
Вид и видообразование



Вид

• Вид с трудом поддаётся логическому 
определению. 

• Очень трудно дать определение вида, 
которое подходило 

– и к размножающимся половым путём, 

– и к бесполым. 

• В одном случае вид - система популяций, 

– в другом - система клонов.



Концепции вида

• Типологическая

• номиналистическая,

• биологическая,

• кладистическая

• эволюционная,

• филогенетические концепции



Концепции вида

• Типологическая

– группа особей, идентичных особи-эталону по 
диагностическим признакам.



Концепции вида

• Номиналистическая

– признаваемая формальной классификацией 
группа особей, составляющих определенный 
этап развития данной эволюционной ветви.



Концепции вида

• Биологическая

– группа особей, 

• сходных по 
– морфолого-анатомическим, 

– физиолого-экологическим, 

– биохимическим и 

– генетическим признакам, 

• занимающих естественный ареал, 

• способных свободно скрещиваться между собой и 
давать плодовитое потомство.



Концепции вида

• Кладистическая

– репродуктивно изолированные естественные 
популяции или группы популяций. 

• возникают в результате распада стволового 
(предкового) вида в ходе видообразования и 

• прекращают существовать в результате вымирания 
или нового акта видообразования.



Концепции вида

• Эволюционная

• биологический объект, 

– состоящий из организмов, 

– сохраняющий свою индивидуальность во 
времени и пространстве, 

– имеющий свою собственную эволюционную 
судьбу и исторические тенденции.



Концепции вида

• филогенетические концепции

– наименьшая совокупность популяций, 

– где происходит половое размножение, 

– или бесполых линий, 

– которые характеризуются уникальной 
комбинацией состояний признаков.



Вид

• – совокупность популяций, 

– представители которых способны 

скрещиваться друг с другом (связаны 

родством) и 

– репродуктивно изолированы от особей других 

видов. 



Видообразование

• Видообразование – образование двух или более дочерних видов из 

предкового вида. 

– Предпосылкой видообразования является прекращение потока 

генов между популяциями составляющими предковый вид. 

– Видообразование не всегда сопровождается формообразованием. 

– Объяснение видообразования не требует мутаций с крупными 

фенотипическими эффектами  («перспективных монстров») и 

может происходить за счет накопления нейтральных и локально 

адаптивных изменений.



Darwin, Ch. (1837). Notebook on Transmutation Dobzhansky, T. (1937) Genetics and the Origin of Species

Видообразование



Дивергентное и филетическое видообразование



Механизмы репродуктивной 
изоляции

• Пространственные механизмы

– Географическая изоляция

• Механизмы, создаваемые средой

– Экологическая изоляция

• Репродуктивные механизмы

– Докопуляционные преграды:

• Временная изоляция
а) сезонная
б) суточная

• Этологическая изоляция

• Механическая изоляция

• Изоляция гамет

– Послекопуляционные преграды

• Несовместимость
а) до оплодотворения
б) после оплодотворения

• Нежизнеспособность гибридов

• Стерильность гибридов
а) генная
б) хромосомная
с) цитоплазматическая

• Разрушение гибридов



Тип 
видообразования

Новый вид 
возникает из…

Аллопатрическое географически 
изолированных
популяций

Перипатрическое небольшой 
периферической 
популяции

Парапатрическое на границе 
экологической
зоны

Симпатрическое внутри исходной 
популяции

Типы видообразования



Аллопатрическое видообразование



Модель Добжанского – Мёллера
генетический механизм гибридной стерильности

AA
BB

Aa
BB

AA
Bb

aa
BB

AA
bb

Совместимы
фертильны

Совместимы
фертильны

Совместимы
фертильны

Несовместимы:
Гибриды  не образуются
или стерильны 
или нежизнеспособны

Совместимы
фертильны

Aa
Bb



Правило Холдейна

J.B.S. Haldane (1922) 
Sex-ratio and unisexual sterility 
in hybrid animals. 
J. Genetics 12, 101-109.

Если среди гибридных 
потомков двух видов один 
пол отсутствует, редок или 

стерилен, то это –
гетерогаметный пол! 



Правило Холдейна в модели  Добжанского – Мёллера

XAXA

BB

XAXa

BB
XAXA

Bb

XaXa

BB
XAXA

bb

Совместимы
фертильны

Совместимы
фертильны

Совместимы
фертильны

Частично совместимы:
b несовместим с Xa

Но совместим с  XA

Совместимы
фертильны

XAXa

Bb

XaY
Bb

Несовместимы:
b несовместим с Xa



Suncus murinus
механизмы изоляции

БангладешЯпония

Пре-зиготическая изоляция
Половой отбор

Пост-зиготическая изоляция:
Мужская гибридная стерильность

НепалШри-Ланка

Бангладеш

Непал

Шри-Ланка

Япония

Бородин П.М., Рогачева М.Б., Ода С.И. Домовая землеройка на пути к видообразованию.  Природа, 2002, № 9, 1-11



Thrichomys
расселение и дивергенция 

34

30A

30B28



2n=34



2n=30



2n=28



2N=28

28 X 34
30A X 30B

30A X 28

800

Thrichomys
мужская гибридная стерильность



Расщепление по стерильности   у бэккроссов
{(28х30A)х30A}

Все -- 2N=30

AB Ab aB ab

Ab AABb AAbb AaBb Aabb

мейоз 
идет до

конца конца пахитены зиготены
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ность + + - - !
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Borodin PM, Barreiros-Gomez SC, Zhelezova AI, Bonvicino CR, D'Andrea PS. Reproductive isolation due to the genetic incompatibilities
between Thrichomys pachyurus and two subspecies of Thrichomys apereoides (Rodentia, Echimyidae). Genome. 2006. 49:159-167.

Thrichomys
гибридная стерильность



Модель Добжанского – Мёллера
и хромосомная гибридная стерильность

AA
BB

Aa
BB

AA
Bb

aa
BB

AA
bb

Aa
Bb





Sorex araneus
расселение и дивергенция 

C V

RIV

C IX  + СIII

Поляков А.В., Бородин П.М. Хромосомный портрет бурозубки на фоне ледников. Природа, 2001, № 1, 34-40.





Новосибирская раса
Томская раса

Гибриды

Sorex araneus
распределение кариотипов в гибридной зоне



Sorex araneus
хромосомные различия между географическими расами

Rb Предковый кариотип
X

Y

Rb

Томск

Y1

X

Y2

Новосибирск

Y1

X

Y2

Гибрид



Гибрид

Sorex araneus
спаривание хромосом у гибридов



Модель Рейзенберга
(рекомбинационный блок)



Новосибирский полюс

Томский полюс

go ki hn mp

gk ih nm po

Сегрегация хромосом у гибридов



Navarro A, Barton NH.  
Chromosomal speciation and molecular divergence--
accelerated evolution in rearranged chromosomes. 
Science 2003 300(5617):321-4

Долгая дивергенция с шимпанзе
Роль инверсий



Genetic evidence for complex speciation of humans and chimpanzees
Nick Patterson, Daniel J. Richter, Sante Gnerre, Eric S. Lander and David Reich
Nature 441, 1103-1108(29 June 2006)
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Acrocentrics

Metacentrics

MLH1 distribution in metacentrics



A b C d A b C d

a B c D a B c D

30% 30% 30% 30%

A B C D

A 30 50 50

B 50 50

C 30

D

A B C D

A 30 30 50

B 0 30

C 30

D



Локальные приспособления, дивергенция микробиомов и 
ассортативность спаривания 



Littlejohn MJ and Watson GF (1985) Hybrid zones and homogamy in Australian frogs. Annual Review of Ecology and 
Systematics 16: 85–112

Litoria ewingi

L. verreauxi

Отбор на усиление изоляции и смещение признаков
(reinforcement and  character displacement) 



Servedio MR.  The What and Why of Research on Reinforcement . PLoS Biology Vol. 2, No. 12, e42doi:10.1371/journal.pbio.0020420

аллопатрия аллопатриясимпатрия

Критерий
выбора 
партнера

Отбор на усиление изоляции и смещение признаков
(reinforcement and  character displacement) 



Перипатрическое и парапатрическое
видообразование



Перипатрическое видообразование





Парапатрическое видообразование
освоение новой ниши

Anthoxanthum odoratum



Симпатрическое видообразование



Симпатрическое видообразование





Симпатрическое видообразование 
у африканских цихлид



Симпатрическое видообразование 
у африканских цихлид







Цихлиды озера Виктория
• Озеро возникло 12400 лет 

назад

• В озера 500 видов цихлид

• Аллопатрическое
видообразование  в суб-озерах

• Симпатрическое
видообразование за счет 
освоения глубин и полового 
отбора

• Видо-слияние при помутнении 
воды 



Сценарии видообразования



Генетический анализ гипотез



Симпатрическое видообразование и половой отбор

A. G. Jones, G. I. Moore, C. Kvarnemo, D. Walker, and J. C. Avise (2003) Sympatric speciation as a consequence of male pregnancy
in seahorses. PNAS 100, 6598-6603



Параллельное видообразование

MANT, J. (2005) Phylogeography of pollinator-specific sexually deceptive Chiloglottis taxa (Orchidaceae): evidence for sympatric
divergence?. Molecular Ecology 14(10)



Видообразование и высшие таксоны 

Darwin, C. On the Origin of Species by Means of Natural Selection (1st edn), (Murray, London, 1859). 



Макроэволюция



Макроэволюция
= 

микроэволюция
+

вымирания
+

очень долго



Видообразование и высшие таксоны

• Родство всех существ одного класса иногда 

изображают в форме большого дерева.

• Я думаю, что это сравнение очень близко к истине. 

• Зеленые ветви с распускающимися почками 

представляют существующие виды, а ветви 

предшествующих лет соответствуют длинному ряду 

вымерших видов. 

• В каждый период роста все растущие ветви образуют 

побеги по всем направлениям, пытаясь обогнать и 

заглушить соседние побеги и ветви точно так же, как 

виды и группы видов во все времена одолевали 

другие виды в продолжительном жизненном 

столкновении. 

• Разветвления ствола, делящиеся на своих концах 

сначала на большие ветви, а затем на более и более 

мелкие веточки, были сами когда-то, когда дерево 

еще было молодо, побегами, усеянными почками; 

• эта связь прежних и современных почек, 

представляет нам классификацию всех современных 

и вымерших видов, соединяющую их в 

соподчиненные друг другу группы.

• Из многих побегов, которые расцвели, когда дерево 

еще не пошло в ствол, сохранилось всего два или 

три, которые разрослись теперь в большие ветви, 

несущие остальные веточки; так было и с видами, 

живущими в давно прошедшие геологические 

периоды, — только немногие из них оставили по 

себе еще ныне живущих модифицированных 

потомков. 

• Как почки в процессе роста дают начало новым 

почкам, а эти, если только сильны, разветвляются и 

заглушают многие слабые ветви, так, полагаю, было 

при воспроизведении и с великим Древом Жизни, 

наполнившим своими мертвыми опавшими сучьями 

кору земли и покрывшим ее поверхность своими 

вечно расходящимися и прекрасными ветвями.



Видообразование и высшие таксоны

• Известные в настоящее время факторы 
эволюции, т.е. мутации, комбинации и 
подбор, вполне удовлетворительно 
объясняют по нашему мнению, 
эволюционное происхождение всех 
низших систематических единиц –
элементарных видов, племен и 
подвидов ..

• Однако для объяснения теми же 
самыми причинами особенностей 
высшего, так сказать родового 
характера (понимая под родом не 
только собственно виды, но и 
семейства, отряды, классы и т.д.) у нас 
нет решительно никаких оснований. 

• Эти различия выражаются , 

• во-первых, в различной изменчивости 
родовых особенностей, с одной 
стороны, и видовых, с другой;

• Во-вторых, родовые признаки 
отличаются от видовых и временем 
своего проявления при развитии 
организмов, 

• В-третьих, наконец, приходится 
признать, что и носителями родовых 
особенностей являются совсем особые 
зачатки, чем те гены, которые 
сосредоточены в хроматине половых 
клеток, и заключают в себе особенности 
видов, подвидов и других низших 
единиц систематики.

• Все это заставляет меня признать, что 
«роды» произошли иным путем, чем 
«виды».

Ю.А.Филипченко. Эволюционная идея в биологии. М. Наука, 1977, стр. 191-192



Угадай животное



Угадай животное



The tree of life should perhaps be called the 
coral of life, base of branches dead; so that 
passages cannot be seen. 

Darwin, C. R. Notebook B: [Transmutation of 
species (1837-1838)] p.25, 36



«Когда я рассматриваю все существа как 
прямых потомков существ, живших задолго 
кембрийской  эпохи, они 
облагораживаются в моих глазах». 
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Бабушка надвое поделилась





3 000 000 000





Microfossils from 3.5 BYBP 





Стремление к прогрессу или бегство 
от конкуренции



2 500 000 000







Приобретения эукариот

• Ядро – цитоплазма – компартментализация
- сложные формы

• Секс – плановая рекомбинация - мейоз



Endless forms most beautiful and most 
wonderful evolved.



Параллельная (?) эволюция мейоза 

• Митоз

• Спорадическая диплоидизация (эдо или 
слияние)

• Спаривание гомологов (через репарацию)

• Парамейоз (задержка разделения 
хроматид

• Восстановление гаплоидности

• Дипло-гапло цикл



Spo11/Rad51

MSH4

MLH1

How  it  has  evolved?

Prokaryotic TOP6A Prokaryotic RecA

Prokaryotic MutS

Prokaryotic MutL

DNA cutting:
from ancient 
replication

Ends 
alignment:

from ancient 
segregation

Conversion  and 
crossingover:
from ancient 

mismatch repair

Rad51 and 
heteroduplexes

from ancient 
recombination/repair

Chiasmata:
from somatic cell 

cohesion 
mechanism

Segregation:
from somatic cell 

segregation 
mechanism



СК - одинаковые структуры из разных белков 



1 500 000 000



Параллельное возникновение многоклеточных



Параллельное возникновение многоклеточных



Эволюционный переход от пространственной 

к временной дифференцировке



Одноклеточное размножение –Да!
Почкование – Нет!

• Начало с чистого  листа

• Таймер 

• Предотвращение конфликта генетически гетерогенных 
клеток





Геометрия развития



Эмбриология – градиенты, 
координаты, и переключатели 





Венд



Венд



700 000 000



Кембрий





Figure 2: Soft-bodied presumed fossil 
chordates and vertebrates, from the Cambrian 
(green), Silurian (pink), Devonian (yellow) and 
Carboniferous (purple) periods.

From Facts and fancies about early fossil chordates and

vertebrates

•Philippe Janvier

Nature

520,

483–489

(23 April 2015)

doi:10.1038/nature14437

http://www.nature.com/nature/journal/v520/n7548/full/nature14437.html
http://www.nature.com/nature/journal/v520/n7548/fig_tab/nature14437_F2.html#auth-1




Скорость эволюции
Постепенность и скачки

Постепенно
Скачком



Скорость эволюции
Постепенность и скачки

Постепенно
Скачком



Кембрийский взрыв



Эмбриология



После кембрия
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Из плавника в лапу



Тиктаалик





350 000 000





300 000 000







Ароморфозы и идиоадаптации

Мятеж не может быть удачен, тогда бы звался он иначе…
Пройдет много лет, и полковник Аурелиано Буэндиа, стоя у стены в ожидании 

расстрела, вспомнит тот далекий вечер, когда отец взял его с собой посмотреть 
на лед. 







Перья сначала служили для красоты, а для полета 
пригодились позже

• В Китае найдены остатки еще 
одного оперенного динозавра. 
Животное размером с голубя, 
получившее название 
Epidexipteryx, жило раньше 
знаменитого археоптерикса и не 
умело летать, хотя и было с ног 
до головы покрыто перьями. 
На коротком хвосте 
эпидексиптерикса было четыре 
необычайно длинных пера, 
похожих на перья современных 
райских птиц. Скорее всего, эти 
перья играли роль украшений, 
привлекающих самок, и 
развились под действием 
полового отбора



Из чешуи в перо



Из челюсти в клюв

Bhullar et al(2015) Evolution: n/a-n/a.



Из челюсти в клюв

Bhullar et al(2015) Evolution: n/a-n/a.



Из челюсти в клюв

Bhullar et al(2015) Evolution: n/a-n/a.



Из челюсти в клюв

Bhullar et al(2015) Evolution: n/a-n/a.



Монофилия, полифилия, парафилия







Вымирания



http://animaldiversity.ummz.umich.edu/site/resources/james_dowlinghealey/grmalaymousedeer1.jpg/view.html


Однопроходные



http://animaldiversity.ummz.umich.edu/site/resources/james_dowlinghealey/grmalaymousedeer1.jpg/view.html


Сумчатые
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Дивергенция, конвергенция, 
параллелизм

Д
Д
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Д
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Конвергенция или что будет если 
повторить эволюцию



Конвергенция или параллелизм



IchthyosaurCommon dolphin

Конвергенция или параллелизм



Молекулярная конвергенция

Филогенетические деревья гена Otof млекопитающих, построенные на основе 
сравнения нуклеотидных последовательностей (слева) и на основе сравнения 
несинонимических замен и последовательностей аминокислот (справа). Красным 
обозначены виды способные к эхолокации, черным – не способные. По (Shen et al., 
2012). модифицировано. 
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Comparative and demographic analysis of orang-utan
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Дивергенция приматов
млн. лет

Chimp genome: Branching out
Carina Dennis
Nature 437, 17-19(1 September 2005)



http://www.open.ac.uk/darwin/devolve-me.php
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