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ZMIANA CZESTOTLIWOSCI GENOTYPOW DUZEJ,
LOSOWO KOJARZONEJ POPULACJI POD WPLYWEM
SELEKCJI

Selekcja zar6wno naturalna, jak réwniez sztuczna jest procesem po-
wodujgcym systematyczne zmiany w strukturze genetycznej populacji,
na ktéra oddzialuje. Zagadnienie selekcji w duzych, losowo kojarzo-
nych populacjach bylo przedmiotem wielu prac (1—6, 8, 10—12). Wiek-
$z0$¢ z nich omawia zmiany czestotliwosci genéw ukladu dwuallelowego
w populacjach znajdujgcych sie w stanie réwnowagi genetycznej.

Efektywnos¢ selekcji, to jest zmiana czestotliwosci genéw w ciagu
jednego pokolenia, zalezy od wspoélczynnika selekcji i poczgtkowej cze-
stotliwo$ci genow. Tak wiec w przypadku catkowitej dominacji jednego
genu nad drugim, gdy selekcja jest skierowana przeciw recesywnej ho-
mozygocie, efektywnosé selekcji jest najwieksza, gdy czestotliwo$é q nie-
pozgdanego genu wynosi okoto 0,5 i maleje ona do 0, gdy q zbliza sie do
0 lub 1. Przy danej.czestotliwosci genu efektywno$¢ selekcji wzrasta
wraz ze wzrostem wspélczynnika selekcji.

W populacji, znajdujacej sie w stanie rownowagi genetycznej czesto-
tliwosci genotypow sa jednoznacznie wyznaczone przez czestotliwosci ge-
now (4); zatem zmiany czestotliwo$ci genéw dajg obraz zmian czestotli-
wosci genotypéw danej populacji. Jednakze gdy populacji nie znajduje
si¢ w stanie rownowagi genetycznej zwigzek, ten nie zachodzi, natomiast
czestotliwosci genotypéw wyznaczajg jednoznacznie czestotliwosci genoéw
(odnosi sie to réwniez do populacji znajdujgcej sie w stanie réwnowagi
genetycznej).

Przedmiotem tej pracy jest zagadnienie zmiany czestotliwo$ci genoty-
poéw (a wiec takze genow) w duzej losowo kojarzonej populacji, ktoéra nie-
koniecznie znajduje sie w stanie réwnowagi genetycznej. Rozwazania
przeprowadzimy dla locus dwuallelowego, biorge pod uwage nastepujace
warunki dominacji i selekcji (jak to uczynit Falconer, 4):

1. Calkowita dominacja — selekcja skierowana przeciw recesywnej
homozygocie.
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2. Calkowita dominacja — selekcja skierowana przeciw heterozygocie
i dominujgcej homozygocie.

3. Kodominacja — selekcja skierowana przeciw niepozgdanemu ge-
nowi.
4. Naddominacja — selekcja skierowana przeciw obu homozygotom.

Poniewaz metoda badania jest ta sama we wszystkich czterech przy-
padkach, rozwazania przedstawiamy dla pierwszego z nich. Wyniki tego
i pozostalych trzech przypadkow podajemy w tabelach.

Zmiana czestotliwos$ci genotypéw pod wptywem selekcji

Rozwazamy dwuallelowy locus (allele A i A’), w ktérym nie dziala
mutacja i ktéry nie jest sprzezony z innym locusem bedgcym pod wpty-
wem selekcji. Niech czestotliwosci genotypoéw w duzej losowo kojarzo-
nej populacji beda:

Genotyp AA AA’ A'A’
Czestotliwosc X Y Z

Zmienne X, Y i Z niekoniecznie spelniajg warunek genetycznej rowno-
wagi Hardy-Weinberga.

Rozwazamy przypadek calkowitej dominacji genu A nad A’, gdy se-
lekcja jest skierowana przeciw recesywnej homozygocie A’A’. Oznaczamy
przez s wspolczynnik selekeji przeciw osobnikom A’A’. Nnozgc poczagtko-
we czestotliwosci przez przystosowalnos¢ kazdego genotypu otrzymujemy
rozdzial genotypdéw do gamet, ktére utworza nastepne pokolenie oraz ich
czestotliwo$ci w populacji osobnikéw pozostatych po selekeji i uzytych
do reprodukeji:

Genotypy AA AA’ A’A’ Catos¢
Poczagtkowe czestotliwos$ci X Y Z 1
Przystosowalnos¢ 1 1 1-s
Rozdzial genotypoéw X Y (1-s)Z 1-¢Z
Czestotliwo$¢ genotypow
w populacji ésobnikéw -_}ig_ _Y_ _(}.-E)Z_

1-sZ 1-sZ 1-:7Z

uzytych do reprodukecji

Tabela 1 podaje czestotliwosci genotypéw w populacji osobnikéw po-
zostalych po selekeji i uzytych do reprodukcji przy réznych warunkach -
dominacji i selekecji. Podkre§lamy, ze tabela 1 zaklada losowe kojarzenie
ocobnikow.

Tabela 2 podaje typy i czestotliwoéci wystepujacych kojarzen  osob-
nikéw reprodukujacych oraz typy i czestotliwo$ci genotypéw otrzyma-
nego potomstwa w omawianym przypadku calkowitej dominacji I (zob.
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Tabela 2

Typy i czestotliwos$ci wystepujagcych kojarzen oraz czestotliwo$ci genotypow otrzy-

manego

potomstwa w przypadku catkowitej dominacji, gdy selekcja jest skierowa-

nia przeciw recesywnej homozygocie

Czestotliwo$ci genotypéw potomstwa
Koja- Czestotliwosci
rzenia kojarzen AA AA’ A’A?
X2 X2
AA AA ———
(1—sZ)? (1 —sZ)2
AR B 5 XY XY XY
(1—sZ)2 (1—-sZ)2 (1—sZ)?
AA AA , (1—s)XZ (1 —s)XZ
T (1—sZ)e (1 —s2Z)
Y2 Y? Y2 Y2
AA AA’ — - - -
(1—sZ)2 4 (1 —sZ)? 2(1 —sZ)* 4 (1 —sZ)?
AR AIAD 5 (1—s)YZ (1--s)YZ (1—s)YZ
(1—sZ)2 (1 —sZ)2 (1 —sZ)?
NAT AA (1—s)2Z2 (1—s)ez?
(1 —sZ) (1—s2)?
) )l e
X =9 + —Y)|l—=—Y +@1—s)Z
Calosé¢ 1 | XT3 2 2
(1 —sZ)2 (1 —sZ)2
2
[.? Y 4 (1—s)Z ]
2
(1—sZ)2

tabela 1). Tak np. czestotliwo$¢ kojarzenia osobnikow AA i AA® wynosi

2XY/(1-sZ)?, przy czym polowa

otrzymanego potomstwa, a wiec

XY/(1-sZ)? jest homozygotami AA a druga polowa heterozygotami AA’.
Suma warto$ci w kolumnach AA, AA’ i A’A’ daje czestotliwosei — odpo-

wiednio X;, Y, i Z; — tych genotypéw w poplacji potomstwa:

y 1
X4 - Y)2

(1-sZ)?

1 1
v —p &t g O[5 Y097
(1-sZ)? ’
[5- Y+ a-sz)
A-=7p

7, =

(1a)

(1b)

(1c)
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Tabela 3 podaje czestotliwosci genotypéw u potomstwa, w czterech
przypadkach wyszczegolnionych w Tabeli 1.

Tabela 3
Czestotliwo$é genotypow w populacji potomstwa
Czestotliwo$ci genotypow potomstwa
Warunki -
dominacji AA AA’ A’A’
‘ . 1 )2 1 1., . 1 2
Calkowita do- (X + Y (X |—-—2-Y) SY Hl—s)z] = Y4 (1—s)Z ]
. . 2 [
minacja I (1 —s2)2 (1—s2Z)? (1—sZ)2

Caliowita do- [(1--5)(x+.;? Y)]2 [(1_s)(x+ _;Y)][—;—(l—s)Y ,-z]
minacja II '

[1—s(1—2)]2 [1—s(1—2)]2
. [; (1—s)Y +2Z ]2
[1—s(1—2Z)]2
Kodominacja [X +—;_(1——Z_) Yr [X +%(1 B %) YH—%(I N %)Y + (l—s)Z]
[1—%(1—x+z)]2 [1 _.3(1—x+ z)r
a1 — 5+ — 92 ]
[1 - —;(1—x+2)r
Naddominacia [ (1—s )X+ ;_Y ]“ [(lwsl)X-l- —;Y] [_;:Yﬂ:_sgz ]

(1—s, X—s,Z)2 2

(1—s,X—s,Z)°
1 2
[—2-Y+(1—52)ZJ

(1—s,;X—s,Z)2

Zauwazmy, ze czestotliwosei genotypoéw u potomstwa speiniajg roz-
winiecie kwadratu dwumianu (KL)% gdzie K=(X—|—% Y)/(1-sZ),

L= [%Y—I»(l—s) Z]/(1-sZ). To samo zachodzi w pozostalych trzech przy-
padkach (poréwnaj tabela 3). Zatem populacja potomstwa jest w stanie
réwnowagi genetycznej niezaleznie od tego w jakim stanie znajduje sie
populacja wyjsciowa (rodzicielska). Wnosimy stad, ze kazde nastepne po-
kolenie pozostaje w stanie réwnowagi genetycznej. Dlatego tez w dal-
szym ciggu — nie zmniejszajgc ogolnosci rozumowania, a upraszczajgc
obliczenia rachunkowe — przyjeto zalozenie, ze populacja wyjsciowa
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jest w stanie réwnowagi genetycznej. Wtedy latwo wyrazi¢ czestotliwosci
X, Y i Z jako funkcje jednej ze zmiennych np. Z, nastepujgco:

X= (112 Y=2) 21} Z), Z—2 (2)
Zwiazki te zcstang wykorzystane przy badaniu wspélizaleznos$ci zmian
czestotliwoscl genotypow.

Zmiana czestotliwosci genotypu AA w ciggu jednego pokolenia wy-
nosi:

co po podstawieniu za X, ze wzoru la i przeksztalceniu daje:

(X +2Y)" —xX(1-s2)
ASE = 2 3
AX =2 (3a)

analogicznie obliczamy:

1 2
Iy(1—s) 2] —z -szp
(1-sZ)?

Zauwazmy, ze zmiana AY czestotliwosci heterozygoty AA‘ jest wyz-
naczona jednoznacznie przez zmiany AX i AZ czestotliwosci obu homo-
zygot. Odejmujgc bowiem stronami réwnania X+4Y-Z =1 oraz

X,+Y,+Z, =11 wstawiajgc zaX,—X, Y,—Y i Z,—Z odpowiednio /X,
AY i AZ otrzymujemy:

AZ =

(3b)

Y = — (AX+-1Z)
Otrzvmane ogdélne wzory na zmiane czestotliwosci genotypow w ciggu
jednego pokolenia podajg géorne wiersze tabeli 4.
Celem przebadania wspélzaleznosci zmian czestotliwos$ci genotypoéw

przedstawiamy je jako funkcje jednej zmiennej Z. Wstawiajgc ze wzoru
2 do wzoréw 3a i 3b otrzymujemy po przeksztalceniu:

sZ(1-/2)? (2-sZ)
(1-sZ)?

AX =

(4a)

sZ V7 (1-)/Z) (2-s)/Z-sZ)
(1-sZ)?

7 Al == —=

(4b)

Otrzymane wzory na zmiane czestotliwo$ci genotypéow w ciggu jed-
riego pokolenia, jako funkcje jednej zmiennej Z - a wiec przy zatozeniu
rownowagi genetycznej populacji wyjsciowej — rodajg dolne wiersze
tabeli 4.

Rozwazmy obecnie co moéwig otrzymane wzory o efektywnosci se-
lekeji.



Selekcja w duzej populacji 105

Tabela 4

Zmiana czestotliwo$ci genotypow w ciggu jednego pokolenia. Gorne wiersze: wzo-
ry ogblne. Dolne wiersze: wzory dla przypadku rownowagi genetycznej populacji

wyjsciowe)
— Zmiana czestotliwosci genotypow
domi-
14 \2 1 2
(x +_2Y) — X (1—s2Z) [—2—Y+(1_S)L] —Z(1—sZ)?
o (1—sZ)? (1—sZ)2
Catkowita
dominacja I sZ (1 _lfﬁ)z (2—sZ) sz l"’FZ(l—]/':Z)(z—sl/Z—sZ)
(1—s2Z)2 (1—sZ)2
L sy +z ]_—Z[l—s(l—Z]f
[1—s(1—2Z)]2
( 1 2 2
(l—s)(x-f——z'Y)] —X[l—s(l —Z)]
[1—s(1—2Z)]2
Calkowita dominacja II
_ sz (1 —y/2) [20—s)+sZ]°
[1—s(1—2)]2
sz 1/ z(1 ~y/ Z)[2a—s)+s )/ Z(1+)/
[1—s(1—2Z)]2

[x —|—i(1 — i) ]2- X[l—i(l—X-PZ)T
2 9 )¥ 2
[1 ——S-(I—X-}-Z)]“
9
' 2
[—l(1 ——S)'Y+(1—s)z] — z[l—-E (1—X+Z) ]
2 2 2

[1—%(1—x+z)]2
s VZ(1 -y Z)x(4 - 35/ 2)

4 (1 —5)/2)

Kodominacja

_sZ (1—/2) (4—s—S3s V'z)

4 (1— sy z)°
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d.c. tab. 4

1 2
[(l—sl )X+; Y] —X(1—s;X—s,Z)?
(1—s; X—s,Z)2

(1= 2)') Z[s) z—s(1 =)/ 2)|[2—s:2—s:(1 —} 2)(2 —} 2)]
[1— si(1—} Z—s,Z ]

Naddominacja

1 2
["2_Y+ (1—s,) z] —2Z(1—s, X—s,Z)2

(1—s; X—s,2)2
(1) 2)2[s1 (1=} 2)—s0) Z)[2—51 (1—)/Z)" —s0) Z(1+) 2)]
[1—s(1—} 2)*—s.Z |

AY = —(AX + AZ)

Efektywnosé selekcji i stan stalo$ci réwnowagi genetycznej.

Widzimy ze wzoréw na efektywno$ci selekcji to jest bezwzgledne
wartosci wielkosci AX, AY i AZ, 7ze one zalezg w ogélnosci od poczgtko-
wej czestotliwosci genotypow lub tylko od czestotliwosci jednego genoty-
pu, gdy populacja wyjsciowa znajduje sie w stanie rownowagi genetycz-
nej. Ta druga zaleznoé¢ badamy obliczajac AX, AY i AZ przy réznych
warto$ciach Z, zmieniajgcych sie od 0 do 1. W tym celu bierzemy trzy
wspélezynniki selekeji 0,2; 0,5 i 1,0, eliminujgce odpowiednio pigtg czesc,
polowe i wszystkie osobniki niepozgdane.

Rysunki 1—4 ilustrujg otrzymane wyniki dla s$rodkowego wspoéi-
czynnika selekcji (0,5). Z przeprowadzonych badan wynikajg dwa na-
stepujgce wnioski.

1. Réznice w efektywno$ciach selekcji miedzy poszczegolnym1 przy-
padkami dominacji i selekcji sg na ogdé! nieduze.

2. Efektywnose selekcji zalezy od:

a) wspoélczynnika selekcji, powiekszajgc sie wraz z jego wzrostem,
przy ustalonej wartosci Z. W szczegdlnosci selekcja calkowita
powoduje eljminacje wszystkich osobnikéw o niepozgdanym
genotypie w przypadku calkowitej dominacji II, “natomiast
w przypadku naddominacji zmienia proporcje genotypéw AA,
AA’i A’A’ na 0,25:0,50:0,25.
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b) wartosci Z. I tak efektywnos¢ .1X jest bardzo mata, gdy Z jest
duze, a 1Y osigga minimum — réwne 0 — w przedziale (0; 0,5)
we wszystkich czterech przypadkach. Efektywnos¢ AZ jest
bardzo mala dla Z bliskiego 0, gdy selekcja jest skierowana
przeciw recesywnemu genotypowi. Kazda z efektywnosci jest
mala, gdy Z jest bliskie 0 lub 1. Co do maksimoéow efektywnosci
mozna stwierdzi¢ ogoélnie, ze wartosci Z, w Kktorych one sg
przyjmowane rosng wraz ze wzrostem wspoélczynnika selekcji,
gdy dana zmiana czestotliwo$ci genotypu jest dodatnia, a gdy
ujemna — malejga.

012 A

0081
004

000K,

Rys. 1 i 2. Zmiana czestotliwo$ci genotypé6w pod wplywem selekeji dla rézinych
warto§ci czestotliwo$ci Z homozygoty A’A’ (populacja wyjSciowa znaj-
duje sie w stanie ré6wnowagi genetycznej. ‘Wspélczynnik selekecji wy-
nosi 0,5. Rys. z lewej: calkowita dominacja — selckcja skierowana
przeciw recesywnej homozygocie; z prawej: calkowita dominacja —
selekcja skierowana przeciw heterozygocie i doriinujgcej homozygo-
cie. O§ pozioma — wartosci Z, o§ pionowa — zmiana czestotliwo$ci ge-
notypéw

Selekcja powoduje zmianeg, wzrost lub spadek proporcji osobnikéow
homozygotycznych w populacji. Z calg pewnoscig ta proporcja wzrasta
w przypadku catkowitej dominacji I i kodominacji, a maleje w przy-
padkiu catkowitej dominacji II, gdy Z jest bliskie 0 (por. 5, 8 i 12).
Gdy Z jest bliskie 1 zmiany sg odwrotne. W przypadku naddominacji pro-
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porcja homozygot pomniejsza sie, z wyjatkiem Z = 0,25, dla ktérego ona
nie zmienia sie.

s

006

-

004

000

0041

<4

0U8+

d -

012+ -

Rys. 3 i 4. Kodominacja — selekcja skierowana przeciw niepozgdanemu genowi
— rys. z lewej. Rys. z prawej:. naddominacja — selekcja skierowana
przeciw obu homozygotom

Celem dokladniejszego scharakteryzowania wplywu poczatkowej cze-
stotliwosci genotypow i wspoélczynnika selekcji na jej efektywnos¢ bada-
my zmiany czestotliwosci genotypow wskutek selekcji z biegiem pokolen.
Bierzemy dwie serie warto$ci czestotliwosci genotypéow: 1) X = 0,81,
Y =0,18, Z=10,01; 2) X=10,01, Y = 0,18, Z = 0,81. Do kazdej serii sto-
sujemy trzy wspélczynniki selekcji 0,2; 0,5 i 1,0. Do obliczenia czestotli-
wosci genotypéw w dowolnym n-tym pokoleniu zastosowano n-tg iterate
funkeji X., Y, i Z; podanych w tabeli 3. Kazde dos$wiadczenie prowa-
dzimy az do chwili otrzymania stanu staltosci (stability) réwnowagi gene-
tycznej (zob. 9). Przyjmujemy, ze stan stalo$ci réwnowagi jest osiggnie-
ty, gdy najwieksza ze zmian czestotliwosci genotypoéw w ciggu jednego
pokolenia jest mniejsza niz 1,0X10-6.

Rysunki 5—8 ilustrujg pewne otrzymane wyniki dla s$rodkowego
wspoélczynnika selekcji. Proces zmian czestotliwosci genotypéw z biegiem
pokolen jest powolny, gdy wspdlezynnik selekcji jest maly i staje sie co-
raz szybszy wraz z jego wzrostem. Zalezy on takze od poczatkowe]j cze-
stotliwosci genotypéw.” Genotypy, ktoére maja lub osiagnely z biegiem
pokolen czestotliwos¢ bliska 0 lub 1, zmieniaja jg powoli z pokolenia na
pokolenie.

Charakterystyczne jest to, ze kazda z badanych serii, niezaleznie od
wielkoSci wspoiczynnika selekeji, zmierza do identycznych wartosci, ktore
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okreslajg stan staloSci réwnowagi genetycznej. Wynoszg one: X =1,

\

Y

X

A

Y

=0, Z=0 w przypadkach catkowitej dominacji I i kodominacji,

=0, Y=0, Z=1 w przypadku catkowitej dominacji II oraz X = 0,25,

= 0,50 i Z=0,25 w przypadku naddominacji.

08

~N

e — — —_—

X ‘
-
-
~
-
-
”

Rys. 5. Zmiana czestotliwo$ci genoty-

pow pod wplywem selekeji
z biegiem pokolen. Catkowita
dominacja — selekcja skiero-
wana przeciw recesywnej ho-
zygocie

5 o 3 2

Rys. 6. Zmiana czestotliwo$ci genoty -

pé6w pod wplywem selekcji
z biegiem pokolen. Calkowita
dominacja — selekcja skiero-
wana przeciw heterozygocie
i dominujacej homozygocie.

'objasnienia dotyczace rysunk6w 5—8:

Poczatkowa proporcja genoty-
pow AA, AA’ i A’A’ wynosi:
linia ciggla 0,81:0,18:0,01, linia
przerywana 0,01:0,18:9,81.
Wspbiczynnik selekeji wyno-
si 0,5.

O§ pozioma — ilo§¢ pokolen,
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o§ pionowa — czestotliwo§é
genotypow
10
08% -
S -
N X T
\ -
N o= -
0.4‘ ,/4\ /// \‘\\‘
7 N7 \“~J‘s
’ M T
02—t o7 B
1._./”/2 = Z ____________ _1
g ; 0 B 20
Rys. 7. Kodominacja — selekcja skie-

rowana przeciw niepozgdane-
mu genowi

Rys. 8. Naddominacja — selekcja

skierowana przeciw obu ho-
mozygotom

Zatem selekcja powoduje, po pewnej ilosci pokolen, catkowity eli-
minacje niepozgdanych genotypéw w pierwszych trzech przypadkach
(tabela 1). Oznacza to ustalenie sie w populacji genu (i genotypu) poza-
danego i jest zgodne z wynikami podanymi przez Falconera (4) i Kimure
(7). W przypadku naddominacji strata homozygot jest czeSciowa i ustala
sie najkorzystniejsza proporcja pozgdanych heterozygot. W szczegélnosci
gdy selekcja niepozgdanych osobnikéw jest calkowita, stan stalosci réw-
nowagi genetycznej zostaje osiggniety, w pierwszym i ostatnim przy-

padku, w ciggu jednego pokolenia.
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Zbadalismy takze przypadek czeSciowej dominacji, gdy przystoso-
walnos¢ heterozygoty jest blizsza przystosowalnosci pozgdanej, niz nie-
pozgdanej homozygoty, a selekcja jest skierowana przeciw recesywne]j
homozygocie. Otrzymanych wynikéw nie przedstawiamy. Sg one posred-
nie migedzy wynikami otrzymanymi w przypadkach catkowitej dominacji
I i kodominacji; w szczegdlnosci punkty okreslajgce stan stalosci row-
nowagi genetycznej sg identyczne jak w tych dwu przypadkach.

Wnioskt

1. Efektywnosc¢ selekcji zalezy od poczgtkowe] czestotliwosei genoty-
pow i od wielkosci wspoélczynnika selekeji.

2. Selekcja powoduje zmiane, wzrost lub spadek, proporcji osobni-
kow homozygotycznych w populacji. W przypadku naddominacji ta pro-
porcja nigdy nie wzrasta, a w ogélnosci maleje.

3. W przypadku naddominacji selekcja calkowita zmienia proporcje
genotypéw na 0,25 : 0,50 : 0,25.

4. W przypadkach dominacji i kodominacji nastepuje po pewnej iloSci
pokolen catkowita eliminacja niepozgdanych genotypoéw i ustalenie sie
pozgdanego genu.

5. Losowe kojarzenie doprowadza do stanu rownowagi genetyczne]
pierwszego pokolenia selekcjonowanego, a z biegiem pokolen zostaje
osiggniety stan stalo$ci réwnowagi genetycznej, okreslony przez naste-
pujgce wartosci:

Warunki dominacji Czestotliwosci genotypow

X Y Z

Catkowita dominacja I 1 0 0
Calkowita dominacja II 0 0 1
Kodominacja 1 0 0
Naddominacja 0,25 0,50 0,25

Serdecznie dziekuje dr Marianowi Rézyckiemu za przeczytanie reko-
pisu i cenne uwagi.
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