿì ñ ïðîìåæóòî÷íûì ôåíîòèïè÷åñ-
êèì ïðîÿâëåíèåì ïðèçíàêà. Äèçðóïòèâíûé îòáîð, íàïðîòèâ, îòáðàêîâû-
âàåò ïðîìåæóòî÷íûå ôåíîòèïû è áëàãîïðèÿòñòâóåò ýêñòðåìàëüíûì, ò.å.
îñîáÿì ñ íàèìåíüøèì è íàèáîëüøèì ïðîÿâëåíèåì ïðèçíàêà. È íàêîíåö,
íàïðàâëåííûé îòáîð ñîõðàíÿåò îñîáåé ëèáî ñ ìàêñèìàëüíûì, ëèáî ñ
ìèíèìàëüíûì ïðîÿâëåíèåì ïðèçíàêà, ÷òî ìîæåò èçìåíÿòü ñðåäíþþ âåëè-
÷èíó ïðèçíàêà â êàêîì-òî îïðåäåëåííîì íàïðàâëåíèè. Äàííàÿ ïðîãðàììà
ìîäåëèðóåò ýêñïåðèìåíò ñ íàïðàâëåííûì îòáîðîì â ïîïóëÿöèè êîíå÷íîãî
ðàçìåðà.

Åñëè ãåíîòèï õîòÿ áû ÷àñòè÷íî êîíòðîëèðóåò äàííûé êîëè÷åñòâåííûé
ôåíîòèïè÷åñêèé ïðèçíàê (ïîëèãåííîå íàñëåäîâàíèå) è â ïîïóëÿöèè ñóùå-
ñòâóåò ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü (ò.å. àääèòèâíàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ äèñïåð-
ñèÿ) ïî ýòîìó ïðèçíàêó, òî íàïðàâëåííûé îòáîð áóäåò îò ïîêîëåíèÿ ê
ïîêîëåíèþ èçìåíÿòü ñðåäíåå çíà÷åíèå ïðèçíàêà â ïîïóëÿöèè. Ñêîðîñòü
è âåëè÷èíà ýòèõ èçìåíåíèé çàâèñÿò îò öåëîãî ðÿäà ôàêòîðîâ, îáñóæäàå-
ìûõ íèæå

Àëëåëüíûå ÷àñòîòû. Àëëåëè ñ ïðîìåæóòî÷íûìè ÷àñòîòàìè âíîñÿò
áîëüøèé âêëàä â îáùóþ ãåíåòè÷åñêóþ äèñïåðñèþ, ÷åì àëëåëè ñ ýêñòðå-
ìàëüíûìè (î÷åíü íèçêèìè èëè î÷åíü âûñîêèìè) ÷àñòîòàìè.

Âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè. Â î÷åíü ìàëåíüêèõ ïîïóëÿöèÿõ äðåéô ìîæåò
âûçûâàòü ïîòåðþ ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè (âñëåäñòâèå ãîìîçèãîòèçà-
öèè ëîêóñîâ, êîíòðîëèðóþùèõ äàííûé ïðèçíàê) è ýòèì ïîäàâëÿòü îòâåò
ïîïóëÿöèè íà îòáîð. Èëè æå äðåéô, âîïðåêè îòáîðó, ìîæåò ïðèâîäèòü ê
ñëó÷àéíîìó èçìåíåíèþ ÷àñòîò è ôèêñàöèè òåõ èëè èíûõ àëëåëåé, ïðîâî-



1 Íàñëåäóåìîñòü â øèðîêîì ñìûñëå îïðåäåëÿþò êàê: h2 = VG/VP, ãäå VG – ïîë-
íàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ äèñïåðñèÿ, à VP – ôåíîòèïè÷åñêàÿ äèñïåðñèÿ ïî äàííîìó ïðè-
çíàêó. Íàñëåäóåìîñòü â óçêîì ñìûñëå îïðåäåëÿþò êàê: h2

(N) = VA/VP, ãäå VA –
àääèòèâíàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ äèñïåðñèÿ, à VP – ôåíîòèïè÷åñêàÿ äèñïåðñèÿ ïî äàííî-
ìó ïðèçíàêó. Ïîëíàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ äèñïåðñèÿ ýòî VG = VA + VD + VI, ãäå VD – äèñ-
ïåðñèÿ ïî äîìèíàíòíûì îòêëîíåíèÿì, VI – äèñïåðñèÿ ïî ýïèñòàçó è
âçàèìîäåéñòâèÿì ãåíîâ. Òàêèì îáðàçîì, ïðè îïðåäåëåíèè âåëè÷èíû íàñëåäóåìîñ-
òè â óçêîì ñìûñëå ó÷èòûâàþò òîëüêî àääèòèâíóþ ãåíåòè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü
(ïîäðîáíåå ñì. Êàéäàíîâ, 1996; Àéàëà, 1984).
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öèðóÿ ñëó÷àéíûå ôåíîòèïè÷åñêèå èçìåíåíèÿ. Â öåëîì, áîëüøèå ïîïóëÿ-
öèè áîëåå îïðåäåëåííî ðåàãèðóþò íà îòáîð ïî ñðàâíåíèþ ñ ìàëåíüêèìè.

×èñëî îòáèðàåìûõ îñîáåé. Ñîõðàíåíèå íåìíîãèõ îñîáåé ñ íàèáîëü-
øèì ïðîÿâëåíèåì æåëàåìîãî ïðèçíàêà îçíà÷àåò î÷åíü ñèëüíîå äàâëåíèå
îòáîðà, íî â òî æå ñàìîå âðåìÿ óâåëè÷èâàåò è âîçìîæíîå âëèÿíèå
äðåéôà. Åñëè ìû îòáèðàåì â êà÷åñòâå ðîäèòåëåé ñëåäóþùåãî ïîêîëåíèÿ
ñëèøêîì ìàëî îñîáåé, òî ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü ìîæåò áûòü óòðà÷å-
íà, åñëè æå ìû ñîõðàíÿåì ñëèøêîì ìíîãèõ, òî äàâëåíèå îòáîðà áóäåò
ñëàáûì.

Âëèÿíèå ýêñïðåññèâíîñòè ãåíîâ. Åñëè ôåíîòèïè÷åñêèå ïðîÿâëåíèÿ
(ýêñïðåññèâíîñòü) ðàçíûõ ãåíîòèïîâ î÷åíü ñõîäíû, òî îòáîð íå äîñòèãíåò
çàìåòíîãî ðåçóëüòàòà. Â ñëó÷àå ñèëüíîãî âëèÿíèÿ ãåíîòèïà íà ôåíîòèï
îòáîð îáû÷íî âûçûâàåò áûñòðûå èçìåíåíèÿ ñðåäíåãî çíà÷åíèÿ ïðèçíàêà
â ïîïóëÿöèè. Îòâåò íà îòáîð òàêæå â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè çàâèñèò îò
õàðàêòåðà äîìèíèðîâàíèÿ: åñëè ãåòåðîçèãîòíûå ãåíîòèïû äàþò íàè-
ëó÷øåå ïðîÿâëåíèå äàííîãî ïðèçíàêà â ôåíîòèïå, òî îòáîð íå ïðèâåäåò
ê ñòîëü æå çàìåòíîìó ýôôåêòó, êàê â ñèòóàöèè, êîãäà íàèáîëüøå ôåíîòè-
ïè÷åñêîå ïðîÿâëåíèå ïðèçíàêà äàåò îäíà èç ãîìîçèãîò.

Âëèÿíèå ñðåäû. Åñëè ôåíîòèïè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü, ñîçäàâàåìàÿ
ñðåäîé (ò.í. ñðåäîâàÿ äèñïåðñèÿ), äîñòàòî÷íî âåëèêà, òî ôåíîòèï îñîáè
íå ÿâëÿåòñÿ íàäåæíûì èíäèêàòîðîì åå ãåíîòèïà, è ïîýòîìó îòáîð,
êîòîðûé èäåò ïî ôåíîòèïàì, ñòàíîâèòñÿ ìàëîýôôåêòèâíûì, ò.å. íå
ïðèâîäèò ê íàïðàâëåííîìó èçìåíåíèþ ãåíîòèïè÷åñêîãî ñîñòàâà ïîïóëÿ-
öèè. Òàêèì îáðàçîì, ñëèøêîì âûñîêàÿ ôåíîòèïè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü
ïîäàâëÿåò îòâåò ïîïóëÿöèè íà îòáîð.

Â î÷åíü áîëüøîé ïîïóëÿöèè îæèäàåìûé îòâåò íà íàïðàâëåííûé îòáîð
â òå÷åíèå îäíîãî ïîêîëåíèÿ ñîñòàâëÿåò:

R = h2
(N)S (30)

ãäå R – îòâåò ïîïóëÿöèè íà îòáîð, èçìåðÿåìûé êàê ðàçíîñòü ìåæäó ñðåä-
íèìè âåëè÷èíàìè ôåíîòèïè÷åñêîãî ïðèçíàêà â ïîïóëÿöèÿõ ðîäèòåëüñêîãî
è äî÷åðíåãî ïîêîëåíèé, h2

(N) – íàñëåäóåìîñòü äàííîãî ïðèçíàêà (â óçêîì
ñìûñëå1) è S – ñåëåêöèîííûé äèôôåðåíöèàë, èçìåðÿåìûé êàê ðàçíîñòü
ìåæäó ñðåäíèìè âåëè÷èíàìè ôåíîòèïè÷åñêîãî ïðèçíàêà â ïîïóëÿöèè
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ðîäèòåëüñêîãî ïîêîëåíèÿ è â âûáîðêå îñîáåé èç íåå, ïîëó÷åííîé â
ðåçóëüòàòå îòáîðà (ò.å. òåõ îñîáåé, ÷òî ïðîèçâîäÿò ñëåäóþùåå ïîêîëå-
íèå). Èç óðàâíåíèÿ 30 ÿñíî, ÷òî ÷åì ìåíüøå íàñëåäóåìîñòü ïðèçíàêà, ò.å.
÷åì áîëüøå äîëÿ ÷èñòî ñðåäîâîé äèñïåðñèè, òåì ïðè òîì æå äàâëåíèè
îòáîðà (ò.å. ñåëåêöèîííîì äèôôåðåíöèàëå) ìåíüøå åãî ðåçóëüòàòèâ-
íîñòü. Åñëè æå íàñëåäóåìîñòü ðàâíà íóëþ, ò.å. èçìåí÷èâîñòü ïî äàííîìó
ïðèçíàêó âîîáùå íå çàâèñèò îò ãåíîòèïà, òî îòáîð ñîâåðøåííî íåýôôåêòè-
âåí è èçìåíåíèÿ ÷àñòîò àëëåëåé â äàííîì ëîêóñå ìîãóò ïðîèñõîäèòü
òîëüêî â ðåçóëüòàòå äðåéôà, ìóòàöèé èëè ïðèòîêà àëëåëåé èç ñîñåäíèõ
ïîïóëÿöèé.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Please enter the following: – Ïîæàëóéñòà, ââåäèòå ñëåäóþùåå:

Population Size, N – Âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè; ïîñòîÿííà â òå÷åíèå âñåãî
ïðîöåññà (çíà÷åíèÿ îò 1 äî 500; ïî óìîë÷àíèþ – 100.

Allele Frequency, p – ×àñòîòà àëëåëè,  p – Íà÷àëüíàÿ ÷àñòîòà àëëåëè
A ìîæåò ïðèíèìàòü çíà÷åíèÿ îò 0 äî 1; ïî óìîë÷àíèþ p = 0.05.

Environmental Variance, Ve – Ñðåäîâàÿ äèñïåðñèÿ, Ve – Îïðåäåëÿåò
ñèëó âëèÿíèÿ ñðåäû íà ôåíîòèïè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü (çíà÷åíèÿ îò
0 äî 108; ïî óìîë÷àíèþ Ve = 10).

Enter the Genotypic Values: – Ââåäèòå çíà÷åíèÿ ãåíîòèïîâ: – Äëÿ êàæäîãî
èç òðåõ âîçìîæíûõ ãåíîòèïîâ (AA, Aa, aa) íåîáõîäèìî ââåñòè “çíà-
÷åíèÿ” èõ ôåíîòèïîâ, ò.å. òàêèå çíà÷åíèÿ ïðèçíàêà, êîòîðûå îñîáè
ñ ýòèìè ãåíîòèïàìè èìåëè áû ïðè ïîëíîì îòñóòñòâèè âëèÿíèÿ ñðå-
äû (âåëè÷èíà îò 0 äî 108; ïî óìîë÷àíèþ AA = 25, Aa = 20, aa = 15).

How many of the individuals with the highest phenotypes do you want to use
to repopulate each new generation? –  Ñêîëüêî îñîáåé ñ íàèâûñøèì
âûðàæåíèåì ôåíîòèïè÷åñêîãî ïðèçíàêà âû õîòèòå èñïîëüçîâàòü
äëÿ âîñïðîèçâîäñòâà êàæäîãî íîâîãî ïîêîëåíèÿ? – Íåîáõîäèìî
ââåñòè ÷èñëî îñîáåé, îòáèðàåìûõ â êàæäîì ïîêîëåíèè (îò 1 äî 100);
ïî óìîë÷àíèþ – 25.

How many generations do you want to run? – Ñêîëüêî ïîêîëåíèé âû
õîòèòå ïðîìîäåëèðîâàòü? – Âîçìîæíû çíà÷åíèÿ îò 1 äî 10000; ïî
óìîë÷àíèþ – 12, îäíàêî âî ìíîãèõ ñëó÷àÿõ ýòîãî áóäåò íåäîñòàòî÷-
íî; ïîýòîìó ðåêîìåíäóåì èñïîëüçîâàòü á ëüøóþ âåëè÷èíó,
íàïðèìåð, 50 èëè 100.

Show a plot after how many generations? – Ïîêàçûâàòü äèàãðàììó ÷åðåç
ñêîëüêî ïîêîëåíèé? – Ïî óìîë÷àíèþ ïðîãðàììà äåìîíñòðèðóåò
ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå â êàæäîì ïîêîëåíèè, íî âû ìîæåòå ââåñòè
áîëüøåå ÷èñëî, åñëè ïðîâîäèòå î÷åíü äëèòåëüíûé “ýêñïåðèìåíò”.
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Ìîäåëü ðàáîòàåò ñëåäóþùèì îáðàçîì. Èñõîäÿ èç çàäàííîé èñõîäíîé
÷àñòîòû àëëåëè A, è â ñîîòâåòñòâèè ñ óðàâíåíèåì Õàðäè-Âàéíáåðãà ðàñ-
ñ÷èòûâàåòñÿ ÷èñëî îñîáåé âñåõ òðåõ ãåíîòèïîâ â ïîïóëÿöèè. Çàòåì, èñïî-
ëüçóÿ çàäàííûå ôåíîòèïè÷åñêèå çíà÷åíèÿ ãåíîòèïîâ è âåëè÷èíó ñðåäîâîé
äèñïåðñèè, ïðîãðàììà ðàññ÷èòûâàåò ðàñïðåäåëåíèå îñîáåé â èñõîäíîé
ïîïóëÿöèè ïî âåëè÷èíå èññëåäóåìîãî ôåíîòèïè÷åñêîãî ïðèçíàêà. Äàëåå
ïðîèñõîäèò öèêë îòáîðà: ïðîãðàììà îòáèðàåò çàäàííîå ÷èñëî îñîáåé ñ
ìàêñèìàëüíûì âûðàæåíèåì ïðèçíàêà, íà÷èíàÿ îò ñàìîãî ïðàâîãî êðàÿ
ðàñïðåäåëåíèÿ. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî îòáîð èäåò â íàïðàâëåíèè óâåëè÷åíèÿ
äàííîãî êîëè÷åñòâåííîãî ïðèçíàêà (ýòî ìîæåò áûòü, íàïðèìåð, ðàçìåðû
òåëà èëè âåñ îñîáè). Îòîáðàííûå îñîáè ïðîèçâîäÿò ðàâíîå ÷èñëî ãàìåò,
èç êîòîðûõ â ñîâåðøåííî ñëó÷àéíîì ïîðÿäêå ôîðìèðóþòñÿ çèãîòû
ñëåäóþùåãî ïîêîëåíèÿ, ÷èñëî êîòîðûõ ñîîòâåòñòâóåò çàäàííîé ïîñòîÿí-
íîé âåëè÷èíå ïîïóëÿöèè. Òåïåðü äëÿ ýòîãî íîâîãî ïîêîëåíèÿ ïðîãðàììà
ðàññ÷èòûâàåò ðàñïðåäåëåíèå îñîáåé ïî ôåíîòèïàì. È îïÿòü ïîâòîðÿåòñÿ
öèêë îòáîðà è ôîðìèðóåòñÿ ñëåäóþùåå ïîêîëåíèå è ò.ä.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ

Ïðîãðàììà ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå äâóõ
äèàãðàìì, êîòîðûå ìîæíî âûçûâàòü ïîî÷åðåäíî, íàæèìàÿ <Space Bar>.
Ïåðâàÿ èç íèõ ïîêàçûâàåò ðàñïðåäåëåíèå îñîáåé â ïîïóëÿöèè ïî âåëè÷è-
íå ôåíîòèïè÷åñêîãî ïðèçíàêà. Ïîñëå ââîäà ïàðàìåòðîâ è íàæàòèÿ <Enter>
âû óâèäèòå ðàñïðåäåëåíèå ôåíîòèïîâ â íóëåâîì ïîêîëåíèè, ò.å. äî
íà÷àëà îòáîðà. Êàæäîå ïîñëåäóþùåå íàæàòèå <Enter> çàïóñêàåò öèêë
ìîäåëèðîâàíèÿ ïðîöåññà îòáîðà è ôîðìèðîâàíèÿ î÷åðåäíîãî ïîêîëåíèÿ.
Òåïåðü, íàæèìàÿ <Space Bar>, âû ìîæåòå ïåðåõîäèòü êî âòîðîé äèàãðàì-
ìå, êîòîðàÿ ïîêàçûâàåò äèíàìèêó ñðåäíåãî çíà÷åíèÿ ôåíîòèïè÷åñêîãî
ïðèçíàêà â ïîïóëÿöèè îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ. Åñëè íàæàòü è óäåðæè-
âàòü êëàâèøó <Enter>, òî îáå êàðòèíêè “îæèâàþò”: ïîêîëåíèÿ áûñòðî
ñìåíÿþò äðóã äðóãà äî òåõ ïîð, ïîêà íå ïðîéäåò óñòàíîâëåííîå ïðè ââîäå
ïàðàìåòðîâ èõ ÷èñëî.

Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò èñõîäíûå çíà÷åíèÿ âñåõ
ïàðàìåòðîâ, à òàêæå ÷àñòîòó àëëåëè A â òåêóùåì ïîêîëåíèè (p = ...) è
ïîðÿäêîâûé íîìåð ýòîãî ïîêîëåíèÿ (generation = ...).

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè

Ïðåæäå âñåãî, èìåéòå â âèäó, ÷òî êàæäûé öèêë ìîäåëèðîâàíèÿ ñ
îäíèìè è òåìè æå ïàðàìåòðàìè äàåò íåñêîëüêî èíûå ðåçóëüòàòû âñëåä-
ñòâèå ñòîõàñòè÷íîé ïðèðîäû ìîäåëèðóåìûõ ïðîöåññîâ. Â çàâèñèìîñòè îò
âûáðàííûõ ïàðàìåòðîâ ýòè ðàçëè÷èÿ ìîãóò áûòü íåáîëüøèìè èëè î÷åíü
çíà÷èòåëüíûìè. Ïîýòîìó ïðè ðàáîòå ñ òàêîé ìîäåëüþ ëþáûå âûâîäû
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âîçìîæíû òîëüêî íà îñíîâå àíàëèçà ìíîãèõ öèêëîâ ìîäåëèðîâàíèÿ.
Ñëåäîâàòåëüíî, èññëåäóÿ êàæäóþ ñèòóàöèþ, âû äîëæíû çàïóñêàòü
ïðîãðàììó ìíîãîêðàòíî (íå ìåíåå 10 ðàç), êàæäûé ðàç çàïèñûâàÿ ïîëó-
÷åííûé ðåçóëüòàò (ñêîëüêî ïîêîëåíèé ïîòðåáîâàëîñü äëÿ äîñòèæåíèÿ
ìàêñèìàëüíîé âåëè÷èíû ïðèçíàêà èëè äëÿ ãîìîçèãîòèçàöèè ëîêóñà, è
ïðîèçîøëî ëè âûïàäåíèå èëè ôèêñàöèÿ àëëåëè A), à çàòåì óæå äåëàòü
âûâîäû àíàëèçèðóÿ âñþ âûáîðêó ïðîâåäåííûõ èñïûòàíèé.

Íà÷íèòå ðàáîòó ñ ïàðàìåòðàìè, óñòàíîâëåííûìè ïî óìîë÷àíèþ. Îíè
äåìîíñòðèðóþò ñèòóàöèþ, â êîòîðîé îòáîð âñåãî çà íåñêîëüêî ïîêîëåíèé
ïðèâîäèò ê ôèêñàöèè àëëåëè A â ãåíîôîíäå ïîïóëÿöèè è äîñòèæåíèþ
ìàêñèìàëüíîé âåëè÷èíû ôåíîòèïè÷åñêîãî ïðèçíàêà. Ïðîñëåäèòå ýòîò
ïðîöåññ íåñêîëüêî ðàç. Ïîäóìàéòå, ïî÷åìó äàæå ïîñëå ïîëíîé ãîìîçèãîòèçà-
öèè ïîïóëÿöèè ñðåäíÿÿ âåëè÷èíà ïðèçíàêà è ðàñïðåäåëåíèå îñîáåé ïî
ôåíîòèïàì ïðîäîëæàþò âàðüèðîâàòü îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ?

Òåïåðü âàì ñëåäóåò èññëåäîâàòü âëèÿíèå îñíîâíûõ ïàðàìåòðîâ
ìîäåëè íà ñêîðîñòü è ýôôåêòèâíîñòü îòáîðà:

1. Âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè. Èçìåíÿÿ åå, íåîáõîäèìî ïîêàçàòü, ÷òî â ìà-
ëåíüêèõ ïîïóëÿöèÿõ ãåíåòè÷åñêèé äðåéô èãðàåò áîëåå çàìåòíóþ ðîëü è
íåðåäêî ïåðåñèëèâàåò îòáîð, à â ïîïóëÿöèÿõ ñ á ëüøèì ÷èñëîì îñîáåé
ýôôåêòû äðåéôà íå òàê çàìåòíû è îòáîð ïðîòåêàåò óñïåøíåå.

2. Èíòåíñèâíîñòü îòáîðà. Ñèëó îòáîðà ìîæíî âàðüèðîâàòü èçìåíÿÿ
÷èñëî ñîõðàíÿåìûõ îñîáåé ïðè îäíîé è òîé æå âåëè÷èíå ïîïóëÿöèè.
Ïîñëåäîâàòåëüíî èçìåíÿÿ ýòîò ïàðàìåòð îò 1 äî 90 (ñ èíòåðâàëàìè
ïîðÿäêà 10) ïðè âåëè÷èíå ïîïóëÿöèè â 100 îñîáåé, ïðîñëåäèòå, êàê
óâåëè÷èâàåòñÿ ÷èñëî ïîêîëåíèé, íåîáõîäèìûõ äëÿ äîñòèæåíèÿ îäèíàêî-
âîãî ðåçóëüòàòà (ñëåäóåò óñòàíîâèòü ïðè ýòîì á ëüøåå ÷èñëî ïîêîëåíèé
äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ – 50 èëè äàæå 100). Òåïåðü ïîñëåäîâàòåëüíî èñïîëü-
çóéòå âåëè÷èíû 91, 93, 95, 97 è 99. ×òî èçìåíÿåòñÿ â õàðàêòåðå òå÷åíèÿ
ïðîöåññà? Ïî÷åìó ïðè î÷åíü ñëàáîì îòáîðå íå òîëüêî êàòàñòðîôè÷åñêè
óìåíüøàåòñÿ ñêîðîñòü ãåíîòèïè÷åñêèõ è ôåíîòèïè÷åñêèõ èçìåíåíèé, íî
îíè íåðåäêî ïðîèñõîäÿò è â ïðÿìî ïðîòèâîïîëîæíîì îòáîðó íàïðàâëåíèè,
ïðèâîäÿ ê ïîëíîìó âûïàäåíèþ àëëåëè A èç ãåíîôîíäà ïîïóëÿöèè?

3. Ýêñïðåññèâíîñòü ãåíîòèïîâ. Âåðíóâøèñü ê ïàðàìåòðàì, óñòàíîâ-
ëåííûì ïî óìîë÷àíèþ, ïîñëåäîâàòåëüíî èçìåíÿéòå ôåíîòèïè÷åñêèå
çíà÷åíèÿ ãåíîòèïîâ, íàïðèìåð, òàê: 1) AA = 23, Aa = 20, aa = 17; 2) AA =
21, Aa = 20, aa = 19; 3) AA = 20.5, Aa = 20, aa = 19.5; 3) AA = 20.1, Aa = 20,
aa = 19.9. Êàê èçìåíÿåòñÿ ïðè ýòîì ñêîðîñòü îòáîðà è ïî÷åìó ýòî
ïðîèñõîäèò? Ïî÷åìó ïðè î÷åíü íåâûñîêîé ýêñïðåññèâíîñòè íåðåäêî
ïðîèñõîäèò âûïàäåíèå àëëåëè A èç ãåíîôîíäà ïîïóëÿöèè?

4. Õàðàêòåð äîìèíèðîâàíèÿ. Âåðíóâøèñü ê ïàðàìåòðàì, óñòàíîâëåí-
íûì ïî óìîë÷àíèþ, èçìåíèòå õàðàêòåð äîìèíèðîâàíèÿ, íàïðèìåð, òàê: 1)
AA = 25, Aa = 25, aa = 20; 2) AA = 20, Aa = 25, aa = 20 (ñëåäóåò óñòàíîâèòü
ïðè ýòîì á ëüøåå ÷èñëî ïîêîëåíèé äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ – 50 èëè äàæå
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100). Êàê èçìåíÿåòñÿ ïðè ýòîì ñêîðîñòü îòáîðà è äîñòèãàåìûé ðåçóëüòàò?
Ïî÷åìó ýòî ïðîèñõîäèò?

5. Ñðåäîâàÿ äèñïåðñèÿ. ×åì áîëüøå âëèÿíèå ñðåäû íà ôåíîòèï, òåì
ïðè ïðî÷èõ ðàâíûõ óñëîâèÿõ ìåíüøå íàñëåäóåìîñòü ïðèçíàêà. Âåðíóâ-
øèñü ê ïàðàìåòðàì, óñòàíîâëåííûì ïî óìîë÷àíèþ, ñíà÷àëà ïîñëåäîâà-
òåëüíî óìåíüøàéòå ýòîò ïàðàìåòð, íàïðèìåð, òàê: 7, 5, 3, 2, 1, 0. À çàòåì
óâåëè÷èâàéòå: 50, 100, 500, 1000, 10000, 100000, 1000000, 10000000,
100000000. Êàê èçìåíÿåòñÿ ïðè ýòîì ñêîðîñòü îòáîðà è äîñòèãàåìûé
ðåçóëüòàò? Ïî÷åìó ýòî ïðîèñõîäèò? Ïî÷åìó ïðè óâåëè÷åíèè ñðåäîâîé
äèñïåðñèè íå òîëüêî óìåíüøàåòñÿ ñêîðîñòü è ðåçóëüòàòèâíîñòü îòáîðà,
íî è íåðåäêî ïðîèñõîäèò âûïàäåíèå àëëåëè A èç ãåíîôîíäà ïîïóëÿöèè?

9. Ãåíåòè÷åñêèé äðåéô: ìîäåëü Ìîíòå Êàðëî
(Genetic Drift: A Monte Carlo Model)

Ïðîãðàììà ìîäåëèðóåò ãåíåòè÷åñêèé äðåéô â íåáîëüøîé ïîïóëÿöèè,
îñóùåñòâëÿÿ ïðè ïîìîùè ãåíåðàòîðà ñëó÷àéíûõ ÷èñåë âûáîðêó ãåíîâ,
ïîïàäàþùèõ â ãàìåòû, êîòîðûå äàþò íà÷àëî êàæäîìó ïîñëåäóþùåìó
ïîêîëåíèþ. Ïðè ýòîì ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè íåèçìåííà
îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ è îòáîð îòñóòñòâóåò, à ïîýòîìó èçìåíåíèÿ
÷àñòîò àëëåëåé â ãåíîôîíäå îáóñëîâëåíû òîëüêî ñëó÷àéíûìè ïðîöåññà-
ìè, ïðîèñõîäÿùèìè ïðè îáðàçîâàíèè âûáîðêè ãàìåò.

Ïðåäïîëîæèì, ÷òî ïîïóëÿöèÿ ñîñòîèò âñåãî èç äâóõ îñîáåé – ñàìêè è
ñàìöà, ãåòåðîçèãîòíûõ ïî ëîêóñó, â êîòîðîì èìååòñÿ äâå àëëåëè. Òîãäà
â ãåíîôîíäå ýòîé ïîïóëÿöèè áóäåò âñåãî ÷åòûðå àëëåëè – äâå àëëåëè A
è äâå a, ò.å. ÷àñòîòû p = q = 0.5. Ñàìêà áóäåò ïðîäóöèðîâàòü ÿéöåêëåòêè,
à ñàìåö – ñïåðìèè ñ àëëåëÿìè A è a â ðàâíûõ êîëè÷åñòâàõ, ò.å. ñ ÷àñòîòîé
0.5. Åñëè ìû áóäåì âûáèðàòü ãàìåòû ñëó÷àéíûì îáðàçîì, òî âåðîÿòíîñòü
òîãî, ÷òî ïåðâàÿ çèãîòà áóäåò èìåòü ãåíîòèï AA,  ñîñòàâèò 0.5 × 0.5 = 0.25.
Âåðîÿòíîñòü òîãî, ÷òî è âòîðàÿ çèãîòà áóäåò èìåòü òîò æå ãåíîòèï
ñîñòàâèò  (0.5 × 0.5)×(0.5 × 0.5) = 0.0625. Ñëåäîâàòåëüíî, åñëè â ñëåäóþ-
ùåì ïîêîëåíèè, ïðîèçâåäåííîì íàøèìè ñàìöîì è ñàìêîé, áóäåò ïî-
ïðåæíåìó äâå îñîáè, òî â 1 ñëó÷àå èç 16 ÷àñòîòà àëëåëè A èçìåíèòñÿ îò
p = 0.5 ê p = 1.0, ò.å. ïîïóëÿöèÿ ñòàíåò ãîìîçèãîòíîé ïî äàííîìó ëîêóñó â
ðåçóëüòàòå ñëó÷àéíîãî îòêëîíåíèÿ â âûáîðêå ãàìåò.

Â äîïîëíåíèå ê òàêîìó äðåéôó îò p = 0.5 ê p = 1.0, âîçìîæíû åùå òðè
ïåðåõîäà: ê p = 0,  0.5 è 0.75. Âåðîÿòíîñòü ýòèõ ñîáûòèé ìîæåò áûòü
ðàññ÷èòàíà òî÷íî òàê æå, êàê ýòî ñäåëàíî âûøå. Âû ìîæåòå ñàìè ñäåëàòü
ýòî â êà÷åñòâå óïðàæíåíèÿ. Êîìïüþòåðíóþ ìîäåëü, èñïîëüçóþùóþ
ãåíåðàòîð ñëó÷àéíûõ ÷èñåë äëÿ èìèòàöèè ñòîõàñòè÷åñêîãî ïðîöåññà
âûáîðêè ãåíîâ èç ãåíîôîíäà ïîïóëÿöèè ïðè îáðàçîâàíèè ãàìåò, ïðèíÿòî
íàçûâàòü ìîäåëüþ Ìîíòå Êàðëî.
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Äàííàÿ ïðîãðàììà ìîæåò ìîäåëèðîâàòü ñëó÷àéíûå èçìåíåíèÿ ÷àñòîò
àëëåëåé îäíîâðåìåííî â 6 íåçàâèñèìûõ äèàëëåëüíûõ ëîêóñàõ ïðè ðàç-
ëè÷íûõ íà÷àëüíûõ ÷àñòîòàõ àëëåëåé è ðàçíîé âåëè÷èíå ïîïóëÿöèè. Â
ñëó÷àå êîíå÷íîé âåëè÷èíû ïîïóëÿöèè ôèêñàöèÿ îäíîé èç àëëåëåé â êîíöå
êîíöîâ ïðîèçîéäåò âî âñåõ ëîêóñàõ, îäíàêî ñêîðîñòü ýòîãî ïðîöåññà î÷åíü
ñèëüíî çàâèñèò êàê îò âåëè÷èíû ïîïóëÿöèè, òàê è îò íà÷àëüíûõ ÷àñòîò
àëëåëåé. Òàê, ïðè p = 0.9 âåðîÿòíîñòü ôèêñàöèè àëëåëè A çíà÷èòåëüíî
âûøå è ýòî ïðîèçîéäåò ñêîðåå, ÷åì ïðè p = 0.5.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Please enter values for the – Ïîæàëóéñòà, ââåäèòå çíà÷åíèÿ:

Population Size (N) – Âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè – Îñòàåòñÿ ïîñòîÿííîé â
òå÷åíèå âñåãî ïðîöåññà (çíà÷åíèÿ îò 1 äî 200).

Number of Loci to Simulate – ×èñëî ëîêóñîâ äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ – îò 1
äî 6. Ëó÷øå èñïîëüçîâàòü ââåäåííóþ ïî óìîë÷àíèþ âåëè÷èíó 6.

Set initial frequencies at all six loci collectively or independently – Óñòàíî-
âèòü íà÷àëüíûå ÷àñòîòû àëëåëåé âî âñåõ 6 ëîêóñàõ îäíîâðåìåí-
íî èëè íåçàâèñèìî. Êàê ïðàâèëî, áîëåå óäîáíûì ÿâëÿåòñÿ ïåðâûé
âàðèàíò ðàáîòû ìîäåëè, êîãäà âî âñåõ ëîêóñàõ íà÷àëüíûå ÷àñòîòû
àëëåëåé îäèíàêîâû. Âûáðàâ òîò èëè èíîé ðåæèì ðàáîòû, ââåäèòå
îäíî èëè 6 çíà÷åíèé ÷àñòîòû p àëëåëè A (Initial Frequency of “A”
Genes at Locus 1, Locus 2 ... Locus 6). Îíè ìîãóò ïðèíèìàòü ëþáûå
çíà÷åíèÿ â èíòåðâàëå îò 0 äî 1.

Permit selfing?  Yes – No – Ðàçðåøåíî ëè ñàìîîïëîäîòâîðåíèå? Äà –
Íåò. Â ïåðâîì ðåæèìå ìîäåëèðîâàíèÿ ïðè îáðàçîâàíèè çèãîò
áóäóò èñïîëüçîâàíû âñå ãàìåòû, à âî âòîðîì – òîëüêî ãàìåòû,
ïðîäóöèðîâàííûå ðàçíûìè îñîáÿìè.

Set runtime to 3N generations or specify an alternate value – Óñòàíîâèòü
âðåìÿ ðàáîòû ðàâíîå 3N ïîêîëåíèé, èëè æå èñïîëüçîâàòü èíóþ
âåëè÷èíó. Êàê ïðàâèëî, äëÿ íàáëþäåíèÿ ýôôåêòîâ äðåéôà áûâàåò
äîñòàòî÷íî óñòàíîâëåííîãî ïî óìîë÷àíèþ âðåìåíè, ðàâíîãî 3N
ïîêîëåíèé, ïîñêîëüêó ñîãëàñíî òåîðèè äðåéôà ñðåäíåå ÷èñëî
ïîêîëåíèé, íåîáõîäèìîå äëÿ ôèêñàöèè èëè ïîòåðè àëëåëè ïðè
íà÷àëüíîé åå ÷àñòîòå p = 0.5, ñîñòàâëÿåò 2.8N. Ñëåäîâàòåëüíî, ïðè
òàêîì âðåìåíè ìîäåëèðîâàíèÿ ôèêñàöèÿ èëè ïîòåðÿ àëëåëè ïðîè-
çîéäåò â áîëüøèíñòâå, íî íå îáÿçàòåëüíî âî âñåõ ëîêóñàõ. Âû
ìîæåòå, îäíàêî, óñòàíîâèòü áîëüøåå èëè ìåíüøåå âðåìÿ ðàáîòû
ìîäåëè, â çàâèñèìîñòè îò ðåøàåìîé çàäà÷è. Ìàêñèìàëüíîå çíà÷å-
íèå – 999.
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Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ

Íàæìèòå <Enter> è âû óâèäèòå ðåçóëüòàòû ìîäåëèðîâàíèÿ. Íàæàòèå
<Esc> âåðíåò âàñ â îêíî ââîäà ïàðàìåòðîâ. Íîâîå íàæàòèå <Enter>
çàïóñêàåò ñëåäóþùèé öèêë ìîäåëèðîâàíèÿ ñ ïðåæíèìè èñõîäíûìè
ïàðàìåòðàìè, íî ðåçóëüòàòû åãî áóäóò óæå èíûìè.

Ïðîãðàììà ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå äèàãðàììû,
ïîêàçûâàþùåé ñëó÷àéíûå èçìåíåíèÿ ÷àñòîòû p àëëåëè A â êàæäîé èç
øåñòè ïîïóëÿöèé îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ. Êàæäûé ãðàôèê çàêàí÷è-
âàåòñÿ â òîò ìîìåíò, êîãäà â ðåçóëüòàòå äðåéôà ÷àñòîòà äîñòèãàåò 0 èëè
1, ò.å. ïðîèñõîäèò ôèêñàöèÿ â ãåíîôîíäå ëèáî àëëåëè a, ëèáî A.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè

Êàæäûé öèêë ìîäåëèðîâàíèÿ ñ îäíèìè è òåìè æå ïàðàìåòðàìè äàåò
èíûå ðåçóëüòàòû âñëåäñòâèå ñòîõàñòè÷íîñòè ìîäåëèðóåìîãî ïðîöåññà.
Ïðè ðàáîòå ñ òàêîé ìîäåëüþ ëþáûå âûâîäû âîçìîæíû òîëüêî íà îñíîâå
àíàëèçà ìíîæåñòâà öèêëîâ ìîäåëèðîâàíèÿ. Ñëåäîâàòåëüíî, èññëåäóÿ
êàæäóþ ñèòóàöèþ, âû äîëæíû çàïóñêàòü ïðîãðàììó ìíîãîêðàòíî (íå ìåíåå
10 ðàç), êàæäûé ðàç çàïèñûâàÿ ïîëó÷åííûé ðåçóëüòàò, à çàòåì óæå äåëàòü
âûâîäû àíàëèçèðóÿ âñþ âûáîðêó ïðîâåäåííûõ èñïûòàíèé.

Ðåêîìåíäóåì íà÷àòü ðàáîòó ñ ïàðàìåòðàìè, óñòàíîâëåííûìè ïî óìîë-
÷àíèþ. Îíè ìîäåëèðóþò ïîïóëÿöèþ î÷åíü íåáîëüøîé âåëè÷èíû (10 îñî-
áåé). Çàòåì èñïîëüçóéòå èíûå çíà÷åíèÿ âåëè÷èíû ïîïóëÿöèè (âî âñåì
âîçìîæíîì èíòåðâàëå îò 1 äî 200) è èñõîäíîé ÷àñòîòû àëëåëè A (íàïðè-
ìåð, 0.1, 0.25, 0.5, 0.75, 0.9). Èññëåäóéòå ñëåäóþùèå âîïðîñû:

1. Êàê çàâèñÿò âåðîÿòíîñòü ôèêñàöèè èëè ïîòåðè àëëåëè è âðåìÿ,
íåîáõîäèìîå äëÿ ýòîãî, îò âåëè÷èíû ïîïóëÿöèè è íà÷àëüíîé ÷àñòîòû
àëëåëè?

2. Êàê âëèÿåò íàëè÷èå èëè îòñóòñòâèå â ïîïóëÿöèè ñàìîîïëîäîòâîðå-
íèÿ íà âåðîÿòíîñòü è ñêîðîñòü ôèêñàöèè àëëåëåé? Äëÿ èññëåäîâàíèÿ
ýòîãî âîïðîñà íåîáõîäèìî âûáðàòü íåêîòîðóþ ñðåäíþþ âåëè÷èíó ïîïó-
ëÿöèè, íàïðèìåð, 100, è ïðîâåñòè ìîäåëèðîâàíèå â òðåõ âàðèàíòàõ: ïðè
âðåìåíè ðàáîòû çàìåòíî ìåíüøåì 3N (íàïðèìåð, 150 èëè 200 ïîêîëåíèé),
ðàâíîì 3N è çàìåòíî áîëüøåì 3N (íàïðèìåð, 400 èëè 500). Â êàæäîì
âàðèàíòå ïðîâåäèòå íå ìåíåå 10 öèêëîâ ìîäåëèðîâàíèÿ, êàæäûé ðàç
çàïèñûâàÿ, â ñêîëüêèõ ïîïóëÿöèÿõ èç 6 ïðîèçîøëà ôèêñàöèÿ èëè ïîòåðÿ
àëëåëè. Çàòåì ïîäñ÷èòàéòå ñðåäíþþ âåëè÷èíó ýòîãî ïàðàìåòðà äëÿ
êàæäîãî âàðèàíòà. Ïðîäåëàéòå âñå ýòî äâàæäû – ñíà÷àëà ïðè îòñóòñòâèè,
à çàòåì ïðè íàëè÷èè ñàìîîïëîäîòâîðåíèÿ. È ïîñëå ýòîãî ñðàâíèòå
ïîëó÷åííûå ñðåäíèå âåëè÷èíû. Êàêèå âûâîäû ìîæíî ñäåëàòü èç ýòîãî?
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10. Ãåíåòè÷åñêèé äðåéô: ìàðêîâñêàÿ  ìîäåëü
(Genetic Drift: A Markov Model)

Äàííàÿ ïðîãðàììà èñïîëüçóåò òàê íàçûâàåìóþ ìîäåëü Ìàðêîâà, èëè
èíà÷å, ìàðêîâñêèå ïðîöåññû, äëÿ ïðåäñêàçàíèÿ ðàñïðåäåëåíèÿ àëëåëü-
íûõ ÷àñòîò â îäíîì äèàëëåëüíîì ëîêóñå â áåñêîíå÷íîé ñîâîêóïíîñòè
íåáîëüøèõ ïîïóëÿöèé. Ìîäåëü ïðåäïîëàãàåò, ÷òî âñå ïîïóëÿöèè èìåþò
îäèíàêîâóþ è ïîñòîÿííóþ âî âðåìåíè âåëè÷èíó è íà÷èíàþò ñâîé äðåéô
èç îäíîé èñõîäíîé òî÷êè, ò.å. îò îäíèõ è òåõ æå ÷àñòîò àëëåëåé â ëîêóñå,
è äëÿ êàæäîãî î÷åðåäíîãî ïîêîëåíèÿ ðàññ÷èòûâàåò îæèäàåìóþ äîëþ
ïîïóëÿöèé ñ êàæäîé âîçìîæíîé àëëåëüíîé ÷àñòîòîé. Òàêèì îáðàçîì,
ìîäåëü ÿâëÿåòñÿ ïîëíîñòüþ äåòåðìèíèñòñêîé.

Ïðåäïîëîæèì, ÷òî ïîïóëÿöèÿ ñîñòîèò âñåãî èç N = 2 äèïëîèäíûõ
îñîáåé. Â îäíîì èç ëîêóñîâ ýòèõ îñîáåé ìîæåò áûòü äâå àëëåëè – A è a.
Òîãäà â ãåíîôîíäå ýòîé ïîïóëÿöèè áóäåò âñåãî 4 àëëåëè äàííîãî ëîêóñà
è îíà ìîæåò íàõîäèòüñÿ â îäíîì èç 5 âîçìîæíûõ ñîñòîÿíèé: 0a+4A,
1a+3A, 2a+2A, 3a+1A è 4a+0A. Â îáùåì ñëó÷àå, åñëè ïîïóëÿöèÿ èìååò
âåëè÷èíó N, òî ÷èñëî åå âîçìîæíûõ ñîñòîÿíèé ñîñòàâèò 2N+1. Ïðè ýòîì
ãåíîôîíä ïîïóëÿöèè áóäåò ñîäåðæàòü 0, 1, 2, ... 2N àëëåëåé A. Â äâóõ èç
ýòèõ ñîñòîÿíèé (0 è 2N àëëåëåé A) ãåíîôîíä âêëþ÷àåò òîëüêî îäíó èç
àëëåëåé, ò.å. èìååò ìåñòî “ôèêñàöèÿ” àëëåëüíîé ÷àñòîòû ïî äàííîìó
ëîêóñó, è äàëüíåéøèå åå èçìåíåíèÿ (ò.å. äðåéô) óæå íåâîçìîæíû.
Íàïðîòèâ, âî âñåõ îñòàëüíûõ ñîñòîÿíèÿõ ÷àñòîòà àëëåëè A ìîæåò èçìå-
íÿòüñÿ îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ, ò.å. ïîïóëÿöèÿ áóäåò “ïåðåñêàêèâàòü”
èç îäíîãî ñîñòîÿíèÿ â äðóãîå ñ íåêîòîðîé âåðîÿòíîñòüþ, êîòîðàÿ çàâèñèò
îò àìïëèòóäû ñêà÷êà è ìîæåò áûòü ðàññ÷èòàíà, èñõîäÿ èç òåêóùåé
÷àñòîòû àëëåëè, ñ ïîìîùüþ ñïåöèàëüíîãî ìàòåìàòè÷åñêîãî àïïàðàòà,
îñíîâàííîãî íà îïåðàöèÿõ ñ òàê íàçûâàåìîé ìàòðèöåé ïðåîáðàçîâàíèÿ.

Äàííàÿ ïðîãðàììà ìîäåëèðóåò ñëó÷àéíûå èçìåíåíèÿ ÷àñòîò àëëåëåé
â îäíîì äèàëëåëüíîì ëîêóñå ïðè ðàçëè÷íîé íà÷àëüíîé ÷àñòîòå àëëåëè
â áåñêîíå÷íîé âûáîðêå ïîïóëÿöèé îïðåäåëåííîé ïîñòîÿííîé âåëè÷èíû.
Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî íà ïîïóëÿöèþ íå äåéñòâóåò îòáîð è äðóãèå ôàêòîðû
ìèêðîýâîëþöèè, êðîìå äðåéôà. Ðåçóëüòàòû ìîäåëèðîâàíèÿ ïðåäñòàþò
â âèäå ãèñòîãðàììû ðàñïðåäåëåíèÿ ïîïóëÿöèé ïî ÷àñòîòå àëëåëè A. Â
ñëó÷àå êîíå÷íîé âåëè÷èíû ïîïóëÿöèé ôèêñàöèÿ èëè ïîòåðÿ àëëåëè A â
êîíöå êîíöîâ ïðîèçîéäåò â êàæäîé èç íèõ. Îäíàêî ñêîðîñòü ýòîãî ïðîöåññà
î÷åíü ñèëüíî çàâèñèò êàê îò âåëè÷èíû ïîïóëÿöèè, òàê è îò íà÷àëüíûõ
÷àñòîò àëëåëåé.

Ïîñêîëüêó ìîäåëèðîâàíèå íà îñíîâå öåïåé Ìàðêîâà òðåáóåò î÷åíü
áîëüøîãî îáúåìà âû÷èñëåíèé, äàííàÿ ïðîãðàììà äîïóñêàåò ðàáîòó
òîëüêî ñ î÷åíü ìàëåíüêèìè ïîïóëÿöèÿìè – äî 16 îñîáåé.
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Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè

Please enter the following values – Ïîæàëóéñòà, ââåäèòå ñëåäóþùèå
çíà÷åíèÿ:

Population Size – Âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè – Îñòàåòñÿ ïîñòîÿííîé â òå÷å-
íèå âñåãî ïðîöåññà (çíà÷åíèÿ îò 1 äî 16; ïî óìîë÷àíèþ 6).

Number of “A” genes per population – ×èñëî ãåíîâ “A” â ïîïóëÿöèè –
Èñõîäíîå ÷èñëî àëëåëåé A â ãåíîôîíäå ïîïóëÿöèè ìîæåò âàðüèðî-
âàòü îò 0 äî 2N, ò.å. îò äî 32 â ñëó÷àå ìàêñèìàëüíî âîçìîæíîé
âåëè÷èíû ïîïóëÿöèè – 16 îñîáåé. Çàìåòüòå, ÷òî ïðè êðàéíèõ çíà÷å-
íèÿõ 0 è 2N èìååò ìåñòî ïîëíàÿ ãîìîçèãîòíîñòü ïî àëëåëè a èëè A,
ñîîòâåòñòâåííî, è íèêàêèå äàëüíåéøèå èçìåíåíèÿ íåâîçìîæíû.

Generation Increment between Views – Èíòåðâàë ìåæäó êàðòèíêàìè
(çíà÷åíèÿ îò 1 äî 10; ïî óìîë÷àíèþ 1). Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî äëÿ óñêî-
ðåíèÿ ïðîöåññà ìîäåëèðîâàíèÿ âû ìîæåòå ïîëó÷àòü êàðòèíó ðàñï-
ðåäåëåíèÿ ïîïóëÿöèé íå äëÿ êàæäîãî ïîêîëåíèÿ, à ÷åðåç êàæäûå 2,
3, ... 10 ïîêîëåíèé.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ

Ïðîãðàììà ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå ãèñòîãðàì-
ìû ðàñïðåäåëåíèÿ ïîïóëÿöèé ïî ÷àñòîòå àëëåëè A â äàííîì ïîêîëåíèè.
Íàæìèòå <Enter> è âû óâèäèòå ãèñòîãðàììó äëÿ íóëåâîãî ïîêîëåíèÿ – âñå
ïîïóëÿöèè èìåþò îäíó ÷àñòîòó àëëåëè. Êàæäîå ïîñëåäóþùåå íàæàòèå
<Enter> çàïóñêàåò ñëåäóþùèé öèêë ìîäåëèðîâàíèÿ è âû âèäèòå êàðòèíó
ðàñïðåäåëåíèÿ ïîïóëÿöèé ïî ÷àñòîòå àëëåëè â ñëåäóþùåì ïîêîëåíèè è
ò.ä. Ìîæíî òàêæå íàæàòü è óäåðæèâàòü êëàâèøó <Enter> – òîãäà êàðòèíêà
ñòàíåò “æèâîé” è âû óâèäèòå íåïðåðûâíîå èçìåíåíèå ðàñïðåäåëåíèÿ âî
âðåìåíè. Ïðîöåññ áóäåò ïðîäîëæàòüñÿ äî òåõ ïîð, ïîêà â 99% ïîïóëÿöèé
íå ïðîèçîéäåò ôèêñàöèÿ èëè æå óòðàòà àëëåëè A. Îá ýòîì ïðîãðàììà
èçâåñòèò âàñ ñîîáùåíèåì: “99% populations fixed after N generations” – “Â
99% ïîïóëÿöèé ïðîèçîøëà ôèêñàöèÿ ñïóñòÿ N ïîêîëåíèé”.

Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò èñõîäíóþ âåëè÷èíó ïîïó-
ëÿöèè è íîìåð òåêóùåãî ïîêîëåíèÿ.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè

Ðåêîìåíäóåì íà÷àòü ðàáîòó ñ ïàðàìåòðàìè, óñòàíîâëåííûìè ïî óìîë-
÷àíèþ. Çàòåì èñïîëüçóéòå èíûå çíà÷åíèÿ âåëè÷èíû ïîïóëÿöèè (âî âñåì
âîçìîæíîì èíòåðâàëå îò 1 äî 16) è èñõîäíîãî ÷èñëà àëëåëåé A (íå çàáû-
âàéòå, ÷òî îáùåå ÷èñëî àëëåëåé â ãåíîôîíäå íå ìîæåò áûòü áîëüøå 2N).
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Âàøà çàäà÷à – âûÿñíèòü, êàê äèíàìèêà ðàñïðåäåëåíèÿ ïîïóëÿöèé ïî
÷àñòîòå àëëåëè A, âðåìÿ, íåîáõîäèìîå äëÿ ôèêñàöèè èëè ïîòåðè àëëåëè
â 99% ïîïóëÿöèé, è õàðàêòåð êîíå÷íîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ïîïóëÿöèé îò
çàâèñÿò èñõîäíîé âåëè÷èíû ïîïóëÿöèé è íà÷àëüíîé ÷àñòîòû àëëåëè?

11. Äðåéô è îòáîð
(Drift and Selection)

Äàííàÿ ïðîãðàììà ìîäåëèðóåò äåéñòâèå åñòåñòâåííîãî îòáîðà â
ïîïóëÿöèè íåáîëüøîãî ðàçìåðà, ò.å. â ñèòóàöèè, êîãäà ãåíåòè÷åñêèé
äðåéô ìîæåò îêàçûâàòü çàìåòíîå âëèÿíèå íà àëëåëüíûå ÷àñòîòû. Èñïî-
ëüçóÿ ðàçëè÷íûå çíà÷åíèÿ âåëè÷èíû ïîïóëÿöèè è îòíîñèòåëüíîé ïðèñïî-
ñîáëåííîñòè ãåíîòèïîâ, âû ìîæåòå ìîäåëèðîâàòü ïðîöåññû âçàèìîäåé-
ñòâèÿ ìåæäó äðåéôîì è îòáîðîì â ðàçëè÷íûõ ñèòóàöèÿõ. Äëÿ ìîäåëèðî-
âàíèÿ äðåéôà ïðîãðàììà èñïîëüçóåò ìåòîä Ìîíòå Êàðëî; äåéñòâèå
îòáîðà çàäàíî â ñîîòâåòñòâèè ñ áàçîâîé îäíîëîêóñíîé ìîäåëüþ îòáîðà.

Êàê èçâåñòíî, îñíîâíûì ðåçóëüòàòîì äðåéôà ÿâëÿåòñÿ óìåíüøåíèå
ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè â ïîïóëÿöèè. Åñëè ïîïóëÿöèÿ èìååò êîíå÷íûå
ðàçìåðû, òî â ëþáîì äàííîì ëîêóñå â ðåçóëüòàòå ñëó÷àéíîãî äðåéôà
ðàíüøå èëè ïîçæå äîëæíà ïðîèçîéòè ôèêñàöèÿ îäíîé èç àëëåëåé è ëîêóñ
ñòàíåò ãîìîçèãîòíûì. Ñêîðîñòü ãîìîçèãîòèçàöèè çàâèñèò îò âåëè÷èíû
ïîïóëÿöèè.

Åñòåñòâåííûé îòáîð ìîæåò, â çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé, êàê óñòðàíÿòü,
òàê è ïîääåðæèâàòü ãåíåòè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü â ïîïóëÿöèè. Íàïðàâëåí-
íûé îòáîð â ïîëüçó îäíîé èç ãîìîçèãîò ïðèâîäèò ê ïîñòåïåííîé ýëè-
ìèíàöèè àëüòåðíàòèâíîé àëëåëè è ãîìîçèãîòèçàöèè äàííîãî ëîêóñà. Â òî
æå âðåìÿ îòáîð â ïîëüçó ãåòåðîçèãîò ñîçäàåò óñòîé÷èâûé ïîëèìîðôèçì,
ò.å. ñîõðàíÿåò ãåíåòè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü ïî äàííîìó ëîêóñó.

Â ñèòóàöèè ïðåâîñõîäñòâà ãåòåðîçèãîò âîçíèêàåò ñâîåîáðàçíîå ïðîòè-
âîáîðñòâî ìåæäó îòáîðîì è äðåéôîì: îòáîð “ñòàðàåòñÿ” ñîõðàíèòü
èçìåí÷èâîñòü, à äðåéô “ïûòàåòñÿ” óñòðàíèòü åå. Êàêîé èç ôàêòîðîâ
ýâîëþöèè ïîáåäèò â ýòîé “ñõâàòêå”, çàâèñèò îò ñîîòíîøåíèÿ ñèë îòáîðà
è äðåéôà. Äðåéô î÷åíü ñèëüíî âîçäåéñòâóåò íà àëëåëüíûå ÷àñòîòû, åñëè
ïîïóëÿöèÿ ìàëà, íî âëèÿíèå åãî îñëàáåâàåò ñ óâåëè÷åíèåì ðàçìåðà
ïîïóëÿöèè. Äàâëåíèå îòáîðà îïðåäåëÿåòñÿ ðàçëè÷èÿìè ïðèñïîñîáëåí-
íîñòåé ãåíîòèïîâ.

Ì. Êèìóðà (1985) ïðåäëîæèë ïðàêòè÷åñêèé ñïîñîá ïðèáëèçèòåëüíîé
îöåíêè ñîîòíîøåíèÿ ñèë îòáîðà è äðåéôà. Åñëè N – ýòî ýôôåêòèâíàÿ
âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè, à s – ýòî êîýôôèöèåíò îòáîðà ïðîòèâ îáåèõ ãîìîçè-
ãîò (ò.å. èõ îòíîñèòåëüíàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ñîñòàâëÿåò 1–s, à ïðèñïî-
ñîáëåííîñòü ãåòåðîçèãîòû ðàâíà 1), òî äåéñòâèå îòáîðà ïåðåñèëèâàåò
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äðåéô êîãäà 4Ns >> 1, à âëèÿíèå äðåéôà ïðåîáëàäàåò êîãäà 4Ns << 1. Ýòî
îçíà÷àåò, ÷òî â ïåðâîì ñëó÷àå îòáîðó, êàê ïðàâèëî, óäàåòñÿ ñîõðàíèòü
èçìåí÷èâîñòü â äàííîì ëîêóñå, à âî âòîðîì ñëó÷àå èçìåí÷èâîñòü, êàê
ïðàâèëî, èñ÷åçàåò â ðåçóëüòàòå ñëó÷àéíîãî äðåéôà. Â ñèòóàöèè, êîãäà
âåëè÷èíà 4Ns áëèçêà ê 1, ìû íå ìîæåì ïðåäñêàçûâàòü ðåçóëüòàòû
âçàèìîäåéñòâèÿ ìåæäó îòáîðîì è äðåéôîì, ïîñêîëüêó îíè áóäóò çàâèñåòü
òîëüêî îò ñëó÷àÿ.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè

Please enter the following values – Ïîæàëóéñòà, ââåäèòå ñëåäóþùèå
çíà÷åíèÿ:

Population Size, N – Âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè – Îñòàåòñÿ ïîñòîÿííîé â
òå÷åíèå âñåãî ïðîöåññà (çíà÷åíèÿ îò 1 äî 500).

Initial Gene Frequency, p – Èñõîäíàÿ ÷àñòîòà ãåíà,  p – Íà÷àëüíàÿ
÷àñòîòà àëëåëè A (çíà÷åíèÿ îò 0 äî 1).

Enter the genotypic fitnesses – Ââåäèòå ïðèñïîñîáëåííîñòè ãåíîòèïîâ –
Îòíîñèòåëüíûå ïðèñïîñîáëåííîñòè ãåíîòèïîâ wAA, wAa è waa
ìîãóò ïðèíèìàòü çíà÷åíèÿ îò 0 äî 1, íî îäíà èç ïðèñïîñîáëåííîñ-
òåé îáÿçàòåëüíî äîëæíà áûòü ðàâíà åäèíèöå.

How many generations do you want to simulate? – Ñêîëüêî ïîêîëåíèé âû
õîòèòå ïðîìîäåëèðîâàòü? – Óñòàíîâèòå ÷èñëî ïîêîëåíèé îò 1 äî
1000. Êàê ïðàâèëî, äëÿ íàáëþäåíèÿ ýôôåêòîâ âçàèìîäåéñòâèÿ
äðåéôà è îòáîðà äîñòàòî÷íî óñòàíîâëåííîãî ïî óìîë÷àíèþ âðåìå-
íè, ðàâíîãî 500 ïîêîëåíèé.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ

Íàæìèòå <Enter> è âû óâèäèòå ðåçóëüòàòû ìîäåëèðîâàíèÿ. Íàæàòèå
<Esc> âåðíåò âàñ â îêíî ââîäà ïàðàìåòðîâ. Íîâîå íàæàòèå <Enter>
çàïóñêàåò ñëåäóþùèé öèêë ìîäåëèðîâàíèÿ ñ ïðåæíèìè èñõîäíûìè
ïàðàìåòðàìè, íî ðåçóëüòàòû åãî áóäóò óæå èíûìè.

Ïðîãðàììà ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå äèàãðàììû,
ïîêàçûâàþùåé ñëó÷àéíûå èçìåíåíèÿ p – ÷àñòîòû àëëåëè A â ïîïóëÿöèè
îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ. Ãðàôèê çàêàí÷èâàåòñÿ â òîò ìîìåíò, êîãäà â
ðåçóëüòàòå äðåéôà èëè îòáîðà ÷àñòîòà ñòàíîâèòñÿ ðàâíîé 0 èëè 1, ò.å.
ïðîèñõîäèò ôèêñàöèÿ â ãåíîôîíäå ëèáî àëëåëè a, ëèáî A.

Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò çíà÷åíèÿ âñåõ èñõîäíûõ
ïàðàìåòðîâ.
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Èññëåäîâàíèå ìîäåëè

Çäåñü, êàê è â áàçîâîé ìîäåëè äðåéôà, êàæäûé öèêë ìîäåëèðîâàíèÿ
ñ îäíèìè è òåìè æå ïàðàìåòðàìè äàåò èíûå ðåçóëüòàòû âñëåäñòâèå ñòî-
õàñòè÷íîñòè ïðîöåññà. Ïîýòîìó, èññëåäóÿ êàæäóþ ñèòóàöèþ, âû äîëæíû
çàïóñêàòü ïðîãðàììó ìíîãîêðàòíî (íå ìåíåå 10 ðàç), êàæäûé ðàç çàïèñû-
âàÿ ïîëó÷åííûé ðåçóëüòàò, à çàòåì óæå äåëàòü âûâîäû àíàëèçèðóÿ âñþ
âûáîðêó ïðîâåäåííûõ èñïûòàíèé.

1. Ðåêîìåíäóåì íà÷àòü ðàáîòó ñ ïàðàìåòðàìè, óñòàíîâëåííûìè ïî
óìîë÷àíèþ. Îíè âîñïðîèçâîäÿò íåóñòîé÷èâóþ ñèòóàöèþ, â êîòîðîé ïîáå-
æäàåò òî äðåéô, òî îòáîð. Çàïóñòèâ ïðîãðàììó ìíîãîêðàòíî, âû óáåäèòåñü
â ýòîì è ñìîæåòå âåñòè ñ÷åò “ïîáåäàì” è “ïîðàæåíèÿì” îáåèõ ñèë. Êàê è
ïî÷åìó èçìåíÿåòñÿ ýòîò “ñ÷åò” ïðè óìåíüøåíèè è óâåëè÷åíèè ÷èñëà
ïîêîëåíèé? Ïî÷åìó âñåãäà ïðîèñõîäèò ïîòåðÿ àëëåëè A? Êàê äîáèòüñÿ
ïðîòèâîïîëîæíîãî ðåçóëüòàòà? Ñêîëüêî â ñðåäíåì ïðîõîäèò ïîêîëåíèé
äî ôèêñàöèè àëëåëè è îò ÷åãî ýòî çàâèñèò?

2. Òåïåðü ïåðåéäèòå ê ñèììåòðè÷íîé ñèòóàöèè, êîãäà ïðèñïîñîáëåí-
íîñòè îáåèõ ãîìîçèãîò îäèíàêîâû. Èññëåäóéòå åå, èñïîëüçóÿ ðàçëè÷íûå
çíà÷åíèÿ ïðèñïîñîáëåííîñòè ãîìîçèãîò (íàïðèìåð, 0.9, 0.8, 0.5, 0.2, 0.1,
0.01, 0.001) âî âñåì âîçìîæíîì èíòåðâàëå çíà÷åíèé âåëè÷èíû ïîïóëÿöèè
îò 1 äî 1000 (íàïðèìåð, 5, 10, 25, 50, 100, 250, 500, 1000). Ïðè ýòîì êàæ-
äûé ðàç çàïèñûâàéòå ââåäåííûå ïàðàìåòðû è ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû.
Âàøà îñíîâíàÿ çàäà÷à – ïðîâåðèòü ñïðàâåäëèâîñòü “ïðàâèëà Êèìóðû” è
ïîäòâåðäèòü ýòî ïîëó÷åííûìè öèôðîâûìè äàííûìè.

3. Èññëåäóéòå âëèÿíèå íà õîä ïðîöåññà èñõîäíîé ÷àñòîòû àëëåëè A
(íàïðèìåð, 0.1, 0.5, 0.9) â òîé æå ñèììåòðè÷íîé ñèòóàöèè. Ïîäõîäÿùàÿ
äëÿ ýòîãî âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè – 50 îñîáåé. Èçìåíÿåòñÿ ëè âåðîÿòíîñòü
ôèêñàöèè èëè ïîòåðè àëëåëè â çàâèñèìîñòè îò åå èñõîäíîé ÷àñòîòû? Êàê
âëèÿåò íà ýòî èíòåíñèâíîñòü îòáîðà?

12. Èíáðèäèíã
(Inbreeding)

Ïðîãðàììà ìîäåëèðóåò äåéñòâèå èíáðèäèíãà â ñî÷åòàíèè ñ ãåíåòè÷åñ-
êèì äðåéôîì â ïîïóëÿöèè êîíå÷íîãî ðàçìåðà ïðè ïîëíîì îòñóòñòâèè
îòáîðà. Äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ äðåéôà èñïîëüçîâàí ìåòîä Ìîíòå Êàðëî.

Êàê èçâåñòíî, áëèçêîðîäñòâåííîå ñêðåùèâàíèå, ïðèâîäèò ê ãîìîçèãî-
òèçàöèè è ïîòåðå ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè. Äëÿ êîëè÷åñòâåííîé îöåíêè
ýòîãî ïðîöåññà èñïîëüçóþò êîýôôèöèåíò èíáðèäèíãà F, îïðåäåëÿåìûé
êàê âåðîÿòíîñòü òîãî, ÷òî ïðè îáðàçîâàíèè çèãîòû î÷åðåäíîãî ïîêîëåíèÿ
â îäíîì èç åå ëîêóñîâ îêàæóòñÿ àëëåëè, èäåíòè÷íûå ïî ïðîèñõîæäåíèþ,
ò.å. ïîÿâèâøàÿñÿ îñîáü áóäåò ïî äàííîìó ëîêóñó àóòîçèãîòíîé. 



48

Èäåíòè÷íîñòü ïî ïðîèñõîæäåíèþ îçíà÷àåò, ÷òî äàííûå àëëåëè ÿâëÿþò-
ñÿ êîïèÿìè îäíîé è òîé æå àëëåëè, íàõîäèâøåéñÿ â ãåíîòèïå îäíîãî èç
ïðåäêîâ äàííîé îñîáè. Ïðè F = 0 áëèçêîðîäñòâåííîå ñêðåùèâàíèå â
ïîïóëÿöèè îòñóòñòâóåò. Çíà÷åíèå F = 1 îçíà÷àåò ïîëíûé èíáðèäèíã; ïðè
ýòîì âñå îñîáè â ïîïóëÿöèè ãåíåòè÷åñêè èäåíòè÷íû.

Êîýôôèöèåíò F ìîæíî ðàññ÷èòàòü íà îñíîâå òåîðèè èíáðèäèíãà, êîòî-
ðàÿ ïðè ðàññìîòðåíèè ïîïóëÿöèè ãåðìàôðîäèòíûõ îðãàíèçìîâ ïðèâîäèò
ê ñëåäóþùåé ôîðìóëå, ñïðàâåäëèâîé òîëüêî â ñèòóàöèè, êîãäà ýôôåêòèâ-
íàÿ âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè Ne îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ íå èçìåíÿåòñÿ:

Ft = 1 – (1 – 1/2Ne)
t (31)

ãäå Ft – êîýôôèöèåíò èíáðèäèíãà â ïîêîëåíèè t. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî
êîýôôèöèåíò èíáðèäèíãà â íóëåâîì ïîêîëåíèè áûë ðàâåí íóëþ.

Â ñëó÷àå îáîåïîëîé ïîïóëÿöèè è ïðè óñëîâèè, ÷òî ñîîòíîøåíèå ïîëîâ
âñåãäà ñîñòàâëÿåò 1:1, à ýôôåêòèâíàÿ âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè òàêæå íå èçìå-
íÿåòñÿ, ïðèìåíèìà ñëåäóþùàÿ ôîðìóëà:

Ft = 1 – (1 – 1/Ne)
t (32)

Ýòè óðàâíåíèÿ, êàê è äðóãèå òåîðåòè÷åñêèå ðàçðàáîòêè è ýêñïåðè-
ìåíòàëüíûå èññëåäîâàíèÿ, ïîêàçûâàþò, ÷òî â îòñóòñòâèå èñòî÷íèêîâ
ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè (ìóòàöèè, ïîòîê ãåíîâ) êîýôôèöèåíò èíáðè-
äèíãà â ïîïóëÿöèè êîíå÷íîãî ðàçìåðà äîëæåí âñåãäà âîçðàñòàòü îò
ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ. Â ðåçóëüòàòå âåðîÿòíîñòü òîãî, ÷òî îñîáè â áîëåå
ïîçäíèõ ïîêîëåíèÿõ áóäóò îáëàäàòü êîïèÿìè îäíîé è òîé æå ïðåäêîâîé
àëëåëè, íåïðåðûâíî âîçðàñòàåò, ò.å. ïîïóëÿöèÿ ñòàíîâèòñÿ âñå áîëåå
ãîìîçèãîòíîé. Ýòîò ïðîöåññ èäåò òåì áûñòðåå, ÷åì ìåíüøå ïîïóëÿöèÿ,
÷òî íåïîñðåäñòâåííî ñëåäóåò èç óðàâíåíèé 31 è 32.

Îäíàêî, â ýòîò ïðîöåññ ïëàâíîãî âîçðàñòàíèÿ èíáðåäíîñòè ïîïóëÿöèè
âìåøèâàþòñÿ ñòîõàñòè÷åñêèå ïðîöåññû ãåíåòè÷åñêîãî äðåéôà. Ïî ÷èñòîé
ñëó÷àéíîñòè íåêîòîðûå àëëåëè ìîãóò áûòü óòåðÿíû, äðóãèå æå óâåëè÷àò
ñâîè ÷àñòîòû. Ïîýòîìó êîýôôèöèåíò èíáðèäèíãà ìîæåò â ðåçóëüòàòå
äðåéôà òî âîçðàñòàòü, òî óìåíüøàòüñÿ. Åñòåñòâåííî, ÷òî âëèÿíèå äðåéôà
òåì áîëåå âûðàæåíî, ÷åì ìåíüøå ïîïóëÿöèÿ.

Òàêèì îáðàçîì, åñëè ìû ðàññìîòðèì íåêîòîðîå ìíîæåñòâî ïîïóëÿöèé
îäèíàêîâîé âåëè÷èíû, òî äàæå ïðè íàëè÷èè ïîëíîé ïàíìèêñèè êîýôôèöè-
åíò èíáðèäèíãà â êàæäîé èç íèõ áóäåò èçìåíÿòüñÿ èç ïîêîëåíèÿ â
ïîêîëåíèå ïî-ðàçíîìó. Óðàâíåíèÿ 31 è 32 äàþò íàì îæèäàåìîå çíà÷åíèå
F, íî â äåéñòâèòåëüíîñòè íàáëþäàþòñÿ âàðèàöèè âîêðóã ýòîé îæèäàåìîé
âåëè÷èíû, îáóñëîâëåííûå ñëó÷àéíûìè ïðè÷èíàìè. Ïðîñòî ïî âîëå ñëó÷àÿ
êîýôôèöèåíò èíáðèäèíãà â îäíîé ïîïóëÿöèè ìîæåò ïðèáëèæàòüñÿ ê F = 1
áûñòðåå, ÷åì îæèäàåòñÿ, â äðóãîé æå ïîïóëÿöèè îí, íàïðîòèâ, ìîæåò â
òå÷åíèå íåêîòîðîãî âðåìåíè óìåíüøàòüñÿ.

Îäíàêî, â ëþáîì ñëó÷àå, åñëè â ïðîöåññ íå âìåøèâàþòñÿ èíûå ôàê-
òîðû, äðåéô íåìèíóåìî ïðèâîäèò ïîïóëÿöèþ ê ïîëíîé ãîìîçèãîòèçàöèè,
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êîãäà F = 1. Âñå ðåàëüíûå ïîïóëÿöèè äâèæóòñÿ â ýòîì íàïðàâëåíèè, ðàç-
ëè÷àÿñü òîëüêî òåìïàìè ïðèáëèæåíèÿ ê êîíå÷íîìó ñîñòîÿíèþ.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè

Please enter the following: – Ïîæàëóéñòà, ââåäèòå ñëåäóþùåå:
Population Size, N – Âåëè÷èíà ïîïóëÿöèè – Îñòàåòñÿ ïîñòîÿííîé â

òå÷åíèå âñåãî ïðîöåññà (çíà÷åíèÿ îò 1 äî 500).
For how many generations would you like to run this model? – Êàê ìíîãî

ïîêîëåíèé âû õîòåëè áû ïðîìîäåëèðîâàòü? (çíà÷åíèÿ îò 1 äî
300).

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ

Ïðîãðàììà ìîäåëèðóåò ïîâåäåíèå ãåðìàôðîäèòíîé ïîïóëÿöèè êîíå÷-
íîãî ðàçìåðà è ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå ãðàôèêà,
ïîêàçûâàþùåãî èçìåíåíèÿ çíà÷åíèÿ êîýôôèöèåíòà èíáðèäèíãà F îò ïîêî-
ëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ. Îäíà èç ëèíèé (çåëåíàÿ) ïîêàçûâàåò âåëè÷èíó F,
òåîðåòè÷åñêè îæèäàåìóþ â ñîîòâåòñòâèè ñ óðàâíåíèåì 31 (F Theoretical),
äâå äðóãèå – ðåçóëüòàòû ìîäåëèðîâàíèÿ ìåòîäîì Ìîíòå Êàðëî: æåëòàÿ
ëèíèÿ – äèíàìèêà äîëè àóòîçèãîòíûõ îñîáåé (Individual Autozygosity);
ñèíÿÿ ëèíèÿ – çíà÷åíèå êîýôôèöèåíòà èíáðèäèíãà (F Monte Carlo).

Íàæìèòå <Enter> è âû óâèäèòå ðåçóëüòàòû ìîäåëèðîâàíèÿ. Íàæàòèå
<Esc> âåðíåò âàñ â îêíî ââîäà ïàðàìåòðîâ. Íîâîå íàæàòèå <Enter>
çàïóñêàåò ñëåäóþùèé öèêë ìîäåëèðîâàíèÿ ñ ïðåæíèìè èñõîäíûìè
ïàðàìåòðàìè, íî ðåçóëüòàòû åãî áóäóò óæå èíûìè.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè

Çäåñü, êàê è â áàçîâîé ìîäåëè äðåéôà, êàæäûé öèêë ìîäåëèðîâàíèÿ
ñ îäíèìè è òåìè æå ïàðàìåòðàìè äàåò èíûå ðåçóëüòàòû âñëåäñòâèå ñòî-
õàñòè÷íîñòè ïðîöåññà. Ïîýòîìó, èññëåäóÿ êàæäóþ ñèòóàöèþ, âû äîëæíû
çàïóñêàòü ïðîãðàììó ìíîãîêðàòíî (íå ìåíåå 10 ðàç), êàæäûé ðàç çàïèñû-
âàÿ ïîëó÷åííûé ðåçóëüòàò, à çàòåì óæå äåëàòü âûâîäû àíàëèçèðóÿ âñþ
âûáîðêó ïðîâåäåííûõ èñïûòàíèé.

Èñïîëüçóéòå ïðè ðàáîòå ôóíêöèþ F4,  ÷òîáû âñåãäà âèäåòü íà ýêðàíå
ðåçóëüòàòû ïðåäøåñòâóþùåãî öèêëà ìîäåëèðîâàíèÿ.

1. Ðåêîìåíäóåì íà÷àòü ðàáîòó ñ ïàðàìåòðàìè, óñòàíîâëåííûìè ïî
óìîë÷àíèþ. Ïðîâåäèòå íå ìåíåå 20 öèêëîâ ìîäåëèðîâàíèÿ. ×åì ðàçëè÷àþò-
ñÿ èõ ðåçóëüòàòû? Êàê ñèëüíî è â êàêóþ ñòîðîíó ìîãóò îòêëîíÿòüñÿ  ðåà-
ëüíûå èçìåíåíèÿ F îò òåîðåòè÷åñêè îæèäàåìîé åãî äèíàìèêè?
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2. Òåïåðü èññëåäóéòå ìîäåëü, èñïîëüçóÿ ðàçëè÷íûå çíà÷åíèÿ âåëè÷è-
íû ïîïóëÿöèè âî âñåì âîçìîæíîì èíòåðâàëå îò 1 äî 500 (íàïðèìåð, 5, 10,
25, 50, 100, 250, 500). ×òî ìåíÿåòñÿ ïðè óâåëè÷åíèè ïîïóëÿöèè? Èçìåíÿåò-
ñÿ ëè âàðèàáåëüíîñòü ïðîòåêàíèÿ ïðîöåññà?

3. Èñïîëüçóéòå áîëüøåå ÷èñëî ïîêîëåíèé (ýòî ïîòðåáóåò è áîëüøèõ
çàòðàò âðåìåíè íà âû÷èñëåíèÿ, îñîáåííî ïðè ìàêñèìàëüíî âîçìîæíîé
âåëè÷èíå ïîïóëÿöèè), ÷òîáû óâèäåòü, êàê ïîïóëÿöèÿ äîñòèãàåò ñîñòîÿíèÿ
ïîëíîé èíáðåäíîñòè ïðè F = 1. Êàê çàâèñèò âðåìÿ, íåîáõîäèìîå äëÿ
äîñòèæåíèÿ ýòîãî ñîñòîÿíèÿ, îò âåëè÷èíû ïîïóëÿöèè? Ïðè êàêîé âåëè÷èíå
ïîïóëÿöèè äëÿ ýòîãî, êàê ïðàâèëî, óæå íåäîñòàòî÷íî 300 ïîêîëåíèé?

13. Îòáîð, ïîòîê ãåíîâ è êëèíàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü
(Selection, Gene Flow and Clines)

Ïîòîê ãåíîâ íåðåäêî ðàññìàòðèâàþò êàê íåêèé “êëåé”, ñâÿçûâàþùèé
ðàçíûå ïîïóëÿöèè áèîëîãè÷åñêîãî âèäà â åäèíîå öåëîå. Îí ñïîñîáñòâóåò
óìåíüøåíèþ ãåíåòè÷åñêèõ ðàçëè÷èé, âîçíèêàþùèõ â ðàçëè÷íûõ ïîïó-
ëÿöèÿõ âñëåäñòâèå ìóòàöèé, ãåíåòè÷åñêîãî äðåéôà è ãåîãðàôè÷åñêîé
èçìåí÷èâîñòè íàïðàâëåíèÿ è ñèëû åñòåñòâåííîãî îòáîðà. Òàêèì îáðàçîì,
ïîòîê ãåíîâ è ëîêàëüíûå âàðèàöèè íàïðàâëåíèÿ îòáîðà ïîòåíöèàëüíî
ñïîñîáíû âçàèìîäåéñòâîâàòü ìåæäó ñîáîé, ñîçäàâàÿ è ïîääåðæèâàÿ
ãåîãðàôè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü ïîïóëÿöèé. Ýòîò î÷åíü èíòåðåñíûé è âàæ-
íûé àñïåêò ìèêðîýâîëþöèè òàêæå ìîæåò áûòü ïðåäìåòîì ìàòåìàòè÷åñêî-
ãî ìîäåëèðîâàíèÿ.

Â äàííîé ïðîãðàììå èñïîëüçîâàíà ìîäåëü âçàèìîäåéñòâèÿ ïîòîêà
ãåíîâ è îòáîðà, ðàçðàáîòàííàÿ Äæîíîì Ýíäëåðîì (Endler, 1973). Îíà
èñõîäèò èç ïðåäïîëîæåíèÿ, ÷òî ïîïóëÿöèÿ ñîñòîèò èç ìíîæåñòâà ïîëó-
èçîëèðîâàííûõ äåìîâ, ëèíåéíî ðàñïîëîæåííûõ âäîëü íåêîòîðîãî ãðàäè-
åíòà ñðåäû. Íàïðàâëåíèå è ñèëà îòáîðà äåéñòâóþùåãî â êàæäîì èç äåìîâ
çàâèñÿò îò åãî ïîëîæåíèÿ íà ýòîì ãðàäèåíòå. Â êàæäîì ïîêîëåíèè ïðîèñ-
õîäèò ìèãðàöèÿ íåêîòîðîé ôèêñèðîâàííîé äîëè îñîáåé èç êàæäîãî äåìà
â äâà ñîñåäñòâóþùèõ ñ íèì íà ãðàäèåíòå.

Â íàøåé ìîäåëè èñïîëüçîâàíà ïîïóëÿöèÿ èç 50  äåìîâ, ëèíåéíî ðàñ-
ïîëîæåííûõ âäîëü ãðàäèåíòà ñðåäû. Ñèëà è õàðàêòåð äåéñòâèÿ îòáîðà íà
íåêîòîðûé äèàëëåëüíûé ëîêóñ èçìåíÿþòñÿ íà ýòîì ãðàäèåíòå ñîãëàñíî
îäíîé èç ÷åòûðåõ ñõåì:

1. Ãðàäèåíò. Ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåíîòèïà AA ëèíåéíî óìåíüøàåòñÿ,
à ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåíîòèïà aa ëèíåéíî âîçðàñòàåò îò äåìà 1 ê äåìó
50. Ïðè ýòîì ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåòåðîçèãîòû íåèçìåííà è èìååò ïðîìå-
æóòî÷íóþ âåëè÷èíó ìåæäó ìàêñèìàëüíîé è ìèíèìàëüíîé ïðèñïîñîáëåí-
íîñòÿìè ãîìîçèãîòû.
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2. Ïðåèìóùåñòâî ãåòåðîçèãîò. Ïðèñïîñîáëåííîñòü îáåèõ
ãîìîçèãîò âàðüèðóåò òî÷íî òàê æå, êàê è â ïðåäûäóùåé ñõåìå, íî ãåòåðîçèãî-
òû èìåþò ïîñòîÿííóþ è íåçàâèñèìóþ îò ïîëîæåíèÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü,
êîòîðàÿ â ëþáîé òî÷êå ãðàäèåíòà ïðåâûøàåò ïðèñïîñîáëåííîñòü ãîìîçè-
ãîòû ìèíèìóì íà âåëè÷èíó “h1”.

3. Ëîêàëüíîå ïðåèìóùåñòâî ãåòåðîçèãîò. Ïðèñïîñîáëåííîñòü
îáåèõ ãîìîçèãîò îïÿòü èçìåíÿåòñÿ òî÷íî òàê æå, êàê è â ñõåìå “ãðàäèåíò”,
íî è ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåòåðîçèãîò òàêæå âàðüèðóåò â ïðîñòðàíñòâå,
âñåãäà ïðåâûøàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííîé â
äàííîé òî÷êå ãîìîçèãîòû íà íåêîòîðóþ âåëè÷èíó “h2”. 

4. ×àñòîòî-çàâèñèìûé îòáîð. Èìååò ìåñòî îïòèìàëüíàÿ ÷àñòîòà
àëëåëè A, êîòîðàÿ óìåíüøàåòñÿ îò äåìà 1 ê äåìó 50. Ïðèñïîñîáëåííîñòü
êàæäîãî ãåíîòèïà â êàæäîì äåìå çàâèñèò, òàêèì îáðàçîì, îò òîãî, íàñêî-
ëüêî åãî ÷àñòîòà îòêëîíÿåòñÿ îò îïòèìàëüíîé, óìåíüøàÿñü ñ ðîñòîì ýòîãî
îòêëîíåíèÿ.

Â äîïîëíåíèå ê ýòèì ÷åòûðåì ðàçëè÷íûì ñõåìàì äåéñòâèÿ îòáîðà
ïðîãðàììà ïîçâîëÿåò òàêæå èçìåíÿòü åãî èíòåíñèâíîñòü. Äëÿ ýòîãî èñïî-
ëüçîâàí ïàðàìåòð “s”, îïðåäåëÿþùèé ìàêñèìàëüíóþ âåëè÷èíó ïðèñïîñîá-
ëåííîñòè ãîìîçèãîòû AA è õàðàêòåð èçìåíåíèÿ ñèëû îòáîðà îò äåìà ê
äåìó ñëåäóþùèì îáðàçîì. Îòíîñèòåëüíàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåíîòèïà
AA ñîñòàâëÿåò: s â äåìå 1, (s–1s/49) â äåìå 2, (s–2s/49) â äåìå 3, (s–3s/49)
â äåìå 4 è ò.ä. âïëîòü äî (s–49s/49 ) â äåìå 50. Òàêèì îáðàçîì, åñëè s = 1,
òî ïðèñïîñîáëåííîñòü ãîìîçèãîòû AA èçìåíÿåòñÿ îò 1 â äåìå 1 äî 0 â
äåìå 50. Åñëè æå s = 0.5, òî ïðèñïîñîáëåííîñòü âàðüèðóåò îò 0.5  â äåìå
1 äî 0 â äåìå 50. Ñëåäóåò ó÷èòûâàòü, ÷òî ïðèñïîñîáëåííîñòü ãîìîçèãîòû
aa èçìåíÿåòñÿ âäîëü ãðàäèåíòà îáðàòíûì îáðàçîì ïî ñðàâíåíèþ ñ
ãîìîçèãîòîé AA.

Èíòåíñèâíîñòü ìèãðàöèé îñîáåé çàäàíà ïàðàìåòðîì “g”, îïðåäåëÿþ-
ùèì äîëþ îñîáåé, ïåðåñåëÿþùèõñÿ â êàæäîì ïîêîëåíèè èç äàííîãî äåìà
â äâà ñîñåäíèõ, ïðè÷åì ïîëîâèíà èõ ïîïàäàåò â ïðåäûäóùèé, à äðóãàÿ
ïîëîâèíà – â ïîñëåäóþùèé íà ãðàäèåíòå äåì. Äåìû 1 è 50 ïîëó÷àþò ïî
“g” ìèãðàíòîâ òîëüêî èç îäíîãî ñîñåäíåãî äåìà è ñòîëüêî æå îñîáåé
ïåðåñåëÿåòñÿ èç íèõ â ñîñåäíèé äåì.

Áîëåå ïîäðîáíîå îïèñàíèå äàííîé ìîäåëè æåëàþùèå ìîãóò íàéòè â
ñòàòüå åå àâòîðà (Endler, 1973).

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè

Which mode of selection will you impose – Êàêóþ ôîðìó îòáîðà âû áóäåòå
èñïîëüçîâàòü? – Âûáåðèòå îäíó èç ÷åòûðåõ ñõåì äåéñòâèÿ îòáîðà
(ñì. âûøå): Gradient – Gradient Mode (Ãðàäèåíò); Het Advtg –
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Heterozygote Advantage Mode (Ïðåèìóùåñòâî ãåòåðîçèãîò); Local
Het – Local Heterozygote Advantage Mode (Ëîêàëüíîå ïðåèìóùåñòâî
ãåòåðîçèãîò); Freq Dpdnt – Frequency Dependent Mode (×àñòîòî-
çàâèñèìûé îòáîð).

Çàòåì ââåäèòå çíà÷åíèÿ ñëåäóþùèõ ïàðàìåòðîâ:
s  –  îïðåäåëÿåò èíòåíñèâíîñòü îòáîðà è õàðàêòåð åãî èçìåíåíèÿ âäîëü

ãðàäèåíòà (ñì. âûøå). Ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 0 äî 1.
g  –  îïðåäåëÿåò èíòåíñèâíîñòü ìèãðàöèÿ îñîáåé ìåæäó äåìàìè (ñì.

âûøå). Ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 0 äî 1.
h1  –  ìèíèìàëüíîå ñåëåêòèâíîå ïðåèìóùåñòâî ãåòåðîçèãîò ïî ñðàâíå-

íèþ ãîìîçèãîòàìè. Ïàðàìåòð èñïîëüçóåòñÿ òîëüêî â ðåæèìå
“Ïðåèìóùåñòâî ãåòåðîçèãîò” (ñì. âûøå). Ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 0 äî
1. Ïðè ýòîì, îäíàêî, âåëè÷èíà s íå ìîæåò áûòü áîëüøå, ÷åì (1–h1).
Åñëè âû èñïîëüçóåòå  çíà÷åíèÿ, íå óäîâëåòâîðÿþùèå ýòîìó
óñëîâèþ, ïðîãðàììà àâòîìàòè÷åñêè ââåäåò êîððåêòèâû.

h2  –  ïîñòîÿííîå ñåëåêòèâíîå ïðåèìóùåñòâî ãåòåðîçèãîò ïî ñðàâíå-
íèþ ñ íàèáîëåå ïðèñïîñîáëåííîé â äàííîì äåìå ãîìîçèãîòîé.
Ïàðàìåòð èñïîëüçóåòñÿ òîëüêî â ðåæèìå “Ëîêàëüíîå ïðåèìóùåñòâî
ãåòåðîçèãîò” (ñì. âûøå). Ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 0 äî 1. Ïðè ýòîì,
îäíàêî, âåëè÷èíà s íå ìîæåò áûòü áîëüøå, ÷åì (1–h2). Åñëè âû
èñïîëüçóåòå  çíà÷åíèÿ, íå óäîâëåòâîðÿþùèå ýòîìó óñëîâèþ,
ïðîãðàììà àâòîìàòè÷åñêè ââåäåò êîððåêòèâû.

How many generations would you want calculated between each view? –
Ñêîëüêî ïîêîëåíèé äîëæíî ïðîõîäèòü ìåæäó ïîñëåäîâàòåëüíûìè
êàðòèíêàìè? Ââåäèòå âåëè÷èíó èíòåðâàëà (â ïîêîëåíèÿõ), êîòîðûé
ïðîãðàììà áóäåò ïðîñ÷èòûâàòü ìåæäó î÷åðåäíûìè êàðòèíêàìè. Ïî
óìîë÷àíèþ – 10; ìèíèìàëüíàÿ âåëè÷èíà – 1, ìàêñèìàëüíàÿ – 10000
ïîêîëåíèé.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
Ðåçóëüòàòû ðàáîòû ïðîãðàììû ïðåäñòàþò â âèäå ãðàôèêà, ïîêàçû-

âàþùåãî èçìåíåíèå ÷àñòîòû àëëåëè A  âäîëü ãðàäèåíòà ñðåäû, èçîáðà-
æàåìîãî îñüþ àáñöèññ, ò.å. îò äåìà 1 ñëåâà äî äåìà 50 ñïðàâà. Ïåðâîíà-
÷àëüíàÿ ÷àñòîòà àëëåëè A âî âñåõ äåìàõ âñåãäà ñîñòàâëÿåò 0.5. Ïîýòîìó
ïîñëå ïåðâîãî íàæàòèÿ <Enter> âû óâèäèòå êàðòèíó ðàñïðåäåëåíèÿ ÷àñòîò
â ïîêîëåíèè 0. Ýòî ïðÿìàÿ ëèíèÿ, ïðîõîäÿùàÿ íà óðîâíå ÷àñòîòû p = 0.5
ïàðàëëåëüíî îñè àáñöèññ. Ïîñëå êàæäîãî ïîñëåäóþùåãî íàæàòèÿ <Enter>
âû áóäåòå âèäåòü ðåçóëüòàòû ìîäåëèðîâàíèÿ ïðîöåññà ÷åðåç 10, 20, 30
è ò.ä. ïîêîëåíèé (â çàâèñèìîñòè îò èíòåðâàëà, êîòîðûé âû óñòàíîâèëè
ñàìè – ñì. âûøå). Êàðòèíà ñíà÷àëà ìåíÿåòñÿ áûñòðî, à çàòåì ïðîöåññ
çàìåäëÿåòñÿ. Ïîýòîìó íàæìèòå êëàâèøó <Enter> è óäåðæèâàéòå äî òåõ
ïîð, ïîêà ïðîãðàììà íå âûäàñò ñîîáùåíèå î òîì, ÷òî ñèòóàöèÿ áëèçêà ê
ðàâíîâåñíîé: “The cline is near equilibrium. All 50 deme frequencies are
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constant to within 1% per generation” – “Êëèíà áëèçêà ê ðàâíîâåñèþ.
×àñòîòû âî âñåõ 50 äåìàõ êîíñòàíòíû â ïðåäåëàõ 1% çà ïîêîëåíèå”.
Ïîñëå ýòîãî âû ìîæåòå óçíàòü, ñêîëüêî ïîêîëåíèé ïîòðåáîâàëîñü äëÿ
äîñòèæåíèÿ ýòîãî ñîñòîÿíèÿ (íàäïèñü íàâåðõó ýêðàíà 
Generations = ...).

Ìîäåëèðîâàíèå ïîêàçûâàåò, ÷òî äàæå ïðè î÷åíü âûñîêîé èíòåíñèâ-
íîñòè ìèãðàöèé ìåæäó äåìàìè â ïîïóëÿöèè ìîæåò âîçíèêàòü êëèíàëüíàÿ
èçìåí÷èâîñòü, ôîðìà êîòîðîé çàâèñèò îò õàðàêòåðà äåéñòâèÿ îòáîðà è åãî
âàðèàáåëüíîñòè â ïðîñòðàíñòâå.

Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò íàçâàíèå èñïîëüçóåìîé
ñõåìû äåéñòâèÿ îòáîðà, èñõîäíûå çíà÷åíèÿ èñïîëüçóåìûõ êîýôôèöèåí-
òîâ è íîìåð òåêóùåãî ïîêîëåíèÿ.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè

Ðåêîìåíäóåì èññëåäîâàòü âñå ÷åòûðå ñõåìû îòáîðà ïî-î÷åðåäè,
íà÷èíàÿ ñ óñòàíîâëåííîãî ïî óìîë÷àíèþ ðåæèìà “Ãðàäèåíò”.

1. Ãðàäèåíò. Ïîïûòàéòåñü îáúÿñíèòü, ïî÷åìó âîçíèêàåò èìåííî òàêàÿ,
ðåçêî ñòóïåí÷àòàÿ, ïðîñòðàíñòâåííàÿ èçìåí÷èâîñòü? Èññëåäóéòå, êàê
âëèÿåò èíòåíñèâíîñòü îòáîðà (s) è ìèãðàöèé (g) íà ñêîðîñòü äîñòèæåíèÿ
ðàâíîâåñèÿ è ðàâíîâåñíóþ êàðòèíó ðàñïðåäåëåíèÿ ÷àñòîò? Îò ÷åãî çàâè-
ñèò êðóòèçíà “ñòóïåíè”, ò.å. ïðîòÿæåííîñòü ïåðåõîäíîãî ó÷àñòêà, íà êîòî-
ðîì ÷àñòîòà àëëåëè A èçìåíÿåòñÿ îò 1 äî 0? ×òî ïðîèñõîäèò ïðè îòñó-
òñòâèè îòáîðà (s = 0) è ïî÷åìó? Êàêàÿ ìèíèìàëüíàÿ èíòåíñèâíîñòü îòáîðà
íåîáõîäèìà äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ ïðîñòðàíñòâåííîé èçìåí÷èâîñòè? Êàêàÿ
êàðòèíà èçìåí÷èâîñòè âîçíèêàåò ïðè ïîëíîì îòñóòñòâèè ìèãðàöèé (g = 0)
è ïî÷åìó? 

2. Ïðåèìóùåñòâî ãåòåðîçèãîò. Îáúÿñíèòå, ïî÷åìó â äàííîé
ñèòóàöèè âäîëü ãðàäèåíòà âîçíèêàåò ïî÷òè ëèíåéíàÿ êëèíàëüíàÿ
èçìåí÷èâîñòü? Èññëåäóéòå, êàê âëèÿåò èíòåíñèâíîñòü îòáîðà (s),
ìèãðàöèé (g) è âåëè÷èíà ïàðàìåòðà “h1” íà ñêîðîñòü äîñòèæåíèÿ ðàâíîâå-
ñèÿ è ðàâíîâåñíóþ êàðòèíó èçìåí÷èâîñòè? Ïî÷åìó ÷àñòîòà àëëåëè A íè
â îäíîé òî÷êå ãðàäèåíòà íå äîñòèãàåò 1 èëè 0? Îò ÷åãî çàâèñÿò ìàêñèìàëü-
íàÿ è ìèíèìàëüíàÿ ÷àñòîòû? ×òî ïðîèñõîäèò, êîãäà îòáîð ñëàá è ïðè
ïîëíîì îòñóòñòâèè îòáîðà (s = 0) è ïî÷åìó? Êàêàÿ ìèíèìàëüíàÿ èíòåíñèâ-
íîñòü îòáîðà íåîáõîäèìà äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ êëèíàëüíîé èçìåí÷èâîñòè?
Çàâèñèò ëè íàáëþäàåìàÿ êàðòèíà îò èíòåíñèâíîñòè ìèãðàöèé (g = 0) è
ïî÷åìó?

3. Ëîêàëüíîå ïðåèìóùåñòâî ãåòåðîçèãîò. Îáúÿñíèòå, ïî÷åìó ïðè
òàêîì õàðàêòåðå îòáîðà âîçíèêàåò êëèíàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü, îïèñûâàå-
ìàÿ ñèãìîèäíîé êðèâîé? ×åì îòëè÷àåòñÿ îíà îò íàáëþäàþùåéñÿ â âàðè-
àíòå “Ãðàäèåíò”? Èññëåäóéòå, êàê âëèÿåò èíòåíñèâíîñòü îòáîðà (s), ìèã-
ðàöèé (g) è âåëè÷èíà ïàðàìåòðà “h2” íà ñêîðîñòü äîñòèæåíèÿ ðàâíîâåñèÿ
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è ðàâíîâåñíóþ êàðòèíó èçìåí÷èâîñòè? Ïî÷åìó ÷àñòîòà àëëåëè A íè â
îäíîé òî÷êå ãðàäèåíòà íå äîñòèãàåò 1 èëè 0? Îò ÷åãî çàâèñÿò ìàêñèìàëü-
íàÿ è ìèíèìàëüíàÿ ÷àñòîòû? ×òî ïðîèñõîäèò, êîãäà îòáîð ñëàá è ïðè
ïîëíîì îòñóòñòâèè îòáîðà (s = 0) è ïî÷åìó? Êàêàÿ ìèíèìàëüíàÿ èíòåíñèâ-
íîñòü îòáîðà íåîáõîäèìà äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ êëèíàëüíîé èçìåí÷èâîñòè?
Çàâèñèò ëè íàáëþäàåìàÿ êàðòèíà îò èíòåíñèâíîñòè ìèãðàöèé (g = 0) è
ïî÷åìó?

4. ×àñòîòî-çàâèñèìûé îòáîð. Îáúÿñíèòå, ïî÷åìó â äàííîì
âàðèàíòå îòáîðà îïÿòü âîçíèêàåò áëèçêàÿ ê ëèíåéíîé êëèíàëüíàÿ
èçìåí÷èâîñòü? Èññëåäóéòå, êàê âëèÿåò èíòåíñèâíîñòü îòáîðà (s) è
ìèãðàöèé (g) íà ñêîðîñòü äîñòèæåíèÿ ðàâíîâåñèÿ è ðàâíîâåñíóþ êàðòèíó
èçìåí÷èâîñòè? Â êàêîì ñëó÷àå è ïî÷åìó ÷àñòîòà àëëåëè A ìîæåò äîñòè÷ü
1 â äåìå 1 è 0 â äåìå 50? Îò ÷åãî çàâèñÿò ìàêñèìàëüíàÿ è ìèíèìàëüíàÿ
÷àñòîòû? ×òî ïðîèñõîäèò, êîãäà îòáîð ñëàá è ïðè ïîëíîì îòñóòñòâèè
îòáîðà (s = 0) è ïî÷åìó? Êàêàÿ ìèíèìàëüíàÿ èíòåíñèâíîñòü îòáîðà
íåîáõîäèìà äëÿ âîçíèêíîâåíèÿ êëèíàëüíîé èçìåí÷èâîñòè? Çàâèñèò ëè
íàáëþäàåìàÿ êàðòèíà îò èíòåíñèâíîñòè ìèãðàöèé (g = 0) è ïî÷åìó?

14. Äèôôåðåíöèàöèÿ â ïîäðàçäåëåííîé ïîïóëÿöèè
(Population Structure)

Ïðîñòûå ïîïóëÿöèîííî-ãåíåòè÷åñêèå ìîäåëè îáû÷íî èñõîäÿò èç ïðåä-
ïîëîæåíèÿ, ÷òî ñêðåùèâàíèå ìåæäó îñîáÿìè â ïîïóëÿöèè ïðîèñõîäèò
ñîâåðøåííî ñëó÷àéíî è ÷òî ÷àñòîòû ðàçëè÷íûõ ãåíîòèïîâ ìîãóò áûòü
ðàññ÷èòàíû, èñõîäÿ èç àëëåëüíûõ ÷àñòîò â ãàìåòíîì ïóëå. Îäíàêî, åñòåñ-
òâåííûì ïîïóëÿöèÿì íåðåäêî ñâîéñòâåííà ìîçàè÷íàÿ (äåìîâàÿ) ñòðóê-
òóðà, ïðè êîòîðîé âåðîÿòíîñòü ñêðåùèâàíèÿ ìåæäó îñîáÿìè èç îäíîãî
äåìà ãîðàçäî âûøå, ÷åì èç ðàçíûõ. Ïîäîáíàÿ ñòðóêòóðèðîâàííîñòü ïîïó-
ëÿöèè ïðèâîäèò ê î÷åíü èíòåðåñíûì ãåíåòè÷åñêèì ïîñëåäñòâèÿì, êîòîðûå
ìîæíî ïðîèëëþñòðèðîâàòü ñëåäóþùèì ïðèìåðîì.

Ïóñòü íåêîòîðàÿ ïîïóëÿöèÿ ìûøåé, íàñåëÿþùàÿ áîëüøîé àìáàð,
èìååò ïîëèìîðôíûé äèàëëåëüíûé ëîêóñ (àëëåëè A è a), ïðîäóöèðóþùèé,
ñîîòâåòñòâåííî, äâà èçîôåðìåíòà, è ìû ìîæåì îïðåäåëèòü ãåíîòèï
êàæäîé îñîáè â ýòîé ïîïóëÿöèè. Åñëè ñêðåùèâàíèå â ïîïóëÿöèè ñîâåð-
øåííî ñëó÷àéíî, à îòáîð ïî äàííîìó ëîêóñó íå ïðîèñõîäèò, òî ñîãëàñíî
çàêîíó Õàðäè-Âàéíáåðãà ÷àñòîòû ãåíîòèïîâ áóäóò ïîñòîÿííû. Â ÷àñòíîñòè,
÷àñòîòà ãåòåðîçèãîò ñîñòàâèò 2pq. Åñëè ÷àñòîòû àëëåëåé p = q = 0.5, òî è
÷àñòîòà ãåòåðîçèãîò ñîñòàâèò òàêæå 0.5.

Ïðåäïîëîæèì, îäíàêî, ÷òî ìûøè ðåäêî ïåðåìåùàþòñÿ ïî âñåìó ïðî-
ñòðàíñòâó àìáàðà, ïðåèìóùåñòâåííî îñòàâàÿñü êàæäàÿ íà íåêîòîðîé
îãðàíè÷åííîé ïëîùàäè. Â ýòîì ñëó÷àå ïîïóëÿöèÿ ìûøåé ÿâëÿåòñÿ “ñòðóê-
òóðèðîâàííîé”, ò.å. ïîäðàçäåëåííîé íà íåáîëüøèå ñóáïîïóëÿöèè, èëè
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äåìû. Ãåíåòè÷åñêèé äðåéô áóäåò óâåëè÷èâàòü ÷àñòîòó àëëåëè A â îäíèõ
äåìàõ è óìåíüøàòü åå â äðóãèõ. Ïðåäïîëîæèì, ÷òî â êîíöå êîíöîâ â
ïîëîâèíå äåìîâ ÷àñòîòà àëëåëè A â ðåçóëüòàòå äðåéôà äîñòèãíåò p = 1,
à â äðóãîé ïîëîâèíå – p = 0, ò.å. ïðîèçîéäåò ôèêñàöèÿ èëè ïîòåðÿ äàííîé
àëëåëè. ×àñòîòà êàæäîé èç àëëåëåé â ïîïóëÿöèè â öåëîì ïðè ýòîì ìîæåò
îñòàòüñÿ íåèçìåííîé è ðàâíîé 0.5. Îäíàêî, â äåìàõ, ãäå p = 1, áóäóò
ïðèñóòñòâîâàòü òîëüêî ãåíîòèïû AA, à â òåõ, ãäå p = 0, – èñêëþ÷èòåëüíî
ãåíîòèïû aa, ò.å. ãåòåðîçèãîòû âîîáùå èñ÷åçíóò èç ïîïóëÿöèè. Êîíå÷íî,
ãåòåðîçèãîòû áóäóò âíîâü îáðàçîâûâàòüñÿ âñëåäñòâèå ìèãðàöèé ìûøåé
ìåæäó ðàçíûìè äåìàìè, íî èõ îáùàÿ ÷àñòîòà áóäåò âñåãäà ìåíüøå, ÷åì
ýòî ïðåäñêàçûâàåò óðàâíåíèå Õàðäè-Âàéíáåðãà. Òàêèì îáðàçîì, ýòà
ðàçíèöà ìåæäó ðåàëüíî íàáëþäàåìîé è îæèäàåìîé ÷àñòîòîé ãåòåðîçèãîò-
íûõ ìûøåé ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàíà êàê ïîêàçàòåëü ñòåïåíè ñòðóêòóðèðî-
âàííîñòè, ïîäðàçäåëåííîñòè ïîïóëÿöèè.

Åùå îäíèì ïðîöåññîì, òàêæå ïðèâîäÿùèì ê óìåíüøåíèþ ãåòåðîçèãî-
òíîñòè ïîïóëÿöèè, ÿâëÿåòñÿ áëèçêîðîäñòâåííîå ñêðåùèâàíèå, èëè èíáðè-
äèíã. Ïðè ìàêñèìàëüíîé ñòåïåíè èíáðèäèíãà – îáëèãàòíîì ñàìîîïëîäî-
òâîðåíèè, ãîìîçèãîòíûå îñîáè ïðîèçâîäÿò òîëüêî ãîìîçèãîòíûõ ïîòîìêîâ,
à ó ãåòåðîçèãîòíûõ òîëüêî ïîëîâèíà ïîòîìêîâ áóäåò òàêæå ãåòåðîçèãîòíà.
Ñëåäîâàòåëüíî, â êàæäîì ïîêîëåíèè ÷àñòîòà ãåòåðîçèãîò óìåíüøàåòñÿ
âäâîå. Â ìåíåå ýêñòðåìàëüíûõ ñëó÷àÿõ âñòðå÷àåìîñòü ãåòåðîçèãîò â
ïîïóëÿöèè óáûâàåò âñëåäñòâèå áëèçêîðîäñòâåííîãî ñêðåùèâàíèÿ
ìåäëåííåå, íî âñå ðàâíî èíáðèäèíã âñåãäà ïðèâîäèò ê ïîñòåïåííîìó
óìåíüøåíèþ ñòåïåíè ãåòåðîçèãîòíîñòè.

Sewall Wright (1968) ïðåäëîæèë íåñêîëüêî âçàèìîñâÿçàííûõ ïàðàìåò-
ðîâ, ïîçâîëÿþùèõ èçìåðÿòü è ðàçëè÷àòü ãåíåòè÷åñêèå ïîñëåäñòâèÿ äðåé-
ôà è èíáðèäèíãà â ïîäðàçäåëåííûõ ïîïóëÿöèÿõ. Âî-ïåðâûõ, ýòî òðè
ïàðàìåòðà, èçìåðÿþùèå ñòåïåíü ãåòåðîçèãîòíîñòè.

Hi – ýòî íàáëþäàåìàÿ ÷àñòîòà ãåòåðîçèãîòíûõ îñîáåé, óñðåäíåííàÿ ïî
âñåì äåìàì ïîïóëÿöèè. Îäíîâðåìåííî ýòî åùå è âåðîÿòíîñòü òîãî, ÷òî
íåêàÿ îñîáü îêàæåòñÿ ãåòåðîçèãîòíîé ïî äàííîìó ëîêóñó.

Hs – ýòî ñðåäíÿÿ îæèäàåìàÿ ÷àñòîòà ãåòåðîçèãîòíûõ îñîáåé â äåìå. Åå
âû÷èñëÿþò äëÿ êàæäîãî äåìà ïî ôîðìóëå 2pq èëè æå 2p(1–p), à çàòåì
óñðåäíÿþò äëÿ âñåõ äåìîâ ïîïóëÿöèè  (çäåñü p è q – ÷àñòîòû àëëåëåé,
íàáëþäàþùèåñÿ â äàííîì äåìå).

Ht – ýòî îæèäàåìàÿ ÷àñòîòà ãåòåðîçèãîò âî âñåé ïîïóëÿöèè, âû÷èñëÿå-
ìàÿ ïî ôîðìóëå 2p(1–p), ãäå p è q – ÷àñòîòû àëëåëåé â ïîïóëÿöèè â
öåëîì.

Íà îñíîâå ýòèõ ïîêàçàòåëåé ãåòåðîçèãîòíîñòè ìîæíî ðàññ÷èòàòü òðè
êîýôôèöèåíòà èíáðèäèíãà (Wright, 1968).

Êîýôôèöèåíò Fis îöåíèâàåò íåõâàòêó ãåòåðîçèãîò, âîçíèêàþùóþ â
ðåçóëüòàòå íåñëó÷àéíîãî ñêðåùèâàíèÿ â êàæäîì äåìå:

Fis = (Hs – Hi)/Hs (33)
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Êîýôôèöèåíò Fst îöåíèâàåò íåõâàòêó ãåòåðîçèãîò, âîçíèêàþùóþ â
ðåçóëüòàòå ïîäðàçäåëåííîñòè ïîïóëÿöèè è ñëó÷àéíîãî äðåéôà àëëåëü-
íûõ ÷àñòîò â êàæäîì äåìå:

Fst = (Ht – Hs)/Ht (34)

Êîýôôèöèåíò Fit îöåíèâàåò îáùóþ íåõâàòêó ãåòåðîçèãîò âî âñåé
ïîïóëÿöèè, âîçíèêàþùóþ âñëåäñòâèå îáåèõ ïðè÷èí; ôàêòè÷åñêè ýòî
ñóììàðíûé êîýôôèöèåíò èíáðèäèíãà, âû÷èñëÿåìûé êàê:

Fit = (Ht – Hi)/Ht (35)

Íàøà ïðîãðàììà ìîäåëèðóåò íåáîëüøóþ ïîïóëÿöèþ, ïîäðàçäåëåííóþ
íà 6 äåìîâ ïîñòîÿííîé è îäèíàêîâîé âåëè÷èíû, êîòîðóþ ìîæíî èçìåíÿòü,
çàäàâàÿ òàêèì îáðàçîì èíòåíñèâíîñòü äðåéôà. Ìîäåëèðîâàíèå ïðîöåññîâ
äðåéôà îñíîâàíî íà ìåòîäå Ìîíòå Êàðëî. Â êàæäîì äåìå ïðîãðàììà
ôîðìèðóåò ñëó÷àéíóþ âûáîðêó ãàìåò, êîòîðûå äàþò íîâîå ïîêîëåíèå
îñîáåé. Êðîìå òîãî, â êàæäîì ïîêîëåíèè ÷àñòü îñîáåé â äåìå çàìåùàþò
“ìèãðàíòû”, ãåíîòèïè÷åñêèå ÷àñòîòû êîòîðûõ ñîîòâåòñòâóþò ñðåäíèì
àëëåëüíûì ÷àñòîòàì âî âñåé ïîïóëÿöèè. Èíòåíñèâíîñòü ïîòîêà ãåíîâ
ìåæäó äåìàìè, çàäàåòñÿ ïàðàìåòðîì “÷àñòîòà ìèãðàöèé”, ò.å. äîëåé
çàìåùàåìûõ â êàæäîì ïîêîëåíèè îñîáåé, êîòîðàÿ ìîæåò âàðüèðîâàòü îò
0 äî 1. Ïðè ìîäåëèðîâàíèè ìèãðàöèé ïðîãðàììà äëÿ êàæäîé îñîáè â
êàæäîì äåìå ãåíåðèðóåò ñëó÷àéíîå ÷èñëî â èíòåðâàëå îò 0 äî 1. Åñëè îíî
îêàçûâàåòñÿ áîëüøå ÷àñòîòû ìèãðàöèé, òî îñîáü îñòàåòñÿ íà ìåñòå, à
åñëè áîëüøå – îñîáü çàìåùàåòñÿ “ìèãðàíòîì”, âûáðàííûì â ñëó÷àéíîì
ïîðÿäêå èç îáùåãî “ïóëà ìèãðàíòîâ”, àëëåëüíûå ÷àñòîòû â êîòîðîì
ñîîòâåòñòâóþò ñðåäíèì äëÿ ïîïóëÿöèè â öåëîì.

Â çàâèñèìîñòè îò âåëè÷èíû äåìîâ è èíòåíñèâíîñòè ïîòîêà ãåíîâ ìåæäó
íèìè ìîãóò áûòü ïîëó÷åíû âåñüìà ðàçëè÷íûå ðåçóëüòàòû. Èñõîäíûå
àëëåëüíûå ÷àñòîòû â 6 äåìàõ ìîãóò áûòü îäèíàêîâû, èëè ðàçëè÷íû, ÷òî
ìîæíî èñïîëüçîâàòü äëÿ äåìîíñòðàöèè ýôôåêòà îñíîâàòåëÿ.

Äàííàÿ ïðîãðàììà èñïîëüçóåò äëÿ âû÷èñëåíèé óðàâíåíèÿ, ïðèâåäåí-
íûå âûøå. Îäíàêî, ñëåäóåò èìåòü â âèäó, ÷òî â èññëåäîâàíèÿõ íà ðåàëü-
íûõ ïîïóëÿöèÿõ ïðèìåíÿþò çíà÷èòåëüíî áîëåå ñëîæíûé ìàòåìàòè÷åñêèé
àïïàðàò, ó÷èòûâàþùèé îøèáêó âûáîðêè è äèñïåðñèþ àëëåëüíûõ ÷àñòîò.
Äëÿ îçíàêîìëåíèÿ ñ ýòèì âîïðîñîì ñëåäóåò îáðàòèòüñÿ ê ñïåöèàëüíîé
ëèòåðàòóðå.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè

Please enter a size and a migration rate common to all six demes – 
Ïîæàëóéñòà, ââåäèòå çíà÷åíèÿ ÷èñëåííîñòè è ÷àñòîòû ìèãðà-
öèé, îäèíàêîâûå äëÿ âñåõ øåñòè äåìîâ:
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Deme Size – Âåëè÷èíà äåìà; ïî óìîë÷àíèþ 12 îñîáåé; ìîæåò âàðüèðî-
âàòü îò 1 äî 500.

Migration Rate – ×àñòîòà ìèãðàöèé, ò.å. äîëÿ îñîáåé, çàìåùàåìûõ
ìèãðàíòàìè â êàæäîì äåìå â êàæäîì ïîêîëåíèè; ìîæåò âàðüèðîâàòü
îò 0 äî 1; ïî óìîë÷àíèþ ñîñòàâëÿåò 0.01.

Set initial frequencies at all six loci Collectively or Independently – Óñòàíî-
âèòü èñõîäíûå ÷àñòîòû âî âñåõ øåñòè ëîêóñàõ îäíîâðåìåííî
èëè íåçàâèñèìî – âû ìîæåòå óñòàíîâèòü îäíó è òó æå èñõîäíóþ
÷àñòîòó àëëåëè A âî âñåõ 6 äåìàõ (Collectively), èëè æå èñïîëüçî-
âàòü äëÿ êàæäîãî èç íèõ ðàçíûå ÷àñòîòû (Independently). Âûáðàâ
îäèí èç äâóõ âàðèàíòîâ, ââåäèòå:

Initial Frequency of “A” Genes in Deme 1, Deme 2 ... Deme 6  –   Èñõîä-
íàÿ ÷àñòîòà ãåíà “À” â äåìå 1, äåìå 2 ... äåìå 6  –  ìîæåò âàðüèðî-
âàòü îò 0 äî 1 (ïî óìîë÷àíèþ 0.5).

How many generations do you want calculated between each view? – Ñêîëüêî
ïîêîëåíèé äîëæíî ïðîõîäèòü ìåæäó ïîñëåäîâàòåëüíûìè êàðòèíêà-
ìè? Ââåäèòå âåëè÷èíó èíòåðâàëà (â ïîêîëåíèÿõ), êîòîðûé ïðîãðàì-
ìà áóäåò ïðîñ÷èòûâàòü ìåæäó î÷åðåäíûìè êàðòèíêàìè. Ïî óìîë÷à-
íèþ – 5; ìèíèìàëüíàÿ âåëè÷èíà – 1, ìàêñèìàëüíàÿ – 100 ïîêîëå-
íèé.

Permit selfing?  Yes  No  – Ðàçðåøåíî ëè ñàìîîïëîäîòâîðåíèå?   Äà 
Íåò  – Íåîáõîäèìî âûáðàòü îäèí èç âàðèàíòîâ. Â ïåðâîì èç íèõ
ïðè îáðàçîâàíèè çèãîò áóäóò èñïîëüçîâàíû âñå ãàìåòû, à âî âòîðîì
– òîëüêî ãàìåòû, ïðîäóöèðîâàííûå ðàçíûìè îñîáÿìè. Ïî óìîë÷à-
íèþ ñàìîîïëîäîòâîðåíèå íå ðàçðåøåíî.

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ

Ðåçóëüòàòû ðàáîòû ïðîãðàììû ïðåäñòàþò â âèäå äâóõ äèàãðàìì,
êîòîðûå ìîæíî âûçûâàòü ïîî÷åðåäíî, íàæèìàÿ êëàâèøó <Space Bar>.
Ïåðâàÿ èç íèõ ïîêàçûâàåò ãðàôèêè èçìåíåíèÿ âî âðåìåíè ÷àñòîòû àëëåëè
A â êàæäîì èç 6 äåìîâ è ñõîäíà ñ äèàãðàììîé, èñïîëüçîâàííîé â ìîäåëè
ãåíåòè÷åñêîãî äðåéôà ïî ìåòîäó Ìîíòå Êàðëî (ñì. ñ. 43). Îäíàêî â äàííîé
ìîäåëè ãðàôèêè íå çàêàí÷èâàþòñÿ, êîãäà âñëåäñòâèå äðåéôà ïðîèñõîäèò
ôèêñàöèÿ ëèáî àëëåëè a, ëèáî A, ïîñêîëüêó â äàëüíåéøåì â ðåçóëüòàòå
ìèãðàöèé îñîáåé èç äðóãèõ äåìîâ èñ÷åçíóâøèå àëëåëè ìîãóò âíîâü
ïîÿâèòüñÿ, è ÷àñòîòà p â äàííîì äåìå âíîâü ñòàíåò îòëè÷íîé îò 0 èëè îò
1.

Ïîñëå êàæäîãî íàæàòèÿ <Enter> âû áóäåòå âèäåòü ðåçóëüòàòû ìîäåëè-
ðîâàíèÿ ïðîöåññà ÷åðåç 5, 10, 20, è ò.ä. ïîêîëåíèé (â çàâèñèìîñòè îò
èíòåðâàëà, êîòîðûé âû óñòàíîâèëè ñàìè – ñì. âûøå). Åñëè ôèêñàöèÿ èëè
óòðàòà àëëåëè A â êàêîé-òî ìîìåíò ïðîèñõîäèò âî âñåõ øåñòè äåìàõ,
ïðîãðàììà çàâåðøàåò ðàáîòó è âûäàåò ñîîáùåíèå: “All six demes have



58

fixed or lost the segregating polymorphism” – “Âî âñåõ øåñòè äåìàõ ïðîèçî-
øëà ôèêñàöèÿ èëè óòðàòà”.

Âòîðàÿ äèàãðàììà ïîêàçûâàåò äèíàìèêó òðåõ êîýôôèöèåíòîâ èíáðè-
äèíãà – Fis, Fst è Fit, îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ. ×åì ìåíüøå ïîòîê ãåíîâ,
ò.å. ÷åì âûøå ñòåïåíü ïîäðàçäåëåííîñòè ïîïóëÿöèè, òåì áîëüøèå
ðàçëè÷èÿ ìåæäó äåìàìè ìîãóò âîçíèêàòü âñëåäñòâèå äðåéôà, ÷òî íàõîäèò
îòðàæåíèå â çíà÷èòåëüíîì âîçðàñòàíèè Fst è Fit ïðè îòñóòñòâèè èëè î÷åíü
ìàëîé (< 0.02) èíòåíñèâíîñòè ìèãðàöèé. Ïðè íåñêîëüêî áîëåå âûñîêèõ
óðîâíÿõ ïîòîêà ãåíîâ (ïðèìåðíî îò 0.02 äî 0.05) âñå åùå âîçìîæíî
âîçíèêíîâåíèå çàìåòíîé äèôôåðåíöèàöèè ìåæäó äåìàìè è êîýôôè-
öèåíòû Fst è Fit òàêæå âîçðàñòàþò. Â ñèòóàöèè çíà÷èòåëüíîé ïîäðàçäåëåí-
íîñòè ïîïóëÿöèè ïðîíèêíîâåíèå ìèãðàíòîâ, íåñóùèõ àëüòåðíàòèâíûå
àëëåëè, ìîæåò âûçûâàòü âðåìåííûé èçáûòîê ãåòåðîçèãîò â îòäåëüíûõ
äåìàõ, ÷òî íàõîäèò îòðàæåíèå â îòðèöàòåëüíûõ çíà÷åíèÿõ êîýôôèöèåíòà
Fis – òàê íàçûâàåìûé “ýôôåêò Âàëóíäà”. Êîãäà óðîâåíü ïîòîêà ãåíîâ
äîñòàòî÷íî âûñîê, çíà÷èòåëüíàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ ìåæäó äåìàìè ñòàíî-
âèòñÿ íåâîçìîæíîé, ò.å. ïîïóëÿöèÿ â öåëîì ñòàíîâèòñÿ ãåíåòè÷åñêè áîëåå
ãîìîãåííîé. Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò èñõîäíûå
çíà÷åíèÿ: âåëè÷èíû äåìà (Deme Size) è ÷àñòîòû ìèãðàöèé (Migration
Rate).

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè

Êàæäûé öèêë ìîäåëèðîâàíèÿ ñ îäíèìè è òåìè æå ïàðàìåòðàìè äàåò
èíûå ðåçóëüòàòû âñëåäñòâèå ñòîõàñòè÷íîñòè ïðîöåññà. Ñëåäîâàòåëüíî,
èññëåäóÿ êàæäóþ ñèòóàöèþ, âû äîëæíû çàïóñêàòü ïðîãðàììó ìíîãîêðàòíî
(íå ìåíåå 5 ðàç), êàæäûé ðàç çàïèñûâàÿ ïîëó÷åííûé ðåçóëüòàò, à çàòåì
óæå äåëàòü âûâîäû àíàëèçèðóÿ âñå ïðîâåäåííûå èñïûòàíèÿ.

1. Ðåêîìåíäóåì íà÷àòü ðàáîòó ñ ïàðàìåòðàìè, óñòàíîâëåííûìè ïî
óìîë÷àíèþ. Îíè ìîäåëèðóþò ïîïóëÿöèþ, ïîäðàçäåëåííóþ íà äåìû î÷åíü
íåáîëüøîé âåëè÷èíû (12 îñîáåé), ïðè î÷åíü íåâûñîêîì (0.01) óðîâíå
ïîòîêà ãåíîâ ìåæäó íèìè. Çàòåì èñïîëüçóéòå èíûå çíà÷åíèÿ âåëè÷èíû
äåìîâ (âî âñåì âîçìîæíîì èíòåðâàëå îò 1 äî 500), èíòåíñèâíîñòè
ìèãðàöèé (íàïðèìåð, 0, 0.001, 0.01, 0.02, 0.03, 0.05, 0.1, 0.5, 0.8, 1.0) è
íà÷àëüíîé àëëåëüíîé ÷àñòîòû p. Îáÿçàòåëüíî îáðàòèòå âíèìàíèå íà òî,
êàê ïîÿâëÿþòñÿ óòðà÷åííûå àëëåëè âñëåäñòâèå ìèãðàöèé îñîáåé èç
äðóãèõ äåìîâ.

2. Â ðåçóëüòàòå ðàáîòû âû äîëæíû óñòàíîâèòü, êàê çàâèñÿò îò âåëè÷è-
íû äåìîâ, èíòåíñèâíîñòè ìèãðàöèé è íà÷àëüíûõ àëëåëüíûõ ÷àñòîò:
(1) ñòåïåíü âîçìîæíîé ãåíåòè÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèè ìåæäó äåìàìè,
(2) âðåìÿ, íåîáõîäèìîå äëÿ ôèêñàöèè èëè ïîòåðè àëëåëè A âî âñåõ øåñòè
äåìàõ, (3) õàðàêòåð äèíàìèêè êîýôôèöèåíòîâ èíáðèäèíãà Fis, Fst è Fit.
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3. Ïîñëå ýòîãî èñïîëüçóéòå ðàçëè÷íûå èñõîäíûå àëëåëüíûå ÷àñòîòû
â ðàçíûõ äåìàõ (íàïðèìåð: 0.2 â òðåõ äåìàõ è 0.8 â òðåõ äðóãèõ). Êàê
èçìåíÿåòñÿ õîä ïðîöåññà â äàííîé ñèòóàöèè ïðè âûñîêîé è íèçêîé èíòåí-
ñèâíîñòè ìèãðàöèé, â ñëó÷àå ðàçëè÷íîé âåëè÷èíû äåìîâ? ×òî íåîáõîäèìî
äëÿ ïðîäîëæèòåëüíîãî ñîõðàíåíèÿ èçíà÷àëüíîé äèôôåðåíöèàöèè ìåæäó
äåìàìè?

15. Ìíîãîíèøåâûé ïîëèìîðôèçì
(Multiple Niche Polymorphism)

Ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî ñïîñîáîâ, ñ ïîìîùüþ êîòîðûõ åñòåñòâåííûé
îòáîð ìîæåò ñîõðàíÿòü è ïîääåðæèâàòü ãåíåòè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü â
ïîïóëÿöèè: áàëàíñèðóþùèé îòáîð, îñíîâàííûé íà ïðåèìóùåñòâå ãåòå-
ðîçèãîò, îòáîð, áëàãîïðèÿòñòâóþùèõ ðàçíûì àëëåëÿì ó ñàìîê è ñàìöîâ,
÷àñòîòî-çàâèñèìûé îòáîð, îòáîð, çàâèñèìûé îò ïëîòíîñòè ïîïóëÿöèè,
îòáîð â íåîäíîðîäíîé ñðåäå. Ýòîò ïîñëåäíèé ñëó÷àé îòáîðà â íåîäíîðîä-
íîé, ò.å. ìíîãîíèøåâîé ñðåäå è ÿâëÿåòñÿ ïðåäìåòîì äàííîé ïðîãðàììû,
îñíîâàííîé íà ìîäåëÿõ, ðàçðàáîòàííûõ Levene (1953) è Dempster (1955).
Îáà ýòè àâòîðà ïðåäïîëàãàëè, ÷òî ñðåäà èìååò ìîçàè÷íûé õàðàêòåð, ò.å.
ðàçäåëåíà íà ïàðöåëëû èëè ðàçëè÷íûå ìåñòîîáèòàíèÿ, è ÷òî ðàçíûå
àëëåëè ïîëèìîðôíîãî ëîêóñà ìîãóò èìåòü ïðåèìóùåñòâà è ïîääåðæèâàòü-
ñÿ îòáîðîì â îäíèõ ìåñòîîáèòàíèÿõ, íî áûòü ìåíåå ïðèñïîñîáëåííûìè
â äðóãèõ ïàðöåëëàõ ñðåäû.

Ìîäåëè èñïîëüçóþò ðàçëè÷íûå çàâèñèìîñòè õàðàêòåðà îòáîðà îò
ïëîòíîñòè. Òàê, ìîäåëü Dempster ïðåäïîëàãàåò, ÷òî íåêîòîðàÿ ôèêñèðî-
âàííàÿ äîëÿ çèãîò, îáðàçîâàâøèõñÿ â ðåçóëüòàòå ïàíìèêòè÷åñêîãî ñêðå-
ùèâàíèÿ âñåõ îñîáåé â ïîïóëÿöèè, îáîñíîâûâàåòñÿ â ïàðöåëëàõ êàæäîãî
òèïà, ïðè÷åì âûæèâàåìîñòü (àáñîëþòíàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü) îñîáåé
ðàçíûõ ãåíîòèïîâ îïðåäåëÿåòñÿ òèïîì ïàðöåëëû. Ïîñëå ýòîãî âñå âûæèâ-
øèå îñîáè èç âñåõ òèïîâ ïàðöåëë â ðàâíûõ êîëè÷åñòâàõ ïðîèçâîäÿò ãàìå-
òû, èç êîòîðûõ ôîðìèðóåòñÿ íîâîå ïîêîëåíèå. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî
ïðèñïîñîáëåííîñòü îñîáåé êàæäîãî ãåíîòèïà çàâèñèò òîëüêî îò òèïà
ïàðöåëëû, íî íå îò ëîêàëüíûõ âàðèàöèé àëëåëüíûõ ÷àñòîò, ò.å. îòáîð íå
ÿâëÿåòñÿ ÷àñòîòî-çàâèñèìûì. Â ðåçóëüòàòå â äàííîé ìîäåëè îòáîð ìîæåò
ïîääåðæèâàòü ïîëèìîðôèçì òîëüêî â òîì ñëó÷àå, åñëè ñðåäíåâçâåøåí-
íàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåòåðîçèãîò ïî âñåì òèïàì ìåñòîîáèòàíèé (ò.å. ñ
ó÷åòîì èõ äîëåé â ñðåäå) âûøå, ÷åì ó ãîìîçèãîò.

Â ìîäåëè Levene çèãîòû íîâîãî ïîêîëåíèÿ òàêæå âîçíèêàþò íà îñíîâå
ïàíìèêòè÷åñêîãî ñêðåùèâàíèÿ îñîáåé âñåé ïîïóëÿöèè è îáîñíîâûâàþòñÿ
â ïàðöåëëàõ ðàçëè÷íûõ òèïîâ â êîëè÷åñòâå, ïðîïîðöèîíàëüíîì ÷àñòîòàì
ãåíîòèïîâ ñðåäè çèãîò. Ïðèñïîñîáëåííîñòè ãåíîòèïîâ â ðàçíûõ ïàðöåëëàõ
ðàçëè÷àþòñÿ, ÷òî îòðàæàåòñÿ íà èõ âûæèâàåìîñòè. Êðîìå òîãî, îòáîð â
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ýòîé ìîäåëè ÿâëÿåòñÿ ÷àñòîòî-çàâèñèìûì, ïîñêîëüêó ïðèñïîñîáëåííîñòü
àëëåëè âûøå, åñëè ÷àñòîòà åå â äàííîé ïàðöåëëå ìåíüøå. Â çàâèñèìîñòè
îò õàðàêòåðà ðàçëè÷èé ãåíîòèïîâ ïî îòíîñèòåëüíîé ïðèñïîñîáëåííîñòè
â ðàçíûõ ïàðöåëëàõ è îò ñîîòíîøåíèÿ äîëåé, çàíèìàåìûõ â ñðåäå
ïàðöåëëàìè ðàçíîãî òèïà, ýòîò ÷àñòîòî-çàâèñèìûé îòáîð ìîæåò îêàçàòüñÿ
äîñòàòî÷íûì èëè íåäîñòàòî÷íûì äëÿ ïîääåðæàíèÿ óñòîé÷èâîãî ïîëèìîð-
ôèçìà. Ïîêàçàíî (Cannings, 1971), ÷òî â òàêîé ñèòóàöèè äëÿ ïîääåðæàíèÿ
ïîëèìîðôèçìà íåîáõîäèìî, ÷òîáû ãàðìîíè÷åñêàÿ ñðåäíÿÿ (ïî âñåì òèïàì
ïàðöåëë) ïðèñïîñîáëåííîñòü ó ãåòåðîçèãîò áûëà âûøå, ÷åì ó ãîìîçèãîò.

Ïðàêòè÷åñêàÿ ðàáîòà ñ ìîäåëüþ

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ ìîäåëè

Which plot do you want to view? – Êàêîé ãðàôèê âû õîòèòå âèäåòü? –
Âûáåðèòå äèàãðàììó, êîòîðóþ âû õîòèòå óâèäåòü â ïåðâóþ î÷åðåäü
(ñì. íèæå).

Do you want to simulate Dempster or Levene? – Âû õîòèòå ìîäåëèðîâàòü
ïî Dempster èëè Levene? – Âûáåðèòå îäèí èç äâóõ âàðèàíòîâ
ìîäåëèðîâàíèÿ (ñì. âûøå).

How many habitats do you want to model? – Ñêîëüêî ìåñòîîáèòàíèé âû
õîòèòå ìîäåëèðîâàòü? – Âûáåðèòå ÷èñëî òèïîâ ìåñòîîáèòàíèé
(ïàðöåëë) äëÿ ìîäåëèðîâàíèÿ (n) – îò 1 äî 4 (ïî óìîë÷àíèþ 2).

Enter a relative fitness for each genotype (w's), and each habitat's proportion
of the whole environment (c): – Ââåäèòå çíà÷åíèÿ îòíîñèòåëüíîé
ïðèñïîñîáëåííîñòè êàæäîãî ãåíîòèïà (w's) è äîëè, çàíèìàåìîé â
ñðåäå ìåñòîîáèòàíèÿìè êàæäîãî òèïà (c): – Äëÿ êàæäîãî ìåñòî-
îáèòàíèÿ (Habitat) ââåäèòå:

c  –  äîëÿ ìåñòîîáèòàíèé êàæäîãî òèïà âî âñåé ñðåäå (íàïðèìåð, ïî
ïëîùàäè). Ýòà âåëè÷èíà ìîæåò âàðüèðîâàòü îò 0 äî 1, íî â ñóììå
äîëè âñåõ ìåñòîîáèòàíèé äîëæíû ñîñòàâëÿòü 1. Åñëè âû îøèáå-
òåñü, ïðîãðàììà ââåäåò êîððåêòèâû àâòîìàòè÷åñêè.

wAA, wAa è waa  –  îòíîñèòåëüíûå ïðèñïîñîáëåííîñòè ãåíîòèïîâ â
êàæäîì ìåñòîîáèòàíèè; îíè ìîãóò ïðèíèìàòü ëþáûå çíà÷åíèÿ îò 0
äî 1, íî õîòÿ áû îäíó âåëè÷èíó “w” ñëåäóåò óñòàíîâèòü ðàâíîé
åäèíèöå. Åñëè âû çàäàäèòå íàðóøàþùèå ýòè óñëîâèÿ çíà÷åíèÿ,
ïðîãðàììà àâòîìàòè÷åñêè ââåäåò êîððåêòèâû.

How many generations do you want to simulate? – Ñêîëüêî ïîêîëåíèé âû
õîòèòå ïðîìîäåëèðîâàòü? Â çàâèñèìîñòè îò ñèëû îòáîðà âàì ìî-
æåò ïîòðåáîâàòüñÿ îò 10 äî 2000 (ìàêñèìàëüíîå çíà÷åíèå) ïîêîëå-
íèé äëÿ äîñòèæåíèÿ ðàâíîâåñíîãî ñîñòîÿíèÿ.

Do you want to begin with a single frequency or a six-frequency stability
analysis?” – Õîòèòå ëè âû íà÷àòü àíàëèç ñòàáèëüíîñòè ñ îäíîé
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÷àñòîòû èëè ñ øåñòè ÷àñòîò? Ïî óìîë÷àíèþ ïðîãðàììà
ìîäåëèðóåò ïðîöåññ îòáîðà îäíîâðåìåííî â øåñòè ïîïóëÿöèÿõ,
îòëè÷àþùèõñÿ èñõîäíîé ÷àñòîòîé p àëëåëè A, ÷òî î÷åíü óäîáíî
äëÿ àíàëèçà. Íî ïðè æåëàíèè âû ìîæåòå âûáðàòü ðåæèì ìîäåëèðîâà-
íèÿ îò îäíîé íà÷àëüíîé ÷àñòîòû, è â ýòîì ñëó÷àå âàì íåîáõîäèìî
åå ââåñòè:

Single starting frequency – Îäíà èñõîäíàÿ ÷àñòîòà – Ëþáàÿ âåëè÷èíà
ìåæäó 0 è 1. Òîëüêî â ýòîì ðåæèìå ìîäåëèðîâàíèÿ îêàçûâàåòñÿ
äîñòóïíûì ãðàôèê èçìåíåíèé ÷àñòîò ãåíîòèïîâ âî âðåìåíè
(Genotypic Freq vs t).

Ïîÿñíåíèÿ ê îêíó âûâîäà ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ

Ïðîãðàììà ïðåäñòàâëÿåò ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû â âèäå òðåõ (èëè
÷åòûðåõ, åñëè âûáðàíà îäíà èñõîäíàÿ ÷àñòîòà – ñì. âûøå) äèàãðàìì,
êîòîðûå ìîæíî âûçûâàòü ïîî÷åðåäíî, íàæèìàÿ <Space Bar>:
p vs t  –  èçìåíåíèÿ îæèäàåìîé ÷àñòîòû p àëëåëè A âî âñåé ïîïóëÿöèè â

öåëîì îò ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ.
Genotypic Freq vs t  –  èçìåíåíèÿ îæèäàåìûõ ÷àñòîò òðåõ ãåíîòèïîâ îò

ïîêîëåíèÿ ê ïîêîëåíèþ (äîñòóïíà òîëüêî ïðè âûáîðå îäíîé èñõîä-
íîé ÷àñòîòû p).

)p vs p  –  ãðàôèê çàâèñèìîñòè ïðèðàùåíèÿ ÷àñòîòû àëëåëè A çà îäíî
ïîêîëåíèå – )p (ò.å. ñêîðîñòè îòáîðà) îò åå ÷àñòîòû p.

wbar vs p  –  ãðàôèê çàâèñèìîñòè ñðåäíåé ïðèñïîñîáëåííîñòè ïîïóëÿöèè
îò ÷àñòîòû àëëåëè A (àäàïòèâíûé ëàíäøàôò).

Â âåðõíåé ÷àñòè ýêðàíà ïðîãðàììà âûâîäèò ÷èñëî ìåñòîîáèòàíèé (n)

è (íà äèàãðàììå Genotypic Freq vs t) çíà÷åíèå èñõîäíîé ÷àñòîòû àëëåëè
A (p0).

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè

1. Íà÷íèòå ðàáîòó ñ ïàðàìåòðàìè, óñòàíîâëåííûìè ïî óìîë÷àíèþ. Îíè
ìîäåëèðóþò ïîïóëÿöèþ, îáèòàþùóþ â ñðåäå ñ äâóìÿ ðàçëè÷íûìè
ìåñòîîáèòàíèÿìè, â îäíîì èç êîòîðûõ ñåëåêòèâíîå ïðåèìóùåñòâî ïîëó-
÷àåò àëëåëü A, à â äðóãîì – àëëåëü a. Â ðåçóëüòàòå â ïîïóëÿöèè óñòàíàâ-
ëèâàåòñÿ ñáàëàíñèðîâàííûé ïîëèìîðôèçì ïî äàííîìó ëîêóñó. Ïîñëåäî-
âàòåëüíî ðàññìîòðèòå âñå ÷åòûðå äèàãðàììû (äëÿ ýòîãî ñëåäóåò âûáðàòü
ðåæèì îäíîé èñõîäíîé ÷àñòîòû) è èíòåðïðåòèðóéòå èõ. Îò ÷åãî çàâèñèò
ïîëîæåíèå òî÷êè ðàâíîâåñèÿ? Îïðåäåëèòå, êàê âëèÿþò íà íåå ñîîòíîøå-
íèå äîëåé ìåñòîîáèòàíèé è çíà÷åíèÿ ïðèñïîñîáëåííîñòåé ãåíîòèïîâ â
ðàçíûõ ñðåäàõ (äëÿ èññëåäîâàíèÿ ýòîãî âîïðîñà ëó÷øå âåðíóòüñÿ â
ðåæèì øåñòè èñõîäíûõ ÷àñòîò).
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2. Òåïåðü, èñïîëüçóÿ ïàðàìåòðû, óñòàíîâëåííûå ïî óìîë÷àíèþ, ïîïðî-
áóéòå ñíèçèòü ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåòåðîçèãîò â îáîèõ ìåñòîîáèòàíèÿõ
ñíà÷àëà äî 0.9, à çàòåì äî 0.8. ×òî ïðîèñõîäèò? Ïî÷åìó ñáàëàíñèðîâàí-
íûé ïîëèìîðôèçì èñ÷åçàåò â ïîñëåäíåì ñëó÷àå? Ñ òåìè æå ïàðàìåòðàìè
ïåðåéäèòå ê ìîäåëèðîâàíèþ ïî Levene. Êàê âû äóìàåòå, ïî÷åìó â ýòîé
ñèòóàöèè ñáàëàíñèðîâàííûé ïîëèìîðôèçì âîññòàíàâëèâàåòñÿ?

3. Âåðíèòåñü ê ìîäåëè Dempster è óñòàíîâèòå ñîâåðøåííî ñèììåòðè÷-
íóþ ñèòóàöèþ, íàïðèìåð:

Habitat  c  wAA wAa waa

1 0.5   0.6    0.8   1
2 0.5     1  0.8 0.6

×òî ïðîèñõîäèò è ïî÷åìó? Ñ ýòèìè æå ïàðàìåòðàìè ïåðåéäèòå ê ìîäåëè-
ðîâàíèþ ïî Levene. Ïî÷åìó ñáàëàíñèðîâàííûé ïîëèìîðôèçì îïÿòü âîñ-
ñòàíàâëèâàåòñÿ? ×òî â ýòîé ñâÿçè ìîæíî ñêàçàòü î âîçìîæíîé ðîëè
÷àñòîòî-çàâèñèìîãî îòáîðà â ïîääåðæàíèè ïîëèìîðôèçìà? Òåïåðü ïîïðî-
áóéòå óìåíüøèòü ïðèñïîñîáëåííîñòü ãåòåðîçèãîò äî 0.7. Êàê èçìåíèëàñü
ñèòóàöèÿ è ïî÷åìó?

4. Òåïåðü âàì ïðåäîñòàâëåíà âîçìîæíîñòü ñàìîñòîÿòåëüíî ïîýêñïåðè-
ìåíòèðîâàòü, èñïîëüçóÿ áîëüøåå ÷èñëî ìåñòîîáèòàíèé è ðàçëè÷íûå çíà-
÷åíèÿ ïðèñïîñîáëåííîñòåé ãåíîòèïîâ.

Âàøà çàäà÷à: èñïîëüçóÿ ìîäåëü Dempster, ïîäòâåðäèòü ïðèâåäåííîå
âûøå ïðàâèëî: “îòáîð â äàííîé ñèòóàöèè ìîæåò ïîääåðæèâàòü ïîëèìîð-
ôèçì òîëüêî â òîì ñëó÷àå, åñëè ñðåäíåâçâåøåííàÿ ïðèñïîñîáëåííîñòü
ãåòåðîçèãîò ïî âñåì òèïàì ìåñòîîáèòàíèé (ò.å. ñ ó÷åòîì èõ äîëåé â ñðåäå)
âûøå, ÷åì ó ãîìîçèãîò”.
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Ïðèëîæåíèå 1

Ðàáîòà ñ ïàêåòîì ïðîãðàìì
Populus 3.4

Ïîñëå çàãðóçêè ïðîãðàììû âû âèäèòå êàðòèíêó ñ åå íàçâàíèåì. Íàæà-
òèå <Enter> âûçûâàåò ïîÿâëåíèå òåêñòà Ââåäåíèÿ (Introduction), ïîâòîðíîå
íàæàòèå <Enter> âûçûâàåò Îñíîâíîå Ìåíþ (Main Menu). Ïåðåìåùàÿ
êóðñîð â ìåíþ, ñëåäóåò âûáðàòü íóæíûé âàì îñíîâíîé ðàçäåë, íàæàòü
<Enter>, à çàòåì âûáðàòü ïîäðàçäåë è ñíîâà íàæàòü <Enter>. Òåïåðü âû
óâèäèòå ïîÿñíèòåëüíûé òåêñò íà àíãëèéñêîì ÿçûêå, â êîòîðîì îïèñàíû
îñíîâíûå îñîáåííîñòè âûáðàííîé ìîäåëè è èñïîëüçîâàííàÿ òàì ìàòåìàòè-
êà. Åùå îäíî íàæàòèå <Enter> âûçûâàåò îêíî ââåäåíèÿ ïàðàìåòðîâ ìîäå-
ëè, è âû ïåðåõîäèòå íåïîñðåäñòâåííî ê ìîäåëèðîâàíèþ.

Ââîä ïàðàìåòðîâ ìîäåëè

Êàæäàÿ ìîäåëü èìååò îêíî ââîäà ïàðàìåòðîâ, ïî êîòîðûì ïðîèçâîäèò-
ñÿ ìîäåëèðîâàíèå. Ïîÿñíåíèÿ ê íåìó ìîæíî ïðî÷èòàòü, íàæàâ F1 (íà
àíãëèéñêîì ÿçûêå), èëè â ìåòîäè÷êå. Â ìîäåëè ìîæåò áûòü äâà èëè áîëåå
âàðèàíòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ èëè ãðóïï ïàðàìåòðîâ ìîäåëè, êîòîðûå âû
ìîæåòå âûáðàòü ïåðåìåùàÿ êóðñîð ñ ïîìîùüþ êëàâèø <Space Bar> èëè
<÷><²>. Çàòåì, ïåðåìåùàÿ êóðñîð îò îäíîãî ïàðàìåòðà ê äðóãîìó ñ
ïîìîùüþ êëàâèø <Tab> èëè <8><9>, âû ìîæåòå ââåñòè ëþáûå èõ
÷èñëåííûå çíà÷åíèÿ ïî ñâîåìó æåëàíèþ. Îäíàêî, â êàæäîé ìîäåëè
ñóùåñòâóþò ïðåäåëüíûå ðàçðåøåííûå ìèíèìàëüíûå è ìàêñèìàëüíûå
çíà÷åíèÿ âñåõ ïàðàìåòðîâ, êîòîðûå âû ìîæåòå îïðåäåëèòü, íàæàâ F9 èëè
F10 (ïîäðîáíåå ñì. ðàçäåë Êëàâèàòóðíûå êîìàíäû Populus 3.4). Ïîñëå
ââîäà âñåõ ïàðàìåòðîâ íàæàòèåì <Enter> âû ïåðåõîäèòå â ðåæèì
ìîäåëèðîâàíèÿ.

Èññëåäîâàíèå ìîäåëè

Ðåçóëüòàòîì ðàáîòû ìîäåëè ÿâëÿåòñÿ îäèí èëè íåñêîëüêî äèàãðàìì,
èçîáðàæàåìûõ íà ýêðàíå. Ïîÿñíåíèÿ ê íèì ìîæíî ïðî÷èòàòü, íàæàâ F1 (íà
àíãëèéñêîì ÿçûêå), èëè â ìåòîäè÷êå. Íàæèìàÿ <Space Bar> èëè <÷><²>,
âû ìîæåòå ïîñëåäîâàòåëüíî ïåðåõîäèòü îò îäíîãî ãðàôèêà ê äðóãîìó, èëè
æå ê îêíó ñ íåñêîëüêèìè ãðàôèêàìè, èçîáðàæàþùèìè òå èëè èíûå
çàâèñèìîñòè ìåæäó èññëåäóåìûìè â ìîäåëè ïàðàìåòðàìè. Íàæàòèå
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<Esc> âîçâðàùàåò âàñ ê îêíó ââîäà ïàðàìåòðîâ è âû ìîæåòå ââîäèòü
íîâûé íàáîð äàííûõ. Åñëè ïðè ýòîì âû õîòèòå åùå ðàç âçãëÿíóòü íà
ïîëó÷åííûé ðàíåå ãðàôèê, íàæìèòå <Alt+F4>, à çàòåì âíîâü <Esc> äëÿ
ââîäà íîâûõ ïàðàìåòðîâ. Ïîìíèòå, ÷òî åñëè âû ââåäåòå íîâîå çíà÷åíèå
õîòÿ áû îäíîãî ïàðàìåòðà è íàæìåòå <Enter>, âñÿ èíôîðìàöèÿ î
ðåçóëüòàòàõ ïðåäøåñòâóþùåãî  öèêëà ìîäåëèðîâàíèÿ èñ÷åçíåò èç ïàìÿòè
êîìïüþòåðà. Åñëè âû õîòèòå åå ñîõðàíèòü, èñïîëüçóéòå ôóíêöèè ñîõðàíå-
íèÿ ïàðàìåòðîâ è ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ íà äèñêå <Alt+F5>,
<Alt+F7> èëè <Alt+O> (ïîäðîáíåå ñì. íèæå â ðàçäåëå Ñîõðàíåíèå
ïàðàìåòðîâ è ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ).

Ñïåöèàëüíûå ôóíêöèè, èñïîëüçóåìûå ïðè àíàëèçå ìîäåëåé

Êîîðäèíàòíàÿ ñåòêà. Íàëè÷èå êîîðäèíàòíîé ñåòêè çíà÷èòåëüíî
îáëåã÷àåò ïðàâèëüíîå ñ÷èòûâàíèå çíà÷åíèé ïàðàìåòðîâ ñ îñåé êîîðäèíàò
è àíàëèç ãðàôèêîâ. Îáÿçàòåëüíî ïîëüçóéòåñü ýòîé ôóíêöèåé â ðàáîòå.
Ïðè íàæàòèè <Alt+G> ïîÿâëÿåòñÿ îñíîâíàÿ êîîðäèíàòíàÿ ñåòêà; ïîâòîð-
íîå íàæàòèå <Alt+G> çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàåò ÷èñëî âåðòèêàëüíûõ è
ãîðèçîíòàëüíûõ ëèíèé ñåòêè; åùå îäíî íàæàòèå <Alt+G> âûêëþ÷àåò äàí-
íóþ ôóíêöèþ (ñåòêà èñ÷åçàåò).

Ïåðåõîä ê ïîëóëîãàðèôìè÷åñêîìó ãðàôèêó. Ïðè àíàëèçå äèíàìèêè
ïîïóëÿöèé î÷åíü ïîëåçíûì îêàçûâàåòñÿ èñïîëüçîâàíèå ëîãàðèôìè÷åñêî-
ãî ìàñøòàáà íà îñè îðäèíàò. Ïåðåõîä îò àðèôìåòè÷åñêîãî ê ëîãàðèôìè÷åñêî-
ìó ìàñøòàáó è îáðàòíî ïðîèñõîäèò ïðè íàæàòèè êëàâèø <Alt+L>.
Îáÿçàòåëüíî èñïîëüçóéòå ýòó ôóíêöèþ ïðè àíàëèçå ìîäåëåé, îïèñûâàþ-
ùèõ äèíàìèêó ÷èñëåííîñòè ïîïóëÿöèé.

Èçîáðàæåíèå íà ãðàôèêå ðåçóëüòàòîâ ïðåäøåñòâóþùåãî
ìîäåëèðîâàíèÿ. Åñëè âû õîòèòå âèäåòü íà âíîâü ïîñòðîåííîì ãðàôèêå
ðåçóëüòàòû ïðåäøåñòâîâàâøåãî öèêëà ìîäåëèðîâàíèÿ, íàæìèòå F4. Â
ýòîì ñëó÷àå ãðàôèêè, ïîëó÷åííûå â ïðåäøåñòâîâàâøåì öèêëå ìîäåëèðîâà-
íèÿ, áóäóò èçîáðàæåíû ÷åðíûì öâåòîì, à ðåçóëüòàòû íîâîãî öèêëà –
îáû÷íûìè öâåòàìè. Ýòà ôóíêöèÿ î÷åíü ïîëåçíà ïðè ñðàâíåíèè ïîâåäåíèÿ
ìîäåëè â ðàçíûõ óñëîâèÿõ è åå ñëåäóåò øèðîêî èñïîëüçîâàòü. ×òîáû
âûêëþ÷èòü ôóíêöèþ îïÿòü íàæìèòå F4. Ñëåäóåò èìåòü â âèäó, ÷òî ýòà
ôóíêöèÿ ðàáîòàåò òîëüêî â òåõ ìîäåëÿõ, ó êîòîðûõ â íèæíåì ïðàâîì óãëó
îêíà ââîäà ïàðàìåòðîâ åñòü ïîìåòêà “F4".

Ôóíêöèÿ “Video Zoom”. Ïîçâîëÿåò óâåëè÷èâàòü îòäåëüíûå íàèáîëåå
èíòåðåñóþùèå âàñ ó÷àñòêè ãðàôèêà äëÿ áîëåå äåòàëüíîãî àíàëèçà. Äëÿ
âêëþ÷åíèÿ ôóíêöèè íàæìèòå <Alt+Z>. Ïðè ýòîì íà ãðàôèêå ïîÿâèòñÿ
ïóíêòèðíûé ïðÿìîóãîëüíèê, ïðàâûé âåðõíèé óãîë êîòîðîãî îòìå÷åí
êóðñîðîì-êðåñòèêîì. Ïåðåìåùàÿ ýòîò êóðñîð ñ ïîìîùüþ êëàâèø <÷> <²>
<8> <9>, âû ìîæåòå âûáðàòü èíòåðåñóþùèé âàñ ó÷àñòîê ãðàôèêà äëÿ
óâåëè÷åíèÿ. Âû ìîæåòå òàêæå ïåðåìåùàòü êóðñîð íà ëåâóþ/ïðàâóþ èëè
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âåðõíþþ/íèæíþþ ñòîðîíû ãðàôèêà êëàâèøàìè <Home>/<End> è
<PgUp>/<PgDn>, èëè æå íà ïðîòèâîïîëîæíûé óãîë ïðÿìîóãîëüíèêà
êëàâèøåé <N>. Ïîñëå âûáîðà ó÷àñòêà ãðàôèêà ñëåäóåò íàæàòü <Enter>,
è âû óâèäèòå åãî â óâåëè÷åííîì âèäå. Âîçâðàò ê ïåðâîíà÷àëüíîìó âèäó
ãðàôèêà ïðîèñõîäèò ïðè íàæàòèè <R>, îòêëþ÷åíèå ôóíêöèè “Video Zoom”
ñ ñîõðàíåíèåì ðåçóëüòàòîâ åå ðàáîòû â ïàìÿòè ïðè ïîâòîðíîì íàæàòèè
<Alt+Z>, à îòêëþ÷åíèå ñ óäàëåíèåì ðåçóëüòàòîâ èç ïàìÿòè ïðè íàæàòèè
<Alt+C>. Âñå êîìàíäû, ðåàëèçóåìûå ïðè âêëþ÷åííîé ôóíêöèè “Video
Zoom”, ïðèâåäåíû íèæå â ðàçäåëå Êëàâèàòóðíûå êîìàíäû.

Èçìåíåíèå ñêîðîñòè ïðîðèñîâêè ãðàôèêîâ. Ïî óìîë÷àíèþ
ïðîãðàììà ðèñóåò ãðàôèêè ñ òîé ñêîðîñòüþ, ñ êîòîðîé âàø êîìïüþòåð
ñïîñîáåí îáñ÷èòûâàòü äàííûå. Îäíàêî â ïðîãðàììå ïðåäóñìîòðåí
âàðèàíò çàìåäëåííîé ïðîðèñîâêè ãðàôèêîâ äëÿ ïðèäàíèÿ ýòîìó ïðîöåññó
äèíàìè÷íîñòè è áîëüøåé íàãëÿäíîñòè. Äëÿ âêëþ÷åíèÿ ýòîé ôóíêöèè
íàæìèòå <Alt+F>, è âñå âàøè ãðàôèêè áóäóò âîçíèêàòü íà ýêðàíå ïîñòåïåí-
íî, êàê áû èìèòèðóÿ õîä ïðîöåññà âî âðåìåíè. Êîíêðåòíóþ ñêîðîñòü
ïðîðèñîâêè ãðàôèêîâ â ýòîì ðåæèìå ìîæíî çàäàâàòü â îïöèÿõ ìåíþ. Äëÿ
âûêëþ÷åíèÿ ôóíêöèè âíîâü íàæìèòå <Alt+F>.

Ôóíêöèÿ “Àíàëèç ñòàáèëüíîñòè”. Àíàëèç ñòàáèëüíîñòè î÷åíü
âàæåí äëÿ ïîíèìàíèÿ äèíàìèêè ýêîëîãè÷åñêèõ è ýâîëþöèîííûõ ìîäåëåé.
Â ÷àñòíîñòè, îí íåîáõîäèì ïðè àíàëèçå ôàçîâûõ äèàãðàìì (êîíêóðåíöèÿ,
âçàèìîäåéñòâèÿ õèùíèêà è æåðòâû è ò.ï.). Äëÿ âêëþ÷åíèÿ äàííîé ôóíêöèè
íåîáõîäèìî ïîñëå çàâåðøåíèÿ ïîñòðîåíèÿ ôàçîâîé äèàãðàììû íàæàòü
<Alt+S>. Ïðè ýòîì â ïîëå ãðàôèêà ïîÿâèòñÿ êóðñîð-êðåñòèê, êîòîðûé âû
ñìîæåòå ïåðåìåùàòü ñ ïîìîùüþ êëàâèø <÷> <²> <8> <9> â èíòåðåñóþ-
ùóþ âàñ íîâóþ íà÷àëüíóþ òî÷êó, èç êîòîðîé áóäåò ïðîâåäåíà íîâàÿ
òðàåêòîðèÿ, õàðàêòåðèçóþùàÿ òå÷åíèå ïðîöåññà âïåðåä (ïîñëå íàæàòèÿ
<Enter> èëè <F>) èëè íàçàä (ïîñëå íàæàòèÿ <B>) âî âðåìåíè. Âû ìîæåòå
ïðîâåñòè òàêèì îáðàçîì ìíîæåñòâî òðàåêòîðèé, íà÷èíàþùèõñÿ èç ëþáûõ
òî÷åê ãðàôèêà.

Äðóãîé âàðèàíò ðàáîòû äàííîé ôóíêöèè çàêëþ÷àåòñÿ â îäíîâðåìåííîì
ïðîâåäåíèè ìíîæåñòâà òðàåêòîðèé èç îäíîé èëè íåñêîëüêèõ ðàçíûõ òî÷åê,
ðàñïîëîæåííûõ ëèáî ïî ïåðèìåòðó ãðàôèêà, ëèáî â óçëàõ êîîðäèíàòíîé
ñåòêè (÷èñëî è ïîëîæåíèå ýòèõ òî÷åê ìîãóò áûòü ïðåäâàðèòåëüíî çàäàíû
÷åðåç îïöèè ìåíþ). Äëÿ ðåàëèçàöèè äàííîãî âàðèàíòà ñðàçó ïîñëå
âêëþ÷åíèÿ ôóíêöèè íàæìèòå <M>.

Çàìåòèì, ÷òî íà íåêîòîðûõ ãðàôèêàõ (íàïðèìåð, â ìîäåëÿõ, èñïîëüçóþ-
ùèõ 4 è áîëåå óðàâíåíèé) èçîáðàæåíû íå âñå çàâèñèìûå ïåðåìåííûå. Â
ýòèõ ñëó÷àÿõ ïðè àíàëèçå ñòàáèëüíîñòè èñïîëüçóþòñÿ ïåðâîíà÷àëüíûå
(ò.å. óñòàíîâëåííûå ïðè ââîäå äàííûõ) çíà÷åíèÿ ïåðåìåííûõ, íå
îòîáðàæàåìûõ íà ãðàôèêå. Íåêîòîðûå ìîäåëè äàþò âîçìîæíîñòü
èçìåíÿòü è ýòè ïåðåìåííûå òàêæå. Â ýòîì ñëó÷àå, íàæèìàÿ <Space Bar>,
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âû ìîæåòå ïåðåõîäèòü ê òîé èëè èíîé èç ïåðåìåííûõ, çíà÷åíèå êîòîðîé
ðàçðåøåíî èçìåíÿòü.

Âñå êîìàíäû, ðåàëèçóåìûå ïðè âêëþ÷åííîé ôóíêöèè “Àíàëèç ñòàáèëü-
íîñòè” ïðèâåäåíû íèæå â ðàçäåëå Êëàâèàòóðíûå êîìàíäû.

Ñîõðàíåíèå ïàðàìåòðîâ è ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ

Âû ìîæåòå ñîõðàíèòü ðåçóëüòàòû ñâîåé ðàáîòû ñ ïðîãðàììîé Populus
3.4 íåñêîëüêèìè ñïîñîáàìè. Ïðè íàëè÷èè ïðèíòåðà âû ìîæåòå íàïå÷àòàòü
ëþáîé èç ïîëó÷åííûõ ãðàôèêîâ, à òàêæå ëþáûå äðóãèå òåêñòû ñ ýêðàíà.
Äëÿ ýòîãî íåîáõîäèìî óñòàíîâèòü òèï ïðèíòåðà è êà÷åñòâî ïå÷àòè â
îïöèÿõ ìåíþ, à çàòåì íàæàòü <Alt+P> äëÿ ïå÷àòè êàæäîãî ýêðàíà. Åñëè
ïðèíòåðà â äàííûé ìîìåíò íåò, òî âû ìîæåòå ñîõðàíèòü íà äèñêå ïðèíò-
ôàéë, êîòîðûé ìîæíî íàïå÷àòàòü ïîçæå, èñïîëüçóÿ äðóãîé êîìïüþòåð ñ
ïðèíòåðîì. Äëÿ ýòîãî ñëåäóåò óñòàíîâèòü â îïöèÿõ ïå÷àòè ìåíþ “Destina-
tion – Disk”. Ïîñëå ýòîãî, êàæäûé ðàç êîãäà âû íàæèìàåòå <Alt+P>,
ïðîãðàììà áóäåò çàïðàøèâàòü ó âàñ ïóòü è íàçâàíèå ôàéëà, â êîòîðîì
ñëåäóåò ñîõðàíèòü ðåçóëüòàòû äëÿ ïîñëåäóþùåé ïå÷àòè.

Âîçìîæíî òàêæå ñîõðàíåíèå ïàðàìåòðîâ è ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ
â âèäå ôàéëîâ íà äèñêå. Ââåäåííûå â îêíå ïàðàìåòðîâ äàííûå âû ìîæåòå
ñîõðàíèòü íà äèñêå, íàæàâ êëàâèøè <Alt+F5>. Ïðè ýòîì ïðîãðàììà âûäàñò
âàì ïðåäïîëàãàåìîå ïî óìîë÷àíèþ íàçâàíèå ñîîòâåòñòâóþùåãî ôàéëà.
Îäíàêî, âû ìîæåòå ââåñòè ëþáîé ïóòü è óäîáíîå äëÿ âàñ íàçâàíèå ôàéëà
è, íàæàâ <Enter>, ñîõðàíèòü â íåì ââåäåííûå ïàðàìåòðû. Â äàëüíåéøåì
âû ìîæåòå èñïîëüçîâàòü òàêèå ôàéëû äëÿ ââåäåíèÿ ñîõðàíåííûõ äàííûõ
â ïðîãðàììó è èñïîëüçîâàíèÿ èõ â íîâîé ðàáîòå. Äëÿ ýòîãî íàæìèòå
<Alt+F6> – ïðîãðàììà ñïðîñèò ó âàñ ïóòü è èìÿ ôàéëà; ââåäèòå èõ è
íàæàòèåì íà <Enter> çàãðóçèòå äàííûå â ïðîãðàììó.

Ñîõðàíåíèå ðåçóëüòàòîâ ìîäåëèðîâàíèÿ âîçìîæíî íå òîëüêî â âèäå
ãðàôèêîâ, íî è â ÷èñëåííîé ôîðìå, ò.å. â âèäå òàáëèö, ñîäåðæàùèõ
êîíêðåòíûå çíà÷åíèÿ íåçàâèñèìûõ è çàâèñèìûõ ïåðåìåííûõ, ïî êîòîðûì,
ñîáñòâåííî, è ïîñòðîåíû ãðàôèêå, êîòîðûå âû âèäèòå íà ýêðàíå. Äëÿ ýòîãî
íàæìèòå <Alt+F7> – ïðîãðàììà ïðåäëîæèò âàì íàçâàíèå ñîîòâåòñòâóþùå-
ãî ôàéëà ïî óìîë÷àíèþ. Âû ìîæåòå ââåñòè ëþáîé äðóãîé ïóòü è óäîáíîå
äëÿ âàñ íàçâàíèå ôàéëà è, íàæàâ <Enter>, ñîõðàíèòü â íåì ïîëó÷åííûå
ðåçóëüòàòû â ÷èñëåííîé ôîðìå. Â äàëüíåéøåì òàêèå ôàéëû ìîæíî
èñïîëüçîâàòü äëÿ àíàëèçà ïîëó÷åííûõ ðåçóëüòàòîâ ñ ïîìîùüþ áîëåå
ìîùíûõ ïðîãðàììíûõ ñðåäñòâ, íàïðèìåð, ïàêåòîâ Excel, Quattro Pro è
äðóãèõ.
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Ïðèëîæåíèå 2

Êëàâèàòóðíûå êîìàíäû
Populus 3.4

F1 – Help (ïîâòîðíîå íàæàòèå âûçûâàåò Main Help Menu)
F2 – Íàçâàíèå/Ââåäåíèå/Ïîÿñíèòåëüíûé òåêñò
Alt+O – Ìåíþ îïöèé (Option Menu) – íàñòðîéêà ìîíèòîðà, ïðèíòåðà,

ñîõðàíåíèå ôàéëîâ è ò.ï.
Esc – Âûõîä â ïðåäûäóùåå îêíî
Alt+X – Çàâåðøåíèå ðàáîòû è âûõîä èç ïðîãðàììû

Ââîä äàííûõ

Space Bar èëè ²÷ – Âûáîð âàðèàíòîâ/ãðóïï ïàðàìåòðîâ ìîäåëè
Tab èëè 89 – Ïåðåìåùåíèå ìåæäó ïàðàìåòðàìè â ëþáîì íàïðàâëåíèè
PgUp/PgDn – Ïåðåìåùåíèå ê ïåðâîìó/ïîñëåäíåìó ïàðàìåòðó
Home/End – Ïåðåìåùåíèå ê íà÷àëó/êîíöó âíóòðè îêîøêà ïàðàìåòðà
Insert – Ïåðåêëþ÷åíèå ñïîñîáà ââåäåíèÿ òåêñòà (êàê âî âñåõ

ðåäàêòîðàõ)
F5 – Âîññòàíîâëåíèå ïîñëåäíåãî ââåäåííîãî çíà÷åíèÿ
F6 – Óñòàíîâêà çíà÷åíèÿ äàííîãî ïàðàìåòðà “ïî óìîë÷àíèþ”
F7 – Óñòàíîâêà çíà÷åíèÿ âñåõ ïàðàìåòðîâ “ïî óìîë÷àíèþ”
F8 – Î÷èñòêà îêîøêà äàííîãî ïàðàìåòðà
F9/F10 – Óñòàíîâêà ìèíèìàëüíîãî/ìàêñèìàëüíîãî çíà÷åíèÿ

ïàðàìåòðà, äîïóñêàåìîãî äàííîé ìîäåëüþ
e èëè E – Ââåäåíèå ÷èñëà ñ ïîêàçàòåëåì ñòåïåíè

Ðàáîòà ñ ìîäåëÿìè

Enter – Ïåðåõîä ê ìîäåëèðîâàíèþ ïîñëå ââåäåíèÿ âñåõ äàííûõ
Ctrl+Enter – Ïåðåðàñ÷åò äàííûõ è ïîñòðîåíèå íîâîãî ãðàôèêà
F4 – Âêëþ÷åíèå/âûêëþ÷åíèå ôóíêöèè ïðåäñòàâëåíèÿ íà

ãðàôèêå ðåçóëüòàòîâ ïðåäøåñòâóþùåãî ìîäåëèðîâàíèÿ (â
òåõ ìîäåëÿõ, ãäå ýòî ïðåäóñìîòðåíî)

Alt+F1 – Ïåðåõîä ê ïðåäûäóùåé îòêðûòîé ìîäåëè (ïðåäåëüíîå
÷èñëî îäíîâðåìåííî îòêðûòûõ ìîäåëåé óñòàíàâëèâàåòñÿ
â îïöèÿõ ìåíþ)

Alt+F4 – Âîçâðàùåíèå ê ãðàôèêó áåç ïåðåðàñ÷åòà ïî íîâûì äàííûì
Alt+F5 – Ñîõðàíèòü ââåäåííûå ïàðàìåòðû ìîäåëè â ôàéëå
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Alt+F6 – Çàãðóçèòü ïàðàìåòðû ìîäåëè èç ôàéëà
Alt+F7 – Ñîõðàíèòü ÷èñëåííûå ðåçóëüòàòû ìîäåëèðîâàíèÿ â ôàéëå
Alt+C – Çàêðûòü äàííóþ ìîäåëü è ñòåðåòü åå ðåçóëüòàòû â

îïåðàòèâíîé ïàìÿòè

Ðàáîòà ñ ãðàôèêàìè

Alt+G – Âêëþ÷åíèå/âûêëþ÷åíèå êîîðäèíàòíîé ñåòêè
Alt+L – Ïåðåõîä îò àðèôìåòè÷åñêîãî ê ëîãàðèôìè÷åñêîìó ìàñøòàáó

ïî îñè îðäèíàò è îáðàòíî (òîëüêî â ìîäåëÿõ ïîëóëÿöèîííîãî
ðîñòà)

Alt+Z – Âêëþ÷åíèå/âûêëþ÷åíèå ôóíêöèè “Video Zoom”
Alt+S – Ïåðåõîä ê àíàëèçó ñòàáèëüíîñòè ìîäåëè
Alt+F – Âêëþ÷åíèå/âûêëþ÷åíèå ôóíêöèè ìåäëåííîé ïðîðèñîâêè

ãðàôèêîâ
Space Bar èëè ²÷ – Ïåðåõîä ìåæäó ðàçëè÷íûìè ãðàôèêàìè ìîäåëè èëè

ê îêíó ñ íåñêîëüêèìè ãðàôèêàìè

Êîìàíäû ôóíêöèè “Video Zoom”

Enter – Óâåëè÷åíèå âûáðàííîãî ó÷àñòêà ãðàôèêà
Z – Óìåíüøåíèå âûáðàííîãî ó÷àñòêà â 2 ðàçà
R – Âîññòàíîâëåíèå ïåðâîíà÷àëüíîãî âèäà ãðàôèêà
Tab – Ïåðåìåùåíèå ê ñëåäóþùåìó ãðàôèêó, åñëè èõ íåñêîëüêî íà

ýêðàíå
Schift+Tab – Ïåðåìåùåíèå ê ïðåäûäóùåìó ãðàôèêó íà ýêðàíå
Alt+Z – Îòêëþ÷åíèå ôóíêöèè “Video Zoom” ñ ñîõðàíåíèåì ðåçóëüòà-

òîâ åå ðàáîòû â ïàìÿòè (îíè âîññòàíàâëèâàþòñÿ ïðè ïîâòîð-
íîì âêëþ÷åíèè)

Esc – Îòêëþ÷åíèå ôóíêöèè “Video Zoom” ñ ñîõðàíåíèåì ðåçóëüòà-
òîâ åå ðàáîòû â ïàìÿòè è âîçâðàò â îêíî ââåäåíèÿ äàííûõ

Alt+C – Îòêëþ÷åíèå ôóíêöèè “Video Zoom” è óäàëåíèåì ðåçóëüòàòîâ
åå ðàáîòû èç ïàìÿòè êîìïüþòåðà

Ïåðåìåùåíèå êóðñîðà:

N – Â ïðîòèâîïîëîæíûé óãîë âûäåëåííîãî ïðÿìîóãîëüíèêà
÷ ² 8 9 – Âïðàâî, âëåâî, ââåðõ, âíèç ïî ïîëþ ãðàôèêà
Ctrl+², Ctrl+÷ – Âíóòðü èëè íàðóæó ïî îñè Z (äëÿ òðåõìåðíûõ ãðàôèêîâ)
PgUp, PgDn – Íà âåðõíèé, íèæíèé êðàé ãðàôèêà
Home, End – Íà ëåâûé, ïðàâûé êðàé ãðàôèêà
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Êîìàíäû ôóíêöèè “Àíàëèç ñòàáèëüíîñòè”

Alt+S – Âêëþ÷åíèå/âûêëþ÷åíèå ôóíêöèè
F, Enter – Ïðîâåñòè òðàåêòîðèþ âïåðåä âî âðåìåíè
B – Ïðîâåñòè òðàåêòîðèþ èç âûáðàííîé òî÷êè íàçàä âî âðåìåíè
M – Ïðîâåñòè ìíîæåñòâî òðàåêòîðèé èç òî÷åê, íàáîð êîòîðûõ çà-

äàí â îïöèÿõ ìåíþ
E – Ñòåðåòü âñå òðàåêòîðèè
Alt+E – Ñòåðåòü ïîñëåäíþþ òðàåêòîðèþ
Alt+D – Ñòåðåòü âñå òðàåêòîðèè èç ïàìÿòè, îñòàâèâ èõ íà ýêðàíå (ýòî

îçíà÷àåò, ÷òî òðàåêòîðèè íå áóäóò èçîáðàæåíû âíîâü, åñëè âû
âûéäåòå èç ãðàôèêà è âîéäåòå â íåãî îïÿòü)

Alt+C – Çàâåðøåíèå ðàáîòû ñ ìîäåëüþ è óäàëåíèå åå èç ïàìÿòè
Esc – Âûêëþ÷åíèå ôóíêöèè è âîçâðàùåíèå â îêíî ââîäà äàííûõ

(ïðè ýòîì ïðîâåäåííûå òðàåêòîðèè ñîõðàíÿþòñÿ â ïàìÿòè è
îòîáðàæàþòñÿ íà ãðàôèêå ïðè âîçâðàùåíèè â íåãî)

÷ ² 8 9 – Ïåðåìåùåíèå êóðñîðà â ïîëå ãðàôèêà äëÿ âûáîðà òî÷êè
íà÷àëà òðàåêòîðèè

Ctrl+², Ctrl+÷ – Ïåðåìåùåíèå êóðñîðà âäîëü îñè Z (äëÿ òðåõìåðíûõ
ãðàôèêîâ)

Space Bar – Ïåðåõîä è èçìåíåíèå ïåðåìåííûõ (â íåêîòîðûõ ìîäå-
ëÿõ)



Ñîäåðæàíèå

1. Àêêóìóëèðóþùàÿ ðîëü åñòåñòâåííîãî îòáîðà

(Games:  Woozleology) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 3
2. Îòáîð ïî äèàëëåëüíîìó àóòîñîìíîìó ëîêóñó

(Selection on a Diallelic Autosomal Locus) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 6
3. Îòáîð ïî ìóëüòèàëëåëüíîìó ëîêóñó

(Selection on a Multi-Allelic Locus) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 16
4. Îòáîð ïî ëîêóñó, ñöåïëåííîìó ñ X-õðîìîñîìîé

(Selection on an X-Linked Locus) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 22
5. Àäàïòèâíûå ëàíäøàôòû (Adaptive Landscapes) . . . . . . . . . . . . . . . 24

6. Îòáîð ïî äâóì ëîêóñàì (Selection on Two Loci) . . . . . . . . . . . . . . . . 27

7. Îòáîð è ìóòàöèè (Selection and Mutation) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 32

8. Íàïðàâëåííûé îòáîð ïî êîëè÷åñòâåííûì ïðèçíàêàì

(Directional Selection on Quantitative Characteristics) . . . . . . . . . . 35
9. Ãåíåòè÷åñêèé äðåéô: ìîäåëü Ìîíòå Êàðëî

(Genetic Drift: A Monte Carlo Model) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 40
10. Ãåíåòè÷åñêèé äðåéô: ìàðêîâñêàÿ ìîäåëü

(Genetic Drift: A Markov Model) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 43
11. Äðåéô è îòáîð (Drift and Selection) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 45

12. Èíáðèäèíã (Inbreeding) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 47

13. Îòáîð, ïîòîê ãåíîâ è êëèíàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü

(Selection, Gene Flow and Clines) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 50
14. Äèôôåðåíöèàöèÿ â ïîäðàçäåëåííîé ïîïóëÿöèè

(Population Structure) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 54
15. Ìíîãîíèøåâûé ïîëèìîðôèçì (Multiple Niche Polymorphism) . . . . 59

Ðåêîìåíäóåìàÿ ëèòåðàòóðà . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 63

Ïðèëîæåíèå 1.  Ðàáîòà ñ ïàêåòîì ïðîãðàìì Populus 3.4 . . . . . . . . . . . 64

Ïðèëîæåíèå 2.  Êëàâèàòóðíûå êîìàíäû Populus 3.4 . . . . . . . . . . . . . . 68



Ïðàêòèêóì ïî ìàòåìàòè÷åñêîìó ìîäåëèðîâàíèþ
â òåîðèè ýâîëþöèè

×àñòü I. Ôàêòîðû ìèêðîýâîëþöèè
(ó÷åáíîå ïîñîáèå)

Ñàíêò-Ïåòåðáóðãñêèé ãîñóäàðñòâåííûé óíèâåðñèòåò
áèîëîãî-ïî÷âåííûé ôàêóëüòåò

êàôåäðà ýíòîìîëîãèè

Ñàíêò-Ïåòåðáóðã,  2000,  72 ñ.

Îðèãèíàë-ìàêåò èçãîòîâëåí Â. Å. Êèïÿòêîâûì

Ïîäïèñàíî â ïå÷àòü ñ ãîòîâûõ ïëåíîê 15.03.2000.  Ôîðìàò  A5.
Áóìàãà îôñåòíàÿ.   Ïå÷àòü îôñåòíàÿ.   Ïå÷. ë. 4,5.
Çàêàç m 167.   Òèðàæ 300 ýêç.    Öåíà äîãîâîðíàÿ.

Îòïå÷àòàíî ñ îðèãèíàë-ìàêåòà â òèïîãðàôèè ÒÎÎ “Ãàììà ËÒÄ”
196136, Ñàíêò-Ïåòåðáóðã, óë. Ïîäðåçîâà, 16


	Page 1
	Page 2
	Page 3
	Page 4
	Page 5
	Page 6
	Page 7
	Page 8
	Page 9
	Page 10
	Page 11
	Page 12
	Page 13
	Page 14
	Page 15
	Page 16
	Page 17
	Page 18
	Page 19
	Page 20
	Page 21
	Page 22
	Page 23
	Page 24
	Page 25
	Page 26
	Page 27
	Page 28
	Page 29
	Page 30
	Page 31
	Page 32
	Page 33
	Page 34
	Page 35
	Page 36
	Page 37
	Page 38
	Page 39
	Page 40
	Page 41
	Page 42
	Page 43
	Page 44
	Page 45
	Page 46
	Page 47
	Page 48
	Page 49
	Page 50
	Page 51
	Page 52
	Page 53
	Page 54
	Page 55
	Page 56
	Page 57
	Page 58
	Page 59
	Page 60
	Page 61
	Page 62
	Page 63
	Page 64
	Page 65
	Page 66
	Page 67
	Page 68
	Page 69
	Page 70
	Page 71
	Page 72
	Page 73

