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ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ МОДЕЛИ СТРУКТУРЫ ПОПУЛЯЦИЙ И ГЕНЕТИЧЕСКИЕ МАРКЕРЫ, 
ИСПОЛЬЗУЕМЫЕ В ПОПУЛЯЦИОННО-ГЕНЕТИЧЕСКИХ ИССЛЕДОВАНИЯХ

В статье даны характеристики моделей популяционной 
структуры («островная модель», модель «изоляции расстояни­
ем», «ступенчатая», «шахматная модель пространственной изо­
ляции», «иерархическая»). Рассмотрены генетические маркеры 
(классические биохимические, молекулярно-генетические, ква- 
зигенетические), используемые для оценки популяционной 
структуры населения.
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В популяционной генетике миграция рассматривается как один из основных факторов 
популяционной динамики, изменяющих уровень генетического разнообразия популяций. Ге­
нетические последствия миграций кардинальным образом зависят от уровня рассматриваемой 
популяционной структуры -  влияние миграции на внутрипопуляционное и межпопуляционное 
разнообразие противоположно [1]. При рассмотрении популяционного уровня организации 
биологических систем выделяют несколько моделей миграционной структуры подразделенной 
популяции (характера обмена генами между субпопуляциями): «островная модель» [2, 3], мо­
дель «изоляции расстоянием» [4, 5], «ступенчатая» [6, 3], «шахматная модель пространствен­
ной изоляции» [7], «иерархическая» [8].

Известны два варианта «островной модели» популяции, предложенной С.Райтом [2]. 
Первый вариант островной модели предполагает подразделение популяции на множество суб­
популяций со свободным скрещиванием внутри себя (острова), которые имеют одинаковую 
эффективную численность Ne и, с равной вероятностью и одинаковой интенсивностью, обме­
ниваются генами друг с другом. Миграции в таком случае приводят к уменьшению генетиче­
ских различий между популяциями в ряду поколений и приближению их частот к средней ча­
стоте аллеля во всей подразделенной популяции. Другой вариант островной модели -  большая 
панмиктическая популяция («материк»), окруженная множеством изолированных, генетиче­
ски дифференцированных малых колоний одинаково небольшой эффективной численности 
(«острова»), каждая из которых с равной интенсивностью обменивается мигрантами (получает 
гены) с «популяцией -  материком». В островной модели величина коэффициента миграции 
генов не зависит от степени удаленности субпопуляций друг от друга.

Райт и Малеко, предложили модель «изоляции расстоянием» [2, 4, 5], в которой интен­
сивность обмена генами между субпопуляциями зависит от расстояния между ними. В ней пред­
полагается, что популяция непрерывно и равномерно распределена на большой территории, 
брачные миграции изотропны, а интенсивность обмена генами между субпопуляциями зависит 
только от расстояния. В рамках модели изоляции расстоянием локальная дифференциация зна­
чительно зависит от размера панмиктической единицы (окрестности). Такая популяционная 
структура была характерна для большей части человечества в историческом прошлом, а к насто­
ящему времени в явном виде сохранилась лишь на малозаселенных и труднодоступных террито­
риях в условиях географической изоляции (островные популяции, горные аулы, «малые наро­
ды») [1]. Сосредоточение населения в отдельных населенных пунктах ограничивает адекватность 
этой модели, однако этим обстоятельством можно пренебречь, если изучаемая территория и, со­
ответственно, количество отдельных поселений на ней достаточно велико.

С учетом того, что в природных популяциях панмиктические единицы, как правило, 
представляют собой компактно расположенные популяции, М. Кимура предложил другую мо­
дель -«лестничную» [6]. Она представляет собой промежуточную между райтовской островной 
моделью и моделями непрерывно распределенных популяций Райта и Малеко. В этой модели, 
как и в островной, популяция рассматривается как совокупность распределенных в простран­
стве субпопуляций со случайным скрещиванием, однако обмен особями (генами) происходит 
только между соседними колониями («ближние» миграции в одномерном, в двух- или в трех­
мерном пространстве), причем доля каждой из соседних популяций в этом миграционном по­
токе одинакова. Число соседей для каждой популяции определяется размерностью простран­
ства. Кроме ближних миграций все популяции испытывают одинаковое постоянное давление 
«дальних» миграций с интенсивностью, которая соответствует потоку генов из совокупного ге­
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нофонда всех поколений. По своему смыслу скорость «дальних» миграций совпадает со скоро­
стью миграции генов в островной модели. Таким образом, интенсивность обмена генами в дан­
ной модели непосредственно зависит от удаленности колоний друг от друга.

В «шахматной» модели [7] предполагается, что панмиксия в пределах субпопуляций от­
сутствует. Популяция представлена особями, расположенными в углах квадратной решетки, 
причем родительскую пару могут образовать, только соседи и пара родителей должна давать 
пару потомков, занимающих их места, т.е. радиус индивидуальной активности каждой особи 
равен расстоянию между двумя соседними особями (для популяций человека эта модель мало­
вероятна).

В «иерархической» модели [8], популяция подразделяется на некоторое число субпопу­
ляций, при этом каждую из них можно отнести к определенному классу (уровню). Из каждой 
субпопуляции первого уровня может осуществляться миграция в субпопуляцию любого уровня, 
из субпопуляции второго уровня -  только в субпопуляции не ниже второго уровня, их субпопу­
ляции третьего уровня -  в субпопуляции, находящиеся не ниже третьего уровня. Обратные ми­
грации (с высших на низшие уровни) в реальных ситуациях имеют место, однако обычно они 
малы и в первом приближении ими можно пренебречь.

Для изучения структуры генофонда населения и факторов его микроэволюции исполь­
зуются генетические маркеры, т.е. фенотипические признаки, генетическая природа которых 
хорошо и достоверно известна [9,10]. Считается, что путь от гена до признака для генетических 
маркеров невелик, и по фенотипическим частотам в популяциях можно судить о величинах 
генных частот, об их статике или динамике [11]. В популяционной генетике широко использу­
ются полиморфные генетические маркеры -  обладающие двумя вариантами (аллелями), при­
чем частота наиболее распространенного аллеля должна быть меньше 0,95 (при 5% критерии 
полиморфизма) или же меньше 0,99 (при 1% критерии полиморфизма). Выделяют следующие 
типы генетических маркеров.

Классические генетические маркеры. Наиболее распространенным способом оценки гене­
тической дифференциации популяций является подход, основанный на учете частот распределе­
ния классических генетических маркеров. Маркеры этой группы находятся под строгим генети­
ческим контролем и генотипируются с использованием различных иммунологических методов, 
методов электрофоретического, изоэлектрофоретического разделения и др. Они подразделяются 
на биохимические [11, 12, 13], иммунологические [14-17], и физиологические (вкусовая чувстви­
тельность, цветовая слепота, тип ушной серы и др.) [10, 11]. Альтернативные формы белков этих 
маркеров очень неравномерно распределены среди различных этнических, рассовых и террито­
риальных групп народонаселения мира [11]. Материалы об их распределении среди народов 
Земного шара позволяют дать адекватную характеристику генетических процессов, происходя­
щих на популяционном уровне, необходимую для рассмотрения проблем микроэволюции насе­
ления и выявления роли инбридинга, генного дрейфа, миграций, метисации, скорости мутаци­
онного процесса и эффектов отбора в эволюционном процессе.

Молекулярно-генетические маркеры. Все ДНК маркеры относительно популяционных 
исследований можно разделить на три группы: маркеры митохондриальной ДНК, маркеры 
Y -хромосомы и аутосомные маркеры. Основной особенностью полиморфизма митохондриаль­
ной ДНК является отсутствие рекомбинаций и материнский тип наследования. Полиморфные 
маркеры Y -хромосомы имеют отцовское наследование и 95% ее длины также представлено не­
рекомбинирующим участком [18, 19], на котором к настоящему времени выявлено 20 генных 
семейств [20, 21]. Оба типа полиморфизма дополняют друг друга и позволяют проследить и со­
поставить историю материнской и отцовской частей популяции [22]. Среди аутосомных марке­
ров выделяют диаллельные и мультиаллельные. Диаллельные маркеры представлены одно­
нуклеотидными заменами и инсерционно-делеционным полиморфизмом. Диаллельные мар­
керы сходны по своим свойствам с классическими маркерами, такими как биохимические и не­
которые иммунологические. Техника исследований маркеров ДНК сводится практически к од­
ному методу -  полимеразной цепной реакции. Данные по полиморфизму ДНК применимы для 
оценок генетических расстояний, скорости эволюции, ее адаптивных параметров, а также для 
оценки роли популяционно-генетических факторов в распространенности ряда наследственных 
и часто встречающихся заболеваний с наследственным предрасположением.

«Квазигенетические» маркеры. В качестве квазигенетических маркеров используются 
фамилии и ряд популяционно-демографических характеристик (витальные статистики, пара­
метры модели изоляции расстоянием Малеко и др.) [11, 23-37].

Использование фамилий в качестве аналогов генетических маркеров согласно работе 
[23] имеет следующие важные преимущества. Во-первых, в отличие от генетических маркеров, 
данные о частотах распространения фамилий могут быть собраны тотально (о всех жителях 
всех субпопуляций рассматриваемой территории), что снимает все вопросы о репрезентативно­
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сти выборок и степени достоверности получаемых результатов. Во-вторых, фамилии селектив­
но-нейтральны по отношению к природной среде и поэтому корректно оценивают дифферен­
циацию генофонда. По данным работы [38] использование фамилий в качестве селективно 
нейтрального маркера может иметь информационную ценность, равную лучшей кодоминант- 
ной генетической системе.

Фамилии позволяют определять уровень инбридинга среди населения, оценивать гене­
тические расстояния между популяциями, изучать генетические соотношения между различ­
ными группами народонаселения, выявлять действие таких эволюционных факторов, как 
дрейф генов и миграции, описывать «генетический ландшафт» населения на основе геногео­
графических технологий [11]. Использование фамилий в популяционно-генетических целях 
будет более подробно рассмотрено в дальнейшем ходе исследования.

Работа выполнена в рамках реализации ФЦП «Научные и научно-педагогические кадры 
инновационной России» на 2оо9-2о13 годы (государственный контракт № 14.74о.11.0627 «Раз­
работка новых подходов использования фамилий для популяционно-генетического анализа 
населения Центральной России»).
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THEORETICAL MODELS OF POPULATION STRUCTURE AND GENETIC MARKERS USED 
IN POPULATION GENETIC STUDIES

The article presents the characteristics of the models of 
population structure ("island model" model "isolation by dis­
tance", "speed", "checkerboard pattern of spatial isolation", "hier­
archy"). Examined genetic markers (classic biochemical, molecu­
lar genetic, quasigenetic) used to assess the population structure 
of the population. 
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