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Èññëåäîâàíà ôèëîãåíèÿ âèäîâ-äâîéíèêîâ ãðóïïû Drosophila virilis íà îñíîâå èçìåí-
÷èâîñòè ïÿòè ÿäåðíûõ è ìèòîõîíäðèàëüíûõ ãåíîâ: Adh, NonA, Fu, Ras1 è 16S-12S ðÐÍÊ.
Ïðåäëîæåíà ìîäåëü äëÿ îöåíêè íåðàâíîìåðíîñòè íàêîïëåíèÿ çàìåí â ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ëè-
íèÿõ ãðóïïû âèäîâ ïî ïðîèçâîëüíîìó ÷èñëó ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ÄÍÊ ñ ó÷åòîì ìíîæåñò-
âåííûõ, ïàðàëëåëüíûõ è îáðàòíûõ çàìåí. Ðåêîíñòðóèðîâàíû ïåðèîäû íåðàâíîìåðíîãî õîäà
ìîëåêóëÿðíûõ ÷àñîâ â ãðóïïå âèäîâ virilis è ïîñòðîåíî ôèëîãåíåòè÷åñêîå äåðåâî äàííîé
ãðóïïû íà îñíîâå íåéòðàëüíîé èçìåí÷èâîñòè.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: ýâîëþöèÿ, ìîëåêóëÿðíûå ÷àñû, íåéòðàëüíàÿ èçìåí÷èâîñòü, Drosophila
virilis.

Â ðàáîòàõ ïî îöåíêå ñêîðîñòè íàêîïëåíèÿ èç-
ìåí÷èâîñòè â ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ ÿäåðíûõ Adh,

NonA, Fu, Ras1 è 16S-12S ðÐÍÊ ìèòîõîíäðèàëüíûõ
ãåíîâ ìû ïîêàçàëè íàðóøåíèå õîäà ìîëåêóëÿðíûõ
÷àñîâ â áîëüøèíñòâå ýâîëþöèîííûõ ëèíèé ãðóïïû
âèäîâ-äâîéíèêîâ Drosophila virilis [1, 2]. Ïðè ýòîì
íåðàâíîìåðíîñòü õîäà ìîëåêóëÿðíûõ ÷àñîâ áûëà
õàðàêòåðíà äëÿ êîíñåðâàòèâíûõ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòåé ãåíîâ 16S-12S ðÐÍÊ è Ras1, çàìåíû â êîòî-
ðûõ ïðåèìóùåñòâåííî íåéòðàëüíû [3—5]. Ðàíåå ñ
ïîìîùüþ ìàòåìàòè÷åñêîãî ìîäåëèðîâàíèÿ áûëà îöå-
íåíà ðîëü ïîçèòèâíîãî îòáîðà, äåéñòâóþùåãî íà
ëîêóñ [6]: èíòåíñèâíûé íàïðàâëåííûé îòáîð äîë-
æåí ñïîñîáñòâîâàòü áîëåå ðàâíîìåðíûì òåìïàì ìî-
ëåêóëÿðíîé ýâîëþöèè. Ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå ñî-
ãëàñóþòñÿ ñ âûâîäàìè Êàòëåðà [6]. Èìåííî ëîêóñû,
ïîäâåðãàþùèåñÿ äåéñòâèþ ïîçèòèâíîãî îòáîðà, ìî-
ãóò áûòü áîëåå ïðåäïî÷òèòåëüíûìè äëÿ ïðîâåäåíèÿ
ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îöåíîê. Îäíàêî íàïðàâëåííûé
îòáîð ïî ïðèçíàêàì, èìåþùèì âûðàæåííûé àäàï-
òèâíûé õàðàêòåð, ìîæåò ïðèâîäèòü ê íàêîïëåíèþ
êîíâåðãåíòíûõ çàìåí — ãîìîïëàçèé â ñëó÷àå ôîð-
ìèðîâàíèÿ íåçàâèñèìûõ àäàïòàöèé ê ñõîäíûì óñëî-
âèÿì ó âèäîâ, íå âõîäÿùèõ â ìîíîôèëåòè÷åñêóþ
ãðóïïó. Î÷åâèäíî, ýòà èçìåí÷èâîñòü ñâÿçàíà â çíà-
÷èòåëüíîé ñòåïåíè ñ íåñèíîíèìè÷íûìè çàìåíàìè,
õîòÿ íåëüçÿ ïîëíîñòüþ èñêëþ÷èòü è íàêîïëåíèÿ
ãîìîïëàçèé â îáëàñòè ïðîìîòîðà. Äëÿ òîãî ÷òîáû
èñêëþ÷èòü âëèÿíèå îòáîðà ïðè ïîñòðîåíèè ôèëîãå-
íèé, ìû ïðåäëàãàåì èñïîëüçîâàòü èñêëþ÷èòåëüíî
“ìîë÷àùèå” ñàéòû, â òîì ÷èñëå 4-êðàòíî âûðîæ-
äåííûå ïîçèöèè íóêëåîòèäîâ è íåêîäèðóþùèå ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ.

Çàäà÷åé ðàáîòû áûëà ðàçðàáîòêà àëãîðèòìà òî÷-
íîé îöåíêè ðàâíîìåðíîñòè íàêîïëåíèÿ çàìåí â
ýâîëþöèîííûõ ëèíèÿõ ñðàâíèâàåìûõ âèäîâ ïî ïðî-

èçâîëüíîìó ÷èñëó ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, ïîñòðîåíèå
ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äðåâà íà îñíîâå íåéòðàëüíîé
èçìåí÷èâîñòè íà ïðèìåðå äðîçîôèë ãðóïïû virilis è
ðåêîíñòðóêöèÿ ïåðèîäîâ íàðóøåíèÿ ðàâíîìåðíîãî
õîäà ìîëåêóëÿðíûõ ÷àñîâ â ýâîëþöèîííûõ ëèíèÿõ
äàííîé ãðóïïû âèäîâ.

Èñïîëüçóåìûé òðàäèöèîííî â êà÷åñòâå ìåðû
ñêîðîñòè íàêîïëåíèÿ çàìåí èíäåêñ äèñïåðñèè R(T),
ðàâíûé ÷àñòíîìó äèñïåðñèè ÷èñëà çàìåí íà èõ
ñðåäíåå ÷èñëî, íå äîëæåí äîñòîâåðíî îòëè÷àòüñÿ îò
åäèíèöû â ñëó÷àå íåéòðàëüíîé ýâîëþöèè. Ñóùåñò-
âóþò ôîðìàëüíûå ôàêòîðû, ïðèâîäÿùèå ê ñìåùåíèþ
îöåíîê R(T). Ýòî ÷èñëî óçëîâ ôèëîãåíåòè÷åñêîãî
äåðåâà èëè ñòåïåíü îòëè÷èÿ êîíêðåòíîé ôèëîãåíèè
îò ôèëîãåíèè “çâåçäû”, ñêîðîñòü ñìåíû ïîêîëåíèé
â ðàçíûõ ðîäîñëîâíûõ, íåäîó÷åò ïàðàëëåëüíûõ è
ìíîæåñòâåííûõ çàìåí â ñðàâíèâàåìûõ ïîñëåäîâàòå-
ëüíîñòÿõ è äð. Ìåòîäû îöåíêè âåëè÷èíû âçâåøåí-
íîãî èíäåêñà äèñïåðñèè áûëè ðàçðàáîòàíû Ãèëåñ-
ïè [7] è Áàëìåðîì [8]. Ýòè ìåòîäû ïðèëîæèìû ê
ðàçíûì èñõîäíûì äàííûì è ó÷èòûâàþò ðàçíûå
ôàêòîðû. Ãèëåñïè ïðåäëîæèë èñïîëüçîâàòü ïîïðàâ-
êó íà “ýôôåêòû ïðîèñõîæäåíèÿ”, îáùèå äëÿ ðàç-
íûõ ëîêóñîâ îäíîãî ãåíîìà. Áàëìåð ââåë ïîïðàâ-
êó — êîýôôèöèåíò èíôëÿöèè — íà ÷ðåçìåðíîå
óâåëè÷åíèå R(T), âîçíèêàþùåå ïðè èñïîëüçîâàíèè
ñëîæíûõ ìîäåëåé, ó÷èòûâàþùèõ ìíîæåñòâåííûå
çàìåíû. Íàìè áûë ðàçðàáîòàí è ïðèìåíåí íîâûé
ìåòîä, îáúåäèíÿþùèé îáå ïîïðàâêè.

Ìåòîä íåâçâåøåííîãî èíäåêñà äèñïåðñèè (R(T)),
ñ ïîïðàâêîé íà êîýôôèöèåíò èíôëÿöèè. Îöåíèâàåòñÿ
îòäåëüíî äëÿ êàæäîãî èç k ëîêóñîâ è êàæäîé ïàðû âè-
äîâ i-j, R T i j lat( ) inf .� � ( ) ( ) ( ),( )s S v s c sa� � � �2 4 1
ãäå v è c — îáîáùåííûå îöåíî÷íûå ïîêàçàòåëè
Var(dij) è Cov(dij, dik) äëÿ êàæäîé i-é ðîäîñëîâíîé
(ïî Áàëìåðó) ñîîòâåòñòâåííî, d — ðàññòîÿíèå ìåæ-
äó ñîîòâåòñòâóþùèìè ýâîëþöèîííûìè ëèíèÿìè,
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ãäå ai — ÷èñëî çàìåí íà îäèí íóêëåîòèä â äàííîé
ðîäîñëîâíîé, a — ñðåäíåå ÷èñëî çàìåí íà îäèí
íóêëåîòèä âî âñåõ ðàññìàòðèâàåìûõ ýâîëþöèîííûõ
ëèíèÿõ. Âàðèàöèîííî-êîâàðèàöèîííóþ ìàòðèöó ýòèõ
ïîêàçàòåëåé, êàê ïîêàçàë Áàëìåð, ìîæíî îïðåäå-
ëèòü ñ âûñîêîé òî÷íîñòüþ ïî ñòàíäàðòíûì ôîðìó-
ëàì ñëîæåíèÿ äèñïåðñèé è êîâàðèàöèé íåçàâèñè-
ìûõ ëèíåéíûõ ôóíêöèé, ïðèíèìàÿ çíà÷åíèÿ äèñ-
ïåðñèé è êîâàðèàöèé ðàññòîÿíèé ìåæäó âèäàìè çà
ïåðâè÷íûå äàííûå:

Var d Var w dij i ij( )�
�

�

�
�

	




�
���

� �
� �

� �w Var d w w Cow d di ij i j ij ik
i

i

i j

2

1

( ) ( , ),

Cov d d Cov w d u dij ik i ij i ij( , ) ,�
�

�

�
�

	




�
��� �

� �
� �

� �w u Var d w u Cow d di i ij i j ij ik
i i j

( ) ( , ),
1

ãäå wi, wj è ui, uj — âåñà ðàññòîÿíèé dij, dik â i-é ðî-
äîñëîâíîé.

Ñòàíäàðòíûå çíà÷åíèÿ âåñîâ (wi, wj è ui, uj) âõî-
äÿò â ôîðìóëû äèñïåðñèè è êîâàðèàöèè ðàññòîÿ-
íèé äëÿ äàííîé ýâîëþöèîííîé ëèíèè “i” ñ ïîëî-
æèòåëüíûì çíàêîì è çíà÷åíèåì wi = 1/(s – 1) äëÿ
âñåõ ðàññòîÿíèé ìåæäó âèäîì “i” è îñòàëüíûìè âè-
äàìè è ñ îòðèöàòåëüíûì çíàêîì è çíà÷åíèåì wi =
= 1/(s – 1)(s – 2) äëÿ âñåõ îñòàëüíûõ ðàññòîÿíèé.

Ïîêàçàòåëü èíäåêñà äèñïåðñèè äëÿ äàííîé ýâî-
ëþöèîííîé ëèíèè R(T)i inflat îïðåäåëÿåòñÿ êàê ñðåä-
íåå ïî âñåì ïàðàì, îáðàçóåìûì äàííûì âèäîì, êàê
äëÿ îäíîãî ëîêóñà, òàê è ïî âñåì ëîêóñàì. Ñòàòè-
ñòèêà χ2 = (s – 2)Sa/(v + (s – 4)c) îïðåäåëÿåòñÿ äëÿ
èñêîìîãî ïîêàçàòåëÿ R(T)i-j inflat ïî èíäèâèäóàëü-
íûì çíà÷åíèÿì äèñïåðñèè è êîâàðèàöèè êàæäîé ýâî-
ëþöèîííîé ëèíèè êàæäîãî àíàëèçèðóåìîãî ëîêóñà.
Ïîëüçóÿñü ñâîéñòâîì àääèòèâíîñòè íåçàâèñèìûõ
ðàñïðåäåëåíèé χ2, ìû ìîæåì ïîëó÷èòü îöåíêó äëÿ
óñðåäíåííûõ ïî âñåì ëîêóñàì çíà÷åíèé R(T)i-j inflat.,
äëÿ âñåõ ïàð äàííîãî âèäà è âíåøíèõ ïî îòíî-
øåíèþ ê íåìó, èñïîëüçóÿ ñóììû ñîîòâåòñòâóþùèõ
ñòàòèñòèê χ2 è ñóììû èõ ñòåïåíåé ñâîáîäû, ïðè
ýòîì íåîáõîäèìî âìåñòî àðãóìåíòà ôóíêöèè x èñ-
ïîëüçîâàòü àðãóìåíò nx.

Ìåòîä âçâåøåííîãî R(T) ñ ïîïðàâêîé íà êîýô-
ôèöèåíò èíôëÿöèè. Äàííûé ïîêàçàòåëü îöåíèâàåòñÿ
îòäåëüíî äëÿ êàæäîãî èç k ëîêóñîâ è êàæäîé ïàðû
âèäîâ i-j. Âåñà ωi îïðåäåëÿþòñÿ ïî ñðåäíèì ai äëÿ
âñåõ k ëîêóñîâ:
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Â ñîîòâåòñòâèè ñî ñâîéñòâàìè äèñïåðñèè è
êîâàðèàöèè äëÿ ïðîèçâîëüíûõ ñëó÷àéíûõ âåëè÷èí
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îïðåäåëåííóþ âàðèàöèîííî-êîâàðèàöèîííóþ ìàò-
ðèöó, ïîëó÷åííóþ äëÿ íåâçâåøåííûõ çíà÷åíèé ñðåä-
íåãî ÷èñëà çàìåí íà îäèí íóêëåîòèä ai, âîñïîëü-
çóåìñÿ ñâîéñòâàìè äèñïåðñèè è êîâàðèàöèè è ðàç-
äåëèì çíà÷åíèÿ ìàòðèöû íà ñîîòâåòñòâóþùèå èì
âåñîâûå êîýôôèöèåíòû. Ñîîòâåòñòâåííî ïîëó÷àåì:
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Èíäåêñ äèñïåðñèè äëÿ i-é ýâîëþöèîííîé ëè-
íèè R(T)i inflat., weight òàêæå îïðåäåëÿåòñÿ êàê ñðåä-
íåå ïî âñåì ïàðàì, îáðàçóåìûì äàííûì âèäîì.

Ðåçóëüòàòû ïðèìåíåíèÿ ïðåäëîæåííûõ àëãî-
ðèòìîâ äëÿ îöåíêè èíäåêñà äèñïåðñèè ïî ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòÿì ïÿòè ãåíîâ â ýâîëþöèîííûõ ëèíèÿõ
âèäîâ ãðóïïû virilis ïîäòâåðäèë ñäåëàííûå ðàíåå âû-
âîäû. Âûñîêîïîëèìîðôíûé ëîêóñ Adh, ñâÿçàííûé
ñ ïèùåâûìè àäàïòàöèÿìè ê áðîäÿùèì ñóáñòðàòàì è
íàõîäÿùèéñÿ ïîä äåéñòâèåì ïîëîæèòåëüíîãî îòáî-
ðà, èìååò íàèìåíüøèé èíäåêñ äèñïåðñèè, à êîíñåð-
âàòèâíàÿ ïîñëåäîâàòåëüíîñòü 12S-16S ðÐÍÊ ãåíîâ
ìòÄÍÊ — íàèáîëüøèé. Ñðåäè ÿäåðíûõ ãåíîâ íàè-
áîëüøåå çíà÷åíèå ïîëó÷åíî äëÿ âûñîêîêîíñåðâà-
òèâíîãî è îáëàäàþùåãî èñêëþ÷èòåëüíî íèçêèì ïî-
ïóëÿöèîííûì ïîëèìîðôèçìîì ãåíà Ras1. Ðåçóëüòà-
òû àíàëèçà ãåíåòè÷åñêèõ ðàññòîÿíèé, ðàññ÷èòàííûõ
ïî çàìåíàì â íåéòðàëüíûõ ïîçèöèÿõ îáùåé ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè ïÿòè èññëåäóåìûõ ãåíîâ (4-êðàòíî
âûðîæäåííûå ïîçèöèè íóêëåîòèäîâ êîäèðóþùèõ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé è íåêîäèðóþùèå ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè ÄÍÊ) äëÿ ïàð ýâîëþöèîííûõ ëèíèé ïðåä-
ñòàâëåíû íà ðèñ. 1.

Âèäû D. borealis, D. montana, D. lacicola è D. fla-
vomontana ñóáôèëàäû montana èìåþò íàèáîëåå íèç-
êèå è ñõîäíûå ìåæäó ñîáîé ïîêàçàòåëè R(T). Ýòî
ñâèäåòåëüñòâóåò î ñõîäíîé ðàâíîìåðíîé ñêîðîñòè
ìîëåêóëÿðíîé ýâîëþöèè â ýâîëþöèîííûõ ëèíèÿõ
ýòèõ âèäîâ. Ïðè ýòîì D. flavomontana èìååò ñàìûå
íèçêèå çíà÷åíèÿ R(T). Çíà÷åíèÿ R(T) â ïàðàõ,
âêëþ÷àþùèõ âèä D. virilis, ÿâëÿþòñÿ ìàêñèìàëüíû-
ìè, ÷òî ïðåäïîëàãàåò íàèáîëåå ñóùåñòâåííûå íàðó-
øåíèÿ ðàâíîìåðíîñòè õîäà ìîëåêóëÿðíûõ ÷àñîâ â
ýâîëþöèîííîé ëèíèè D. virilis. Îñòàëüíûå âèäû äàí-
íîé ôèëàäû virilis òàêæå èìåþò áîëåå âûñîêèå èí-
äåêñû äèñïåðñèè ïî ñðàâíåíèþ ñ âèäàìè èç äðóãîé
ôèëàäû. Ýòî ñâèäåòåëüñòâóåò î çíà÷èòåëüíûõ èçìå-
íåíèÿõ ñêîðîñòè ìîëåêóëÿðíîé ýâîëþöèè íà âñåõ
ýòàïàõ ðàñõîæäåíèÿ âèäîâ ôèëàäû virilis. Ïðè ñðàâ-
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íåíèè ïðåäñòàâèòåëåé ôèëàäû virilis è ñóáôèëàäû
montana ïîëó÷åíû ìèíèìàëüíûå çíà÷åíèÿ R(T).
Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî íà ðàííèõ ýòàïàõ äèâåðãåíöèè îò
îáùåãî ïðåäêà ìîëåêóëÿðíûå ÷àñû øëè áîëåå ðàâ-
íîìåðíî, ÷åì íà ïîçäíèõ ýòàïàõ. Âèäû — ïðåäñòà-
âèòåëè ñóáôèëàäû kanekoi (D. kanekoi, D. ezoana è
D. littoralis) — èìåþò áîëåå ñëîæíóþ êàðòèíó ðàñïðå-
äåëåíèÿ èíäåêñà äèñïåðñèè R(T). Ìèíèìàëüíûå çíà-
÷åíèÿ ïîêàçàòåëÿ õàðàêòåðíû äëÿ D. ezoana. Âèäû
D. littoralis è D. kanekoi ïðè ñðàâíåíèè ìåæäó ñîáîé
äåìîíñòðèðóþò ïðîìåæóòî÷íîå çíà÷åíèå R(T) ≈ 2,5,
à ïðè ñðàâíåíèè ñ ïðåäñòàâèòåëÿìè äðóãèõ ñóáôè-
ëàä — ïðîòèâîïîëîæíûå çíà÷åíèÿ. Òàê, D. littoralis

èìååò ïîêàçàòåëè 3,12 < R(T) < 3,82 ïðè ñðàâíåíèè
ñ ïðåäñòàâèòåëÿìè ôèëàäû virilis, ÷òî ñóùåñòâåííî
âûøå àíàëîãè÷íûõ ïîêàçàòåëåé D. kanekoi — îò 2,8
äî 3,3. Íàîáîðîò, ïðè ñðàâíåíèè ýòèõ âèäîâ ñ ïðåä-
ñòàâèòåëÿìè ñóáôèëàäû montana çíà÷åíèÿ R(T) ñó-
ùåñòâåííî íèæå è áëèçêè äëÿ îáîèõ âèäîâ (ìàê-
ñèìàëüíûå çíà÷åíèÿ — 2,0 äëÿ D. littoralis è 2,3 äëÿ
D. kanekoi).

Ó÷èòûâàÿ íàèáîëåå âåðîÿòíóþ òîïîëîãèþ äåðå-
âà (ðèñ. 2), ïîñòðîåííîãî ìåòîäîì ìàêñèìàëüíîé
ýêîíîìèè ïî îáùåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè âñåõ ïÿòè
ãåíîâ ñ ó÷åòîì èçìåí÷èâîñòè, áëèçêîé ê íåéòðàëü-
íîé (4-êðàòíî âûðîæäåííûå ïîçèöèè íóêëåîòèäîâ
êîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé è íåêîäèðóþùèå
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ), ìîæíî ñäåëàòü ñëåäóþ-
ùèå âûâîäû. Äåéñòâèå îòáîðà íà èçó÷åííûå ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè èñêëþ÷åíî â ñèëó èñïîëüçîâàííîãî
áëèçêîé ê íåéòðàëüíîé èçìåí÷èâîñòè è âåñîâûõ

êîýôôèöèåíòîâ Ãèëåñïè, ïîýòîìó íåðàâíîìåðíàÿ
ñêîðîñòü íàêîïëåíèÿ çàìåí ìîæåò áûòü ñâÿçàíà ñ
âëèÿíèåì ãåíåòèêî-àâòîìàòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ. Îäíè
è òå æå êëèìàòè÷åñêèå óñëîâèÿ ìîãëè ïî-ðàçíîìó
âëèÿòü íà âèäû-äâîéíèêè äðîçîôèë ãðóïïû virilis
â ñèëó óæå ñëîæèâøèõñÿ àäàïòàöèé, âðåìåíè ðàñ-
ïðîñòðàíåíèÿ ïî àðåàëó è ðàçëè÷íîé ýôôåêòèâíî-
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Ðèñ. 1. Èçìåíåíèÿ R(T)i-j inflat., weight ó âèäîâ, îòíîñÿùèõñÿ ê îä-
íîé ôèëàäå èëè ñóáôèëàäå: a — ýâîëþöèîííûå ëèíèè âèäîâ
ôèëàäû virilis (D. virilis, D. lummei, D. novamexicana); á — ýâîëþöè-
îííûå ëèíèè âèäîâ ñóáôèëàäû montana ôèëàäû montana (D. mon-
tana, D. flavomontana, D. lacicola, D. borealis); â — ýâîëþöèîííûå
ëèíèè âèäîâ ñóáôèëàäû kanekoi ôèëàäû montana (D. kanekoi,
D. ezoana, D. littoralis). Âèäû îáîçíà÷åíû äâóìÿ ïåðâûìè áóêâàìè
âèäîâîãî íàçâàíèÿ. Èíäåêñû R(T) ðàññ÷èòàíû ïî çàìåíàì â íåé-
òðàëüíûõ ñàéòàõ (4-êðàòíî âûðîæäåííûå ïîçèöèè íóêëåîòèäîâ
êîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé è íåêîäèðóþùèå ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòè ÄÍÊ) îáùåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ïÿòè ÿäåðíûõ è ìè-
òî-

Ðèñ. 2. Äåíäðîãðàììà ãåíåòè÷åñêèõ ðàññòîÿíèé, ïîëó÷åííûõ ïî
îáùåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ãåíîâ: Adh, NonA, Fu, Rasl è 16S-12S
pÐÍÊ ñ ó÷åòîì èçìåí÷èâîñòè, áëèçêîé ê íåéòðàëüíîé (4-êðàòíî
âûðîæäåííûå ïîçèöèè íóêëåîòèäîâ êîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé è íåêîäèðóþùèå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ), ìåæäó âè-
äàìè-äâîéíèêàìè ãðóïïû virilis, ïîñòðîåííàÿ ìåòîäîì ìàêñè-
ìàëüíîé ýêîíîìèè. ×èñëà â óçëàõ äåðåâà îáîçíà÷àþò èíäåêñû
áóòñòðåï-ïîääåðæêè. Òå — õðîìîñîìíàÿ ôîðìà texana âèäà Dro-
sophila americana — îäíîãî èç âèäîâ-äâîéíèêîâ ãðóïïû virilis,

âõîäÿùåãî â îäíîèìåííóþ ôèëàäó



ñòè äåéñòâèÿ ãåíåòèêî-àâòîìàòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ â
ïîïóëÿöèÿõ èññëåäóåìûõ âèäîâ. Íàïðèìåð, ðàçíûå
âèäû ãðóïïû virilis ìîãëè ïðîõîäèòü ÷åðåç ðàçíîå
êîëè÷åñòâî “áóòûëî÷íûõ ãîðëûøåê”.

* * *
Ðàáîòà ïîääåðæàíà Ðîññèéñêèì ôîíäîì ôóíäà-

ìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ãðàíò ¹ 09-04-01745).
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ESTIMATION OF THE RATE OF MOLECULAR CLOCK
IN LINEAGES OF THE DROSOPHILA VIRILIS SPECIES GROUP

A.M. Kulikov, O.E. Lazebny, E.Yu. Rybakova

Phylogeny of the Drosophila virilis species group is studied on the base of five nuclear and mi-

tochondrial genes: Adh, NonA, Fu, Ras1 è 16S-12S rRNA. Mathematical simulation to estimate

uneven accumulation of replacements in lineages of closely related species using arbitrary number of

sequences was suggested. It accounts for multiple, parallel and reverse mutations. Periods of evoluti-

on with irregular rates in the virilis species group were reconstructed. Phylogeny tree for the group

given on the base of neutral variability was constructed.

Key words: evolution, molecular clock, neutral variability, Drosophila virilis.
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