
В
разных науках инверсиями

называют вещи, не имею�

щие ничего общего друг

с другом. Так,  в драматургии

инверсия — прием, демонстри�

рующий исход конфликта в на�

чале пьесы. Если мы начнем эту

статью словами «Прочитав эту

статью, вы поймете,  к каким

драматическим последствиям

может привести поворот куска

хромосомы на 180°», это и бу�

дет иллюстрацией драматурги�

ческой инверсии. Но наша ста�

тья посвящена не драматичес�

ким, а хромосомным инверси�

ям. Как вы уже догадались, они

представляют собой именно

повороты кусков хромосом на

180°, поэтому мы начнем с того,

что напомним, как устроены

хромосомы.

Устройство хромосомы
Хромосома — это комплекс

ДНК и белков: ДНК содержит ге�

нетическую информацию, не�

обходимую для создания и

функционирования организма,

а белки упаковывают ДНК, при�

чем неравномерно — одни рай�

оны более плотно, чем другие.

Кроме того, в ходе клеточного

цикла плотность упаковки ме�

няется. Перед началом клеточ�

ного деления хромосомы ком�

пактизуются.

Каждая хромосома содержит

центромеру — особый участок

ДНК, к которому прикрепляются

специфические белки, а к ним,

в свою очередь, — нити верете�

на клеточного деления. Концы

хромосомы защищены теломе�

рами. Между центромерой и те�

ломерой находится так называ�

емое плечо хромосомы. Поло�

жение центромеры определяет

тип хромосомы: если центроме�

ра на конце хромосомы, она на�

зывается акроцентрической,

или акроцентриком, а если цен�

тромера где�то посредине — ме�

тацентрической, или метацент�

риком (рис.1).

Набор хромосом (кариотип)

служит надежной характеристи�

кой видовой принадлежности

животных и растений. Постоян�

ство кариотипа и стабильную

передачу в ряду клеточных по�

колений и от родителей к по�

томкам обеспечивают два заме�

чательно точных процесса —

митоз и мейоз соответственно.

Митоз проходят в школе и с за�

видной регулярностью описы�

вают в научно�популярных ста�

тьях о хромосомах, поэтому мы
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не станем про него говорить.

Мейоз тоже проходят в школе,

и один из нас только в журнале

«Природа» рассказывал о нем по

крайней мере три раза, послед�

ний раз в статье про рекомбина�

цию [1]. О современных дости�

жениях в области молекулярной

биологии и эволюции мейоза

читатель может прочитать в ста�

тье Ю.Ф.Богданова [2]. Однако

процесс этот настолько красив

и настолько важен для понима�

ния того, как возникают хромо�

сомные инверсии, отчего одни

из них вскоре утрачиваются,

а другие размножаются в попу�

ляциях, т.е. для понимания всей

этой статьи, что мы напомним

его основные события (рис.2).

Механика мейоза

Перед первым делением мейоза

происходят два важных собы�

тия — синапсис (сближение го�

мологичных хромосом) и ре�

комбинация хромосом. Синап�

сис начинается с того, что кон�

цы гомологичных хромосом,

скользя по ядерной мембране,

собираются в одной точке. Хро�

мосомы, оказываясь поблизости

друг от друга, приступают к вза�

имному опознанию, которое,

видимо, идет в два этапа. Первое

приблизительное может проис�

ходить по принципу штрих�ко�

дов. Поскольку набор хромо�

сомных белков и характер их

связывания с ДНК во многом оп�

ределяется последовательнос�

тью нуклеотидов, каждая хромо�

сома отличается индивидуаль�

ным штрих�кодом — специфич�

ным распределением белков.

Так как гомологичные хромосо�

мы в основном сходны по по�

следовательностям ДНК, они

должны иметь сходные штрих�

коды. Значит, грубое распозна�

вание может быть достигнуто

простым их совмещением.

Процесс тонкого опознания

и синапсиса хромосом, нераз�

рывно связанный с рекомбина�

цией, начинается с возникнове�

ния множественных двунитевых

разрывов в ДНК мейотических

Рис.1. Схема организации хромосомы.

Рис.2. Основные события мейоза. Гомологичные хромосомы обозначены разными цветами.



МОЛЕКУЛЯРНАЯ ГЕНЕТИКА

П Р И Р О Д А  •  № 1  •  2 0 1 1 2211

хромосом. В их соединении

активно участвует белок Rad51.

Он связывается со свободными

концами разорванных ДНК

и внедряет их в ДНК гомоло�

гичных хромосом, одновремен�

но расплетая ДНК�мишень. Най�

дя комплементарный участок,

внедрившаяся нить ДНК спари�

вается с ним. Тонкое опознание

заканчивается, когда количест�

во связок между ДНК пары гомо�

логичных хромосом достигает

критического уровня. Синапсис

инициируется в нескольких

точках. Затем хромосомы с по�

мощью белкового комплекса,

работающего как застежка�мол�

ния, соединяются по всей длине,

уже не обращая внимания на го�

мологию.

Большая часть связок между

ДНК, возникших при поиске го�

мологии, разрезается и сшивает�

ся таким образом, что восстанав�

ливается исходное состояние

цепей ДНК (безобменный путь).

У всех изученных млекопитаю�

щих только небольшая часть свя�

зок (меньше 10%) сшивается

крест�накрест (обменный путь),

при этом ДНК одного из гомоло�

гов в пункте обмена соединяется

с ДНК другого. В этом процессе

участвует специфический белок

репарации MLH1. Это и есть точ�

ки рекомбинации, в которых

происходит переключение с од�

ного гомолога на другой. В мей�

оз хромосомы вступили в таком

виде, в каком были получены от

родителей, а выйдут они из мей�

оза уже рекомбинантными. В ма�

теринской хромосоме будет

часть отцовской, а в отцов�

ской — часть материнской.

Изготовление инверсии
Как ни удивительно, но в абсо�

лютном большинстве половых

клеток синапсис хромосом про�

исходит очень точно: ген к гену.

Однако мы хорошо знаем, что

гены — это минорный компо�

нент геномов млекопитающих.

В основном хромосомы напол�

нены повторенными последова�

тельностями, в том числе мо�

бильными генетическими эле�

ментами, которые способны ко�

пироваться и встраиваться

в разные участки генома. Эти

элементы могут служить источ�

ником многих неприятностей,

в том числе быть причиной хро�

мосомных инверсий.

Если в одной и той же хромо�

соме находятся два одинаковых,

но противоположно ориенти�

рованных мобильных элемента,

между ними возможна гомоло�

гичная рекомбинация. Результа�

том такой эктопической (т.е.

произошедшей в неположенном

месте) рекомбинации будет по�

ворот участка, лежащего между

этими элементами, на 180° — т.е.

хромосомная инверсия (рис.3).

Если этот участок включает в се�

бя центромеру, инверсия назы�

вается перицентрической, если

нет, то парацентрической.

Проверка на пригодность
Как только инверсия возникла,

естественный отбор начинает

проверять ее на пригодность.

Первый тест, который проходит

любая мутация (а инверсия —

это хромосомная мутация), —

это проверка на совместимость

с жизнью. Большинство инвер�

сий совместимы, более того,

они не сильно�то и сказывается

на жизнеспособности носите�

лей. И это хорошо. Как мы зна�

ем, эволюция идет путем сумми�

рования мелких фенотипичес�

ких изменений.

В случае инверсий такие фе�

нотипические изменения, как

правило, обусловлены тем, что

меняются генные соседства. Это

явление обнаружили еще в на�

чале прошлого века и назвали

его эффектом положения, меха�

низм которого мы теперь пони�

маем. Мы знаем, что время, мес�

то, интенсивность и продолжи�

тельность работы генов в силь�

ной степени зависят от генети�

ческих регуляторов (энхансе�

ров, сайленсеров, инсуляторов

и др.), расположенных непода�

леку в той же хромосоме. Ин�

версии могут переносить струк�

турные гены из зоны действия

своих регуляторов и/или под�

ставлять их под действие чужих.

Если вновь возникшая инвер�

сия не сказывается на жизнеспо�

собности носителя или слегка ее

повышает, такой носитель имеет

шансы произвести потомков,

которые понесут эту инверсию

дальше. Но прежде инверсия

должна попасть в гаметы, т.е.

пройти проверку мейозом. Это

довольно сложная задача.

Проверка на совместимость
У гетерозигот по инверсии

в мейотической клетке одновре�

менно присутствуют и нормаль�

Рис.3. Схема образования инверсии путем рекомбинации в повторенных после�
довательностях по [3]. Черным цветом обозначен участок инверсии, красным
и желтым — повторенные последовательности в противоположной ориентации.
Если такие последовательности сблизятся, между ними может произойти гомо�
логичная рекомбинация — разрезание и сшивание крест�накрест. В результате
участок, расположенный между повторенными последовательностями, повер�
нется на 180°.
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ная хромосома, и хромосома

с инвертированным участком.

У них инвертированный учас�

ток и соответствующий ему уча�

сток нормальной хромосомы

ориентированы противополож�

но, поэтому гомологичным уча�

сткам найти друг друга доволь�

но сложно. А сформировать

полностью гомологично спа�

ренный и при этом линейный

бивалент и вовсе невозможно.

Выйти из этого положения по�

могает образование нелиней�

ной конфигурации — инверси�

онной петли (рис.4).

Однако не всем гетерозиго�

там и не всегда удается сформи�

ровать такую структуру. Для это�

го необходимо, чтобы синапсис

инициировался как минимум

в трех точках: в пределах инвер�

тированного участка и по обе

стороны от него. Вероятность

того, что это произойдет, зави�

сит от морфологии инвертиро�

ванного участка, позиций гра�

ниц инверсии, конкретного ге�

нотипа. Однако ключевыми фак�

торами оказываются размер и

положение инверсии: чем она

больше, тем больше вероятность

образования петли. Так, гетеро�

зиготы по небольшим перицент�

рическим инверсиям практичес�

ки никогда не формируют пе�

тель. Вместо этого образуются

обычные линейные биваленты,

но с негомологично спаренным

районом. В этих случаях синап�

сис инициируется с одной или

с обеих сторон инвертирован�

ного участка, который затем «за�

стегивается» негомологично.

В негомологичном синапсисе

нет ничего плохого, он не сни�

жает жизнеспособность клетки,

напротив, позволяет избегать

проблем, с которыми сталкива�

ются биваленты с инверсионны�

ми петлями. Мы их обсудим чуть

позже.

Что очень опасно для клет�

ки — это асинапсис (т.е. неспо�

собность хромосомы спариться

с гомологом). И это понятно.

Контролеры клеточного цикла

строго следят за тем, чтобы все

хромосомы спаривались полно�

стью. Неважно как — гомоло�

гично или негомологично, важ�

но, чтобы полностью. Все клет�

ки, в которых обнаруживаются

неспаренные хромосомы, само�

ликвидируются путем апоптоза.

Как правило, в случае про�

стой гетерозиготности по ин�

версиям асинапсис не возникает.

Образуется либо гомологично

спаренный бивалент с петлей,

либо прямой бивалент с негомо�

логичным синапсисом в районе

инверсии. Однако у сложных ге�

терозигот, когда в одной клетке

имеются две разные инверсии

одной и той же хромосомы, по�

пытки синапсиса, как правило,

заканчиваются неудачей.

Мы получили такие сложные

гетерозиготы в лаборатории.

Рис.4. Инверсионная петля, которая возникает при полностью гомологичном си�
напсисе у гетерозигот по инверсии. Буквами обозначено положение гомологич�
ных участков хромосом. Видеомодель этого процесса представлена в Интернете
(http://meiosis.bionet.nsc.ru/media/line1.avi).

Рис.5. Электронные микрофотографии синаптонемного комплекса первой хро�
мосомы мышей, гетерозиготных по двум различным инверсиям. Гомологичные
хромосомы в мейозе связываются с помощью специальной белковой структу�
ры — синаптонемного комплекса. Гетерозиготы по двум разным инверсиям пы�
таются преодолеть сложности с гомологичным спариванием и формируют раз�
личные синаптические конфигурации. Как правило, при этом остаются доволь�
но протяженные участки асинапсиса — неспаренные районы хромосом.
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Для этого скрестили мышей, го�

мозиготных по разным инверси�

ям в хромосоме 1. Хромосомы

честно пытались спариться, хоть

гомологично, хоть негомологич�

но. Но это им не удалось. В по�

давляющем большинстве наблю�

дались большие зоны асинапси�

са, и такие клетки неизбежно

гибли (рис.5). Наши сложные ге�

терозиготы оказывались полно�

стью стерильными [4].

Отсюда следует занятный

сценарий видообразования. До�

пустим, есть две географичес�

ки изолированные популяции.

В каждой из них возникает и ус�

пешно проходит проверку на

жизнеспособность и совмести�

мость своя инверсия. В каждой

популяции инвертированные

хромосомы распространяются

и замещают нормальные вари�

анты хромосом. После этого

ареалы двух популяций смы�

каются, становится возможной

гибридизация, но гибриды ока�

зываются стерильными. Судя по

всему, такой сценарий не раз

использовался при видообразо�

вании у комаров, дрозофил

и других животных.

Запирание рекомбинации
Теперь посмотрим, к каким по�

следствиям может привести пол�

ностью гомологичный синапсис

у простых гетерозигот по инвер�

сии. Он делает возможной ре�

комбинацию в пределах инвер�

сионной петли. Рекомбинация —

это очень важный и полезный

процесс, но только не в пределах

инверсии. Здесь ее последствия

чаще всего фатальны.

Нечетное число обменов

в петле у гетерозигот по пери�

центрической инверсии всегда

приводит к потере одних и уд�

воению других участков хромо�

сом, а у гетерозигот по парацен�

трической инверсии — к обра�

зованию хромосомы с двумя

центромерами и хромосомы без

центромеры. Гаметы, несущие

такие хромосомы, нежизнеспо�

собны (рис.6, слева).

Второй (четный) обмен

в петле устраняет вредные по�

следствия первого (рис.6,

справа).  Однако вероятность

того, что два обмена возникнут

рядом друг с другом, крайне

низка. Поэтому первый же об�

мен в инверсионной петле все�

гда оказывается единственным

(и нечетным) и ведет к фаталь�

ным последствиям.

Действительно, во многих

генетических экспериментах

показано, что у гетерозигот по

инверсии нет потомков, реком�

бинантных по генам, располо�

женным в районе инверсии. Это

явление, названное запиранием

кроссинговера, долгое время

объясняли гибелью рекомби�

нантных гамет. Теперь мы пони�

маем, что запирание может осу�

Рис.6. Продукты одинарного и двойного кроссинговера в инверсионной петле у гетерозигот по перицентрической инвер�
сии. Если в инверсионной петле произойдет нечетное число рекомбинационных обменов (один), образуется две нормаль�
ные хроматиды и две хроматиды с утерянными и удвоенными участками. Содержащие их гаметы, как правило, нежизне�
способны (слева). В случае четного числа обменов (двух) все гаметы оказываются сбалансированными (справа).
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ществляться и за счет негомоло�

гичного синапсиса в районе ин�

версии, который запрещает ре�

комбинацию.

Используя антитела к бел�

кам рекомбинации, мы попыта�

лись оценить способы запира�

ния кроссинговера у мышей, ге�

терозиготных по большой па�

рацентрической инверсии в

хромосоме 1. Примерно в по�

ловине клеток возникали ин�

версионные петли, в которых

мы наблюдали рекомбинацию

(рис.7, 8).  Оставшаяся часть

клеток формировала линейные

биваленты с негомологично

спаренным районом инверсии.

В таких бивалентах рекомбина�

ции в районе инверсии не

должно быть никогда. И тем не

менее в 20% таких прямых би�

валентов мы наблюдали реком�

бинацию в инвертированном

участке. Хотя ее там не должно

быть,  потому что ее там не

должно быть никогда. А в этих

невозможных бивалентах все�

гда был один обмен, и он всегда

располагался точно в середине

инвертированного участка. Как

могли образоваться такие не�

возможные биваленты? Может

быть, это стало возможным, по�

тому что петля схлопнулась?

Синаптическая подгонка
Идея о том, что инверсионные

петли могут схлопываться, под�

гоняться, возникла около 30 лет

назад [5]. Тогда обнаружили, что

размер петель и процент кле�

ток, несущих биваленты с петля�

ми, уменьшается по мере мейо�

тической прогрессии. Эта идея

вошла в научную литературу как

гипотеза синаптической под�

гонки. Предполагалось, что ин�

версионные петли могут пре�

вращаться в прямые биваленты.

Согласно этой модели, гомоло�

гичный синапсис в петле может

постепенно замещаться негомо�

логичным, превращая петлевые

биваленты в линейные. Долгое

время думали, что большинство

прямых бивалентов возникает

именно так. Поэтому синапти�

Рис.7. Ооцит мыши, гетерозиготной по инверсии в первой хромосоме. Клетка
окрашена антителами к белку синаптонемного комплекса (красный цвет) и бел�
ку MLH1 (зеленый). Синаптонемный комплекс обеспечивает связь между гомо�
логичными хромосомами. Белок MLH1 маркирует точки рекомбинации. Первая
хромосома (в центре) формирует бивалент с инверсионной петлей, на котором
видны три точки кроссинговера: одна внутри петли и две — вне.

Рис.8. Биваленты хромосомы 1 у мыши, гетерозиготной по инверсии в этой хромосоме. Клетки окрашены антителами
к белку синаптонемного комплекса (красный цвет) и белку MLH1 (зеленый). Стрелками показаны границы инверсии. Ин�
версионная петля варьирует по размеру от 60% длины хромосомы (слева) до 0% (справа). Во всех случаях инвертирован�
ный участок содержит один сигнал MLH1 — одну точку кроссинговера.
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ческая подгонка считалась спо�

собом запирания кроссингове�

ра, т.е. предотвращения реком�

бинации в пределах петли. Сей�

час мы знаем, что все наоборот:

не подгонка предотвращает ре�

комбинацию, а рекомбинация

в любом месте, кроме самого

центра инверсии, предотвраща�

ет подгонку.

Если кроссинговер произо�

шел в середине инверсионной

петли, то замещение гомоло�

гичного синапсиса негомоло�

гичным начнется с двух концов

петли, достигнет середины

и линейный бивалент сформи�

руется практически беспрепят�

ственно. Если же обмен произо�

шел где угодно, но не в середи�

не петли, он помешает заверше�

нию подгонки, так как в точке

рекомбинации гомологичные

хромосомы физически связаны

перекрестом. Процесс подгон�

ки «упрется» в рекомбинацион�

ную точку.

Результаты наших наблюде�

ний также подтверждают это

предположение. В большой час�

ти клеток на поздней стадии

мейоза мы видели маленькие

инверсионные петли с реком�

бинационным сигналом в осно�

вании. Видео модели обоих ва�

риантов синаптической подгон�

ки читатель может загрузить

с сайта нашей лаборатории*.

Применение к эволюции
Запирание кроссинговера в

пределах инверсий играет ог�

ромную роль и в адаптации по�

пуляций, и в видообразовании.

Рекомбинация нужна и полезна

в быстроменяющихся условиях

среды. Благодаря ей возникают

и проверяются отбором новые

сочетания генов. Но при этом,

благодаря ей же, разрушаются

старые,  уже опробованные и

одобренные отбором комбина�

ции [1]. Запирание кроссинго�

вера позволяет сохранять такие

сочетания,  обеспечивая пре�

имущества, которые могут пе�

ревешивать даже некоторое

снижение плодовитости, обус�

ловленное гибелью рекомби�

нантных гамет.

Обратите внимание, что за�

пирание кроссинговера проис�

ходит у гетерозигот по инвер�

сиям и, следовательно, у гетеро�

зигот по запертым инверсиями

комбинациям генов. Как только

в популяции образуются гомо�

зиготы по инверсиям — крос�

синговер отпирается, но реком�

бинация уже не может ничего

разрушить — выгодные комби�

нации генов переведены в гомо�

зиготное состояние.

Запирание кроссинговера,

обусловленное инверсиями, ви�

димо, очень важно в видообра�

зовании. Рассмотрим две гео�

графически изолированные по�

пуляции, у которых в разных

хромосомах возникают инвер�

сии. Они распространяются и

замещают нормальные вариан�

ты хромосом. После этого ареа�

лы этих двух популяций смыка�

ются, становится возможной ги�

бридизация. Гибриды фертиль�

ны, и через них может происхо�

дить обмен генами. Но гены, за�

пертые в инверсиях, переходят

от одного вида к другому гораз�

до медленнее, чем свободно ре�

комбинирующие. Если контакт

между популяциями затем пре�

рвется и они со временем пре�

вратятся в настоящие виды, то

гены, находившиеся в инверси�

ях, будут различаться сильнее,

чем те, что были в районах без

инверсий.

Именно это мы наблюдаем,

сравнивая геномы человека и

шимпанзе, которые отличают�

ся друг от друга по серии ин�

версий. Анализ,  проведенный

Н.Бартоном и А.Наварро, пока�

зал, что гены, локализованные

в инверсиях,  дивергировали

больше [6].  И произошло это не

потому, что они быстрее эво�

люционировали, а оттого, что

изоляция между ними устано�

вилась раньше. Отсюда, между

прочим, следует довольно за�

бавный вывод о нашей видовой

истории. С тем, что мы с шим�

панзе происходим от общего

предка, мы худо�бедно смири�

лись. Теперь нам придется сми�

риться с тем,  что популяции

протолюдей и протошимпанзе

очень долгое время жили непо�

далеку друг от друга и время от

времени обменивались генами.

Создание хромосомы Y
Инверсии сыграли ключевую

роль в возникновении половых

хромосом. У общего предка мле�

копитающих Х� и Y�хромосомы

были почти одинаковыми. От�

личались они лишь тем, что на

Y�хромосоме находились гены

детерминации мужского пола,

а на Х�хромосоме их не было.

Для надежного определения

пола этот комплекс генов дол�

жен наследоваться неразрыв�

ным блоком, без обменов между 

Х� и Y�хромосомами. Иными

словами, кроссинговер должен

быть прекращен между той час�

тью прото�Y�хромосомы, где

были гены мужского пола, и той

частью прото�Х�хромосомы, где

таких генов не было.

Вы уже знаете, что самое на�

дежное средство против крос�

синговера — инверсии. Значит,

все инверсии, возникавшие в

этой части Y�хромосомы, не�

медленно подхватывались ес�

тественным отбором. В резуль�

тате кроссинговер запирался

почти на всей Y�хромосоме, и

она стала быстро дивергировать

от X�хромосомы. У большинства

нынешних млекопитающих со�

хранился лишь крошечный

участок гомологии между 

Х� и Y�хромосомами, в котором

они по�прежнему синаптируют

и рекомбинируют [7].

Этот путь был не уникаль�

ным для млекопитающих. Ин�

версии накапливались всегда

и везде, когда возникала необ�

ходимость образования поло�

вых хромосом.

* http://meiosis.bionet.nsc.ru/media/

line2.avi — вариант с рекомбинацией

точно в центре инверсии, который за�

канчивается полной подгонкой; http://

meiosis.bionet.nsc.ru/media/line3.avi — ва�

риант с рекомбинацией НЕ в центре ин�

версии, которая делает полную подгонку

невозможной.
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Хромосомные инверсии:
инструкция по применению

Таким образом, инверсии ока�

зываются уникальным эволю�

ционным материалом. Они ре�

гулярно возникают в ходе ре�

комбинации и,  как правило,

не приводят к нарушениям фе�

нотипа. Если они и меняют его,

то не грубо и резко, а мягко

и по чуть�чуть. Однако главное

их достоинство — это способ�

ность на время запирать ре�

комбинацию в определенных

участках генома, в которых мо�

гут накапливаться полезные

комбинации генов. Естествен�

но, за эти замечательные каче�

ства инверсии некоторым их

носителям приходится платить

снижением плодовитости за

счет образования несбаланси�

рованных гамет. Однако в боль�

шинстве случаев эта плата от�

носительно невелика. Более то�

го, многим носителям инвер�

сий удается снижать эту плату

или вовсе ее избегать.

Показательно, что гомоло�

гичный синапсис с образовани�

ем инверсионных петель обыч�

но наблюдается у носителей не�

давно возникших инверсий. Ин�

версии же, давно присутствую�

щие в популяциях, чаще всего

характеризуются негомологич�

ным синапсисом. Таким обра�

зом, их носители бесплатно

пользуются всеми преимущест�

вами инверсионной гетерози�

готности.

Это снижение платы, по всей

видимости, достигается двумя

путями. С одной стороны, про�

верку мейозом проходят только

те инверсии, которые предпо�

читают негомологичный си�

напсис. С другой стороны, в вы�

боре между гомологичным

и негомологичным синапсисом

важную роль играет генотип

носителя инверсии. В специаль�

ном эксперименте мы показали,

что гетерозиготы по одной

и той же инверсии, различаю�

щиеся по базовому генотипу,

сильно отличаются друг от дру�

га и по вероятности образова�

ния инверсионных петель, и по

их размеру [8].

Если по этому признаку есть

генетическое разнообразие, его

может использовать отбор. Ес�

ли в очень нужном геному мес�

те возникает очень нужная ин�

версия, но склонная к гомоло�

гичному синапсису и продук�

ции несбалансированных га�

мет, дайте время, и естествен�

ный отбор заставит ее вести се�

бя прилично.
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