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ROLA GENETYKI W ZACHOWANIU
BIOROZNORODNOSCI

POJECIE BIOROZNORODNOSCI

Réznorodnos¢ biologiczna jest pojeciem, ktére oficjalnie zostato
zatwierdzone w dokumentach wraz z ,Konwencjg o réznorodnoséci biolo-
gicznej” przyjeta podczas miedzynarodowej konferencji Srodowisko i Roz-
woj (UNICED), znanej jako Szczyt Ziemi (Rio de Janeiro w 1992 roku).
Konwencja zatwierdzita nastepujaca definicje dla pojecia réznorodnosci

biologicznej: Ar - UnorodnoSi biologiczna oznacza
Oywych organizm-w wystfpuj Ncych na Zie
mor skich i sgodkowodnych oraz w zespol(
cziiSci N: dotyczy to r-UnorodnoSci w obr

oraz r - Unor odn o S@wwekeekuons edusplidevmoadindklady
[Andrzejewski.doc).

Swietle Konwencji $cidle ze sobg powigzane. W zwigzku z tym przestanki
ochrony przyrody, gtéwnie o charakterze filozoficznym, moralnym i etycz-
nym zostaty potgczone z bardziej utylitarnym podejsciem, majgcym na celu
ochrone réznorodnosci biologicznej, po to aby méc z niej korzystac w
zréwnowazony sposob. Jest to realizowane poprzez wszechstronne dziata-
nia ochronne in situ (czyli w miejscu naturalnego wystepowania danego
organizmu) i ex situ (czyli w wytworzonych przez cztowieka warunkach, na
przyktad w obiektach hodowli ryb, czy bankach gendéw), a takze poprzez
wspoétdziatanie wielu instytucji reprezentujacych rézne sektory gospodarki i
organizacje pozarzadowe typu Polski Zwigzek Wedkarski czy Polski Zwig-
zek Lowiecki.

Zadania zwigzane z ochrong bioré6znorodnoéci sg bardzo obszerne i
powinny dotyczy¢ przestrzeni catego kraju (zwtaszcza obszaréw uzytkowa-
nych rolniczo i rybacko), a nie tylko z obszaréw prawnie chronionych. Wy-
maga to stosowania nowatorskich rozwigzan, ktére umozliwig powigzanie
interesu gospodarczego z ochrong srodowiska. Niezwykle wazne jest takze
opracowanie programow utrzymania bgdz przywrécenia bioré6znorodnosci
na terenach uzytkowanych i zagospodarowanych przez cztowieka, w tym
na obszarach znacznie zdegradowanych. Zgodnie z zapisami Konwencji


http://www.ekoedu.uw.edu.pl/

przedmiotem ochrony powinno by¢ cate bogactwo przyrodnicze wystepuja-
ce na Ziemi. Jednak szczegdlny nacisk powinien by¢ potozony na te
sktadniki réznorodnosci, ktére sg zagrozone wyginieciem lub trwatym prze-
ksztatceniem.

Ro6znorodnosé biologiczna (bioréznorodnosc) wynika ze zmiennosci
genetycznej, czyli bogactwa puli genowej kazdej populacji, sktadu gatun-
kowego i zroznicowania systemow ekologicznych wystepujacych na danym
obszarze i na catej Ziemi. Do bioréznorodnosci zalicza sie takze odmiany i
rasy gatunkéw wytworzonych przez cztowieka w ramach hodowli. Rdzno-
rodnos¢ fenotypowa jest rezultatem wspoétdziatania genotypu i warunkéw
srodowiska. Ochrona réznorodnosci biologicznej odbywa sie na trzech
poziomach: genetycznym, gatunkowym i ekologicznym. Podstawowymi
zobowigzaniami stron konwenciji sa: zidentyfikowanie réznorodnosci biolo-
gicznej swojego kraju i jej ochrona.

Analiza genetyczna jest jednym z narzedzi stuzgcych identyfikowaniu
zmienno$ci i diagnozowaniu bioréznorodnosci organizméw. Przy pomocy
metod genetyki klasycznej, a w jeszcze wiekszym stopniu genetyki moleku-
larnej mozna identyfikowac gatunki, a takze rasy, odmiany i formy w obre-
bie jednego gatunku.

CzY CZLOWIEK MOZE ZAPOBIEC ZMNIEJSZENIU LICZEBNOSCI POPULACJI
ORAZ WYMIERANIU GATUNKOW?

Jednym z problemoéw ,spedzajgcych sen z powiek” mitosnikom
przyrody jest wymieranie gatunkéw. Moze ono by¢ spowodowane wieloma
czynnikami. Najbardziej spektakularne wymarcia to na przyktad wyginiecie
dinozauréw na skutek katastrofy kosmicznej, ktéra spowodowata nagtg i
diugotrwatg zmiane warunkéw zycia na Ziemi. Dziatalno$¢ cztowieka przy-
czynita sie w duzej mierze do wyginiecia wielu gatunkéw, jednakze gatunki
wymieraty tez wtedy, kiedy czlowieka jeszcze nie byto na Ziemi. Przy roz-
wazaniu tego zagadnienia istotnym jest wyjasnienie pojecia wspotczynnika
reprodukcji, ktory jest iloczynem $redniej liczby osobnikéw potomnych
przypadajacych na jednego rodzica i prawdopodobiehAstwa przezycia po-
tomka do wieku reprodukcyjnego. Gdy warto$¢ wspétczynnika reprodukcji



jest wieksza od jeden to populacja zwieksza swa liczebnos¢, gdy jest row-
na jeden to liczebnosé populacji nie zmienia sie. Gdy natomiast wartosé
wspotczynnika reprodukcji jest mniejsza od jeden, to populacja maleje. W
tym przypadku mamy do czynienia z wymieraniem populacji. Jezeli
wszystkie istniejgce populacje danego gatunku zmniejszajgq swa liczebnos¢
to jest on zagrozony wyginieciem. W przypadku organizmow wykazujgcych
strategie rozrodczg typu K (o niskiej ptodnosci lecz wysokiej przezywalno-
$ci potomstwa) zbyt mata liczba osobnikéw nie pozwoli juz na uratowanie
gatunku. Natomiast gatunki wykazujace strategie typu r (o duzej ptodnosci
i niskiej przezywalnosci) mogg szybko zwiekszy¢ liczebnos¢, nawet jesli
przy zyciu pozostanie tylko kilka osobnikéw zdolnych do rozrodu.

Nalezy jednak zauwazy¢, ze zbyt mata liczba osobnikéw rodziciel-
skich rodzi tez inny problem, wysoki wspoétczynnik inbredu®. Wiaze sie z
tym wystepowanie depresji inbredowej, ktora przejawia sie obnizeniem zy-
wotnosci i ptodnosci oraz pojawieniem sie wad rozwojowych i chorob gene-
tycznych. Tylko gatunki o pochodzeniu tetraploidalnym (na przyktad ryby
tososiowate) sg bardziej odporne na inbred, gdyz posiadajg wiele zdupli-
kowanych loci genowych.

Okreslenie minimalnej wielkosci populacji jest tez $cisle zwigzane z
pojeciem wielkosci populacji efektywnej (Ne) (patrz: Liczebno$¢ populacji
efektywnej str. 60), poniewaz zdolnoéci rozrodcze i réznorodnosé genetycz-
na potomstwa zalezg od ilosci i proporcji osobnikow obu pfci. Problem mi-
nimalnej wielkosci populacji, ktéra zapewnitaby istnienie danej populacji
nalezatoby rozpatrywac dla kazdego gatunku indywidualnie.

Genetyka wraz z catg gamag metod badawczych oferuje doskonate
narzedzie do rozpoznawania bior6znorodnosci zarébwno miedzygatunkowej
jak i wewnatrzgatunkowej. Pomaga tez w zrozumieniu procesow zacho-
dzacych w puli genetycznej pod wptywem cztowieka a co za tym idzie
umozliwia planowanie i optymalizowanie zabiegdw hodowlanych i ochron-
nych.

W nastepnych rozdziatach przedstawimy przyktady zastosowania
wiedzy genetycznej w gospodarowaniu zarowno stadami ryb hodowlanych
jak i tych przeznaczonych do wspomagania populacji naturalnych.

! Wiecej informacji na temat inbredu (wsobnosci) mozna znalez¢ w ksigzce ,,Go-
spodarowanie stadami rozrodczymi naturalnych i hodowlanych populacji ryb —
podstawy genetyki ilosciowej ” autorstwa Fopp, Luczyhski, Jankun 2010.



PRZYKLAD BIOLOGICZNY DZIALANIA DOBORU NATURALNEGO ORAZ
CZLOWIEKA

Sieja, ktora zostata introdukowana do warunkéw stawowych w Cze-
chach, przezyta blisko 30 pokolen w izolacji geograficznej. Zmiennos¢ ge-
netyczna tej populacji zalezata od tego, czy byta to jednorazowa introdukcja
oraz jakg iloscig ryb dysponowano. Obecna populacja siei w Czechach
charakteryzuje sie nieco odmienng frekwencjg alleli istotnych w przystoso-
waniu sie do silnie zeutrofizowanych i cieplejszych warunkéw stawowych.
Presja doboru naturalnego mogta spowodowaé niezamierzong selekcje
kierunkowg prowadzacg do przesuniecia optimum termicznego osobnikow
w tej populacji w kierunku wyzszej temperatury, gdyz osobniki tolerujgce
wyzszg temperature majg w warunkach stawowych wieksze szanse na
pozostawienie licznego potomstwa w kolejnych pokoleniach. Osobniki o
genotypach warunkujgcych matg tolerancje na podwyzszong temperature
wykazujg wysokag smiertelnos¢ i ich udziat w nastepnych pokoleniach jest
coraz mniejszy. Podwyzszona temperatura jest wiec czynnikiem zwieksza-
jacym smiertelnos¢ szczegodlnie w stadium ikry zaptodnionej, zaoczkowanej
i wylegu. Ma to takze wptyw na proces dojrzewania gonad i $rednig ptod-
nosc¢ tarlakbw. Ryby hodowane obecnie w czeskich stawach prawdopo-
dobnie znacznie lepiej znoszg silnie zeutrofizowane warunki stawowe niz
jakiekolwiek dzikie populacje z jezior na poétnocy. Przy planowaniu chowu
lub hodowli siei w stawach, najlepiej bytoby zaopatrzy¢ sie w materiat zary-
bieniowy wtasnie w Czechach.



PODSTAWY GENETYKI POPULACYJNEJ

MODEL HARDY'EGO-WEINBERGA

(Hallerman 2003)

Proces analizy zmiennosci genetycznej skfada sie:

- ze zbadania jednego lub wiecej typéw markeréw genetycznych,

- iloSciowego wyrazenia frekwencji fenotypow,

- wywnioskowania na tej podstawie frekwencji genotypdw kodujacych
zbadane fenotypy.

Nastepnie potrzebny jest okreslony model, ktéry powigze ze sobg frekwen-

cje genotypow z frekwencjami alleli i umozliwi wyciagniecie wnioskow na

temat proceséw oddziatujgcych na badang populacje. Uzytecznos¢ mode-

lu polega na tym, iz pozwala on zidentyfikowa¢ kluczowe obserwacje (lub

eksperymenty), ktére nalezy poczyni¢, aby lepiej zrozumieé stan obecny

populacji oraz zaradzi¢ ewentualnym ktopotom.

Najpowszechniej stosowanym modelem, wigzacym frekwencje ge-
notypéw z frekwencjami alleli, jest model opracowany niezaleznie przez
G.H. Hardy’ego (1908) oraz W. Weinberga (1908). Model Hardy’ego-
Weinberga opiera sie na kilku waznych zatozeniach:

- liczebnosc¢ populacji jest wielka i stata w kolejnych pokoleniach,
- kojarzenie sie osobnikow jest losowe (populacja jest panmiktyczna,
albo bardzo dobrze wymieszana),
- organizmy sg diploidalne,
- pokolenia nie zazebiaja sie,
- rozréd odbywa sie drogg ptciowa,
- wplywy mutacji, migracji i selekcji sg zaniedbywalne albo sie rownowa-
za.
W przypadku autosomalnych (tych, ktére nie sg ulokowane na chromo-
somach ptci) loci genowych o dwéch allelach, model Hardy’ego-Weinberga

przyjmuje postac:

(P+aP=p*+2pg+q°=1

gdzie p to frekwencja czestszego allelu, A, podczas gdy g jest frekwencjg
rzadziej wystepujacego allelu a, natomiast p + g = 1. Allele A oraz a kodo-
minujg dang ceche fenotypowag, to znaczy ze na podstawie fenotypow mo-
zemy odréznic¢ od siebie osobniki o genotypach AA, Aa oraz aa. Frekwen-
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cja czestszych homozygot AA wynosi p?, frekwencja heterozygot Aa wynosi
2pq, a frekwencja rzadszych homozygot aa wynosi g%, co w miedzy innymi
wynika z ponizszego rozumowania.

Jesli w populacji ryb rozwazamy jeden gen (locus), w ktérym segre-
gujg dwa allele: A oraz a, wowczas w czasie rozrodu krzyzujq sie ze sobg
haploidalne gamety, jaja i plemniki, ktére sg nosicielami albo allelu A albo
allelu a. Wyrzucone do wody gamety faczg sie losowo ze sobg w zygoty o
trzech mozliwych genotypach: AA, Aa oraz aa, co mozna okresli¢ na pod-
stawie ponizszej szachownicy genetycznej:

A a
A AA Aa
a Aa aa

Jesli allel A wystepuje w badanej populacji ryb z frekwencja p, pod-
czas gdy allel a wystepuje z frekwencjg g, wéwczas frekwencje zygot o
poszczegoélnych genotypach (AA, Aa oraz aa) mozna obliczy¢ rowniez po-
stugujac sie szachownicg genetyczna, w ktérej polach w miejsce nazw alleli
(A, a) oraz genotypow (AA, Aa, aa) wstawimy obserwowane w populaciji
frekwencje alleli (p, q) oraz wyliczone prawdopodobienstwa, iz powstang
zygoty o poszczegolnych genotypach (prawdopodobienstwo, ze powstang

zygoty o genotypie AA=pXxp=p’ Aa = pxqgq+qgxp=2pq;
aa=qxq=q):
p q
p
pp = p Pq
q
—~2
Pq 4a9=9
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Model Hardy’ego-Weinberga obejmuje takze uktady wielu alleli w da-
nym locus, geny istniejagce na chromosomie X oraz pary genéw ulokowa-
nych na tym samym chromosomie.

Model Hardy’ego-Weinberga zaktada statos¢ frekwenciji alleli z po-
kolenia na pokolenie. Zgodnie z tym zatozeniem, model moze by¢ stoso-
wany do przewidywania frekwencji genotypéw na podstawie obecnej fre-
kwencji alleli. Zastosowania modelu Hardy’'ego-Weinberga dostarczajg
podstawy do oceny sit ewolucyjnych, wptywajacych na wachlarz genotypow
w populacji. Jesli stwierdzamy ze obserwowane frekwencje genotypow sg
inne niz frekwencje przewidywane przez model, mozna stawia¢ hipotezy co
do przyczyn tych odchylen. ldac dalej, mozna zaplanowa¢ nowe obserwa-
cje lub eksperymenty, ktorych celem bedzie wyjasnienie proceséw, ktére
spowodowaly réznice miedzy obserwowanymi i przewidywanymi frekwen-
cjami alleli w populacji. Rozumowanie takie opiera si¢ na przypuszczeniu,
iz w rezultacie rozmaitych mechanizméw ekologicznych jedno lub wiecej
zatozeh modelu nie jest spetnione w przypadku obserwowanej populaciji.

Jednym z zatozen modelu Hardy’ego-Weinberga jest losowe koja-
rzenie sie osobnikow w procesie rozrodu. To zatozenie czesto nie jest
spetniane wskutek najrozmaitszych zachowan rozrodczych. Wybiércze
krzyzowanie sie osobnikdéw to wyboér partnera rozrodczego na podstawie
jego fenotypu. Dodatnie krzyzowanie wybidrcze wystepuje wtedy, gdy
osobniki krzyzujg sie z podobnymi do siebie czesciej niz gdyby byto to wy-
tacznie dzietem przypadku. Inbreeding to krzyzowanie sie ze sobg osobni-
kow spokrewnionych, co stanowi szczegolny przypadek pozytywnego krzy-
zowania sie wybiérczego. Negatywne wybiorcze kojarzenie sie wystepuje
wowczas, gdy czesciej niz wynikatoby to z przypadku osobniki krzyzujg sie
z partnerami niepodobnymi do siebie fenotypowo (jak w przypadku ,korzy-
Sci rzadkich samcow” [rare-male advantage] Drosophila). Genetyczny po-
dziat populacji gatunku jest rowniez odmiang krzyzowania wybidérczego, w
ktérym na pule genowg gatunku skfadajg sie pule genowe grupy subpopu-
lacji (stad), ktorych osobniki krzyzujg sie panmiktycznie w ramach subpopu-
lacji (stad).

W niektérych przypadkach wptyw doboru naturalnego na frekwencje
genotypdéw nie jest zaniedbywalny. Dobrze znanym przyktadem u cziowie-
ka jest korzystne dostosowanie heterozygot w locus B-hemoglobiny, kiedy
to genotyp +s (odporny na malarie, nie anemiczny) jest lepiej dostosowany
niz ++ (podatny na malarie) i genotyp ss (cierpi na anemie zwigzang z
sierpowatoscig erytrocytow).

Ztamanie zatozen prawa Hardy’ego-Weinberga moze wynikng¢ z
rozmaitych innych mechanizmow ekologicznych. W rzeczywistosci, model
Hardy’ego-Weinberga jest dos¢ odporny na niewielkie odstepstwa od jego
zatozen, co czyni go uzytecznym w zastosowaniach praktycznych. Trzeba
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jednak zaznaczy¢, iz jesli obserwowane frekwencje genotypowe spetniajg
oczekiwania Hardy’ego-Weinberga, to nie musi to koniecznie oznaczac, ze
wszystkie zatozenia modelu sg spetnione. Liczbowy przyktad zastosowa-
nia prawa Hardy’'ego-Weinberga w kontekscie ichtiologicznym przedsta-
wiono w rozdziale Zastosowanie modelu Hardy'ego-Weinberga w analizie
potowdw ryb, pochodzacych ze zmieszanych ze sobg stad (ang. mixed-stock fi-
shery). str.25.

FREKWENCJA ALLELI W LOCUS

Mowiac o programach hodowlanych mamy na mysli zaréwno zabie-
gi, ktérych celem jest zmiana frekwencji alleli jak tez zachowanie niezmie-
nionej puli genetycznej. W obu przypadkach potrzebna jest dobra charakte-
rystyka genetyczna stada oraz zrozumienie zasad genetyki populacyjnej.
Nalezy tez pamietaé, ze dobdr naturalny nie przestaje dziata¢ w osrodku
hodowlanym. Cztowiek wptywa na pule genetyczng ryb zarbwno w sposob
swiadomy jak i nieSwiadomy. To co dzieje sie z pula genetyczng ryb (za-
réwno tych hodowlanych jak i tych ze srodowiska naturalnego) jest wypad-
kowg doboru naturalnego i dziatalnosci cztowieka.

Zrozumienie genetycznych podstaw danego fenotypu umozliwia
zastosowanie takiego programu hodowlanego, ktéry umozliwi pozadane
zmiany frekwenciji fenotypow, genotypow oraz genow (Scisle: alleli). Rozne
fenotypy majg czesto rozmaitg wartos¢ handlowa, warto wiec zmieniaé fre-
kwencje alleli tak, by zwiekszac frekwencje alleli kodujgcych pozadany fe-
notyp, zmniejszajgc jednoczesnie frekwencje alleli kodujacych niepozadany
fenotyp. Gdy frekwencja ( f ) allelu pozgdanego osiggnie 100 % (allel zo-
stanie utrwalony) a niepozadany allel zostanie usuniety z populacji
(f=0 %), wéwczas populacja bedzie wiernie przekazywata pozadang ce-
che fenotypowsg, a stado rozrodcze bedzie bardziej wartosciowe. W pro-
gramie selekcyjnym zazwyczaj pragniemy poznac frekwencje alleli w popu-
lacji ,w czasie zero”, czyli w pokoleniu rodzicielskim (P), a nastepnie w ko-
lejnych pokoleniach potomnych (Fi1, Fz, ... Fy).

DOMINACJIA NIEKOMPLETNA ALBO ADDYTYWNE DZIALANIE GENOW

AUTOSOMALNYCH

W tym najprostszym, modelowym przyktadzie, gdy gen ma dwa alle-
le kodujace trzy fenotypy, a kazdy genotyp koduje odrebny fenotyp (domi-
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nacja niekompletna albo addytywne dziatanie gendéw), fatwo okresli¢ fre-
kwencje alleli genu w populacji. Frekwencja allelu to:

liczba ryb o genotypie liczba ryb
2 homozygotycznym + 0 genotypie
kodowanym przez allel heterozygotycznym

f (allelu) =

2 (liczba ryb w populacji)

Liczba ryb o fenotypie homozygotycznym jest mnozona przez dwa
gdyz kazda ryba ma dwie kopie allelu danego rodzaju; heterozygoty majg
tylko po jednym allelu tego rodzaju. Liczba ryb w populacji jest mnozona
przez dwa gdyz kazda ryba jest organizmem diploidalnym i ma dwa allele w
kazdym locus.

Na przyktad jesli hodowca pstragéw znajduje ryby ztociste oraz ,pa-
lomino” i chce wiedzieé, jakie sg frekwencje alleli G i G’ w hodowanej popu-
lacji, powinien policzy¢ ile jest ryb o kazdym fenotypie, zsumowac allele i
obliczy¢ ich frekwencje (w procentach). Rozwazmy przyktad, w ktorym
liczby ryb o poszczegdlnych fenotypach (i przyporzadkowanych im genoty-
pach) byty nastepujace:

Fenotyp Genotyp Liczba
normalne ubarwienie GG 360
Zlociste GG’ 160
palomino GG’ 480

ogotem 1 000

Kazdy normalnie ubarwiony pstrag ma dwa allele G, kazdy pstrag
palomino ma jeden allel G, pstragi ztociste nie majg alleli G. Ogdlna liczba
alleli w locus G jest réwna podwojonej liczbie wszystkich ryb w populacji
(normalnie ubarwionych + ztocistych + palomino).
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Czyli:
liczba alleli G
f (G) = =
catkowita liczba alleli w locus G

2 (360 normalnie ubarwionych) + 480 palomino

2 (1000 pstragéw teczowych ogdtem)

1200 alleli G
= = 0,6
200 wszystkich alleli

Podobnie mozna obliczy¢ frekwencje alleli G’, ktéra w tym przykia-
dzie wynosi 0,4. Nalezy zauwazyc iz f(G) + f(G’) = 0,6 + 0,4 = 1,0.

DOMINACJA KOMPLETNA (CALKOWITA).

Gdy miedzy allelami wystepuje dominacja catkowita, frekwencje
alleli trzeba oblicza¢ metoda pierwiastka kwadratowego, gdyz w takim
przypadku trzy genotypy kodujg dwa fenotypy. Poniewaz fenotyp hetero-
zygotyczny jest niemozliwy do odréznienia od dominujgcego fenotypu ho-
mozygotycznego, nie mozna obliczy¢ frekwenciji alleli poprzez ich zwykte
policzenie (nie wiadomo, ktére ryby w populacji o dominujagcym fenotypie
majg dwa, a ktére majg jeden allel dominujacy). Tylko genotyp recesywny
jest tym, ktéry mozna rozpozna¢ na podstawie kodowanego przez niego
fenotypu. Poniewaz frekwencja recesywnego fenotypu to kwadrat fre-
kwencji allelu recesywnego (prawo Hardy’ego-Weinberga), pierwiastek
kwadratowy z frekwencji fenotypu recesywnego to frekwencja recesywnego
allelu w populacji. Frekwencje allelu dominujgcego oblicza sie odejmujac
od jednosci frekwencje allelu recesywnego (jeszcze raz, patrz: prawo Har-
dy’ego-Weinberga str.9).

Na przyktad hodowca karpi zauwazyt pewng liczbe karpi btekitnych.
Teraz chce znac¢ frekwencje alleli kodujgcych biekitne i normalne ubarwie-
nie ciata hodowanych przez niego karpi. Ubarwienie btekitne jest kodowa-
ne przez recesywny allel b, a ubarwienie normalne przez dominujacy allel
B. W populacji zaobserwowano:
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Zgodnie z prawem
Fenotyp Genotyp Liczba Hardy’ego-Weinberga

bb 90 f(b)
BBorazBb 910 f(B)’+ 2[f(B)][f(b)]

karpie biekitne
1 000 f(b)?+ 2[f(B)][f(b)] + f(B)?

normalnie ubarwione

ogotem

90 btekitnych karpi
f(b) = Vf(bb) =  f(btekitnych karpi) = =
1000 karpi ogotem

=v0,09 = 0,3

By obliczy¢ f(B) trzeba odja¢ f(b) od 1,0, czyli:
fB) =1,0-0,3 = 0,7

Przywotujac prawo Hardy’ego-Weinberga obliczamy wiec frekwen-
cje genotypow z frekwencji alleli takze w przypadku tych genéw, w ktorych

jeden allel catkowicie dominuje nad drugim:

f(genotypu homozygotycznego wobec allelu pierwszego) = f(allelu pierw-
szego)?

f(genotypu heterozygotyczneg) = 2[f(allelu pierwszego)][f(allelu drugiego)]
2

f(genotypu homozygotycznego wobec allelu drugiego) = f(allelu drugiego)

W naszym przyktadzie:

f(B)? = (0,7)> = 0,49
2[f(B)][f(b)] = 2(0,7)(0,3) = 0,42
f(b)> = (0,3)* = 0,09

f(BB)
f(Bb)
f(bb)
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Zauwazmy, ze f(BB) + f(Bb) + f(bb) = 0,49 + 0,42 + 0,09 = 1,0.
Suma frekwencji genotypéw musi wynosi¢ jednos¢; jesli jest inaczej, w ob-
liczeniu jest blgd. PoniewaZz populacja sktada sie z 1000 karpi, uzyskane
frekwencje oznaczajg, iz w populacji jest 490 BB ryb normalnie ubarwio-
nych, 420 Bb ryb normalnie ubarwionych oraz 90 bb karpi btekitnych.

DWA (LUB WIECEJ) GENY KODUJACE ROZMAITE FENOTYPY.

Obliczanie frekwencji alleli dwdch lub wiekszej liczby loci, w sytuacii
gdy kazdy locus koduje oddzielny fenotyp, to proste rozwiniecie metod sto-
sowanych w przypadku pojedynczego locus. Poniewaz kazdy locus koduje
odrebny fenotyp, kazdy fenotyp i kodujace go allele mogg zostaé od siebie
oddzielone, a frekwencje alleli mozna obliczy¢ niezaleznie dla kazdego
fenotypu. Na przyktad, farmer ryb tropikalnych ma w stawie nastepujace
gupiki:

Fenotyp Genotyp Liczba ryb
szar e, nor malGeRUCKEY,GCuldsg,GuaBG,Cucu 8316
szare, zdef or mo@@aauguGgkcuch g os gup 84
zgociste, nor madggrCyCudgiCiicg os g up 1584
zgocisnmowanmyy fkr i ggescg up 16

Og-gem 10 000

i chce znac¢ frekwencje alleli G, g, Cu oraz cu. By je obliczy¢, nalezy obli-
cza¢ frekwencje alleli w locus G oraz Cu tak, jak gdyby kazdy z nich istniat
niezaleznie od drugiego.

Krok 1. Obliczamy frekwencje alleli w locus G. Przegrupujmy fenotypy
tak, jakby fenotypy ,ztocisty” oraz ,szary” byty jedynymi, ktére istnieja;
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szary (GG + Gg) = 8316+84 = 8 400
ztocisty (gg) = 1584+16 = 1600
ogoétem = 10 000

i obliczmy f(g):

/ 1 600 ztocistych gupikow
f(g) = Vf(gg) = f(zlocistych gupikéw) = {

10 000 gupikow ogdétem

oraz obliczmy f(G) odejmujac f(g) od jednosci: f(G) = 1,0-1f(g) = 1,0 -
04 = 0,6

Krok 2. Obliczmy frekwencje alleli w locus Cu. Przegrupujmy fenotypy
tak, jakby fenotypy kregostupa zdeformowanego oraz kregostupa normalnie
wyksztatconego byly jedynymi, jakie istnieja:

normalny kregostup (CuCu + Cucu) = 8316+1584 = 9 900
zdeformowany kregostup (cucu) = 84+ 16 = 100
ogo6tem = 10000

Obliczamy f(cu):

f(cu) = v f(cucu) = + f(gupiki o zdeformowanym kregostupie) =

100 gupikéow o zdeformowanym kregostupie
= = 0,01 = 0,1

10 000 gupikéw ogotem

Obliczajgc f(Cu) odejmujemy f(cu) od jednosci: f(Cu) = 1,0 —f(cu) = 1,0 —
0,1 =09
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GENY KODUJACE FENOTYPY POPRZEZ EPISTAZE.

Jesli hodowca karpi chce znac frekwencje alleli kodujgcych utusz-
czenie populacji swoich karpi, w ktérej:

Fenotyp Genotyp Liczba ryb
petnotuskie SS,nn; Ss,nn 1370
lustrzenie ss,nn 250
lampasowe SS,Nn; Ss,Nn 310
beztuskie ss,Nn 70
Ogétem 2 000

musi przegrupowac fenotypy tak, by mogt rozpoznaé genotypy na podsta-
wie fenotypow.

Krok 1. Obliczamy frekwencje alleli w locus S. Nalezy przegrupowac fe-
notypy tak, by otrzymaé nowe kategorie genotypow:

SS = lustrzenie + beztuskie = 250+ 70= 320
SS + Ss = petnotuskie + lampasowe =1370+310= 1680
ogotem = 2000

W locus S wystepuje dominacja kompletna, zatem obliczamy f(s) z wyko-
rzystaniem prawa Hardy’ego - Weinberga:

lustrzenie + beztuskie 320
f(s) = Vf(ss) = = e = V0,16 = 0,4

cata populacja \' 2000

By obliczy¢ (S) nalezy od jednosci odjac f(s): f(S) = 1,0—-f(s) = 1,0-0,4
= 0,6

(Analogicznie, jak to byto w przypadku karpi btekitnych patrz strona 15)
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Krok 2. Obliczamy frekwencje alleli w locus N. By to wykonaé, przegru-
pujmy cztery fenotypy tak, by otrzymaé nowe kategorie genotypowe: nn
oraz Nn.

nn = petnotuskie + lustrzenie = 1370+250 = 1620
Nn = lampasowe + beztuskie = 310+ 70 = 380
ogoétem = 2 000

W locus N wystepuje dominacja niekompletna zwigzana z obecnos$ciag genu
letalnego w homozygocie NN obliczamy f(N) ze wzoru:

liczba ryb o fenotypie liczba ryb

2 homozygotycznym NN + | 0 genotypie
kodowanym przez allel N heterozygotycznym
ktorych nie obserwujemy Nn

f(N) = e =
2 (liczba ryb w populacji)

0 [genotyp letalny NN] + 380
T e =0,19
2000
By obliczy¢ f(n) nalezy odjg¢ warto$¢ f(N) od jednosci:

f(n) = 1- f(N) =1 - 0,19 = 0,81

Komentarz. Niestety, czasem gdy fenotyp jest kontrolowany przez dwa (lub
wiecej) geny nie mozna obliczy¢ frekwencji genéw (alleli). Gdy jakoSciowe
cechy fenotypowe sa kodowane przez dwa lub wiecej geny, kategorie geno-
typowe moga sie ,,zazebia¢” [na przykfad gdy geny koduja fenotyp poprzez
zduplikowanga interakcje dominujaca i kazdy genotyp o co najmniej jednym
allelu dominujacym (w ktérymkolwiek locus) koduje taki sam fenotyp]. Nie
mozna woéwczas przegrupowac fenotypow i genotypow tak, by udato sie ob-
liczy¢ frekwencje alleli.
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GENY SPRZEZONE Z PLCIA

Czasem trzeba obliczy¢ frekwencje alleli sprzezonych z picig by
utozyé program hodowlany, dzieki ktéremu w pozgdanym kierunku beda sie
zmienia¢ frekwencje fenotypow sprzezonych z pfcia.

GENY CHROMOSOMU Y (GENY SPRZEZONE Z CHROMOSOMEM Y)

W przypadku gatunkéw, u ktérych stwierdzono wystepowanie sys-
temu chromosomowej determinacji ptci typu XY, chromosom Y majg tylko
naturalne samce. Tak wiec frekwencja genu sprzezonego z chromosomem
Y to procent samcéw o danym fenotypie. Gdy gen kodujgcy dany fenotyp
jest ulokowany na chromosomie Y, to w populacji mogg wystapi¢ dwa ge-
notypy i dwa fenotypy:

Genotyp Fenotyp

XY samce ,dzikie” (= o powszechnie wystepujgcym fenotypie)
XY attel samce o fenotypie sprzezonym z Y

a wiec:

liczba & o fenotypie sprzezonym z Y

f(Yallel sprzez‘ony) =
catkowita liczba &

Na przyktad, farmer osuszyt staw i ztowit hodowane w nim gupiki,
wsrod ktérych wystepowaty nastepujace osobniki:

Fenotyp Genotyp Liczba ryb
szare samice XX 1650
samce ,maculatus” " XY ua 340
szare samce XY 510

ogo6tem 850 samcédw
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" maculatus to fenotyp ubarwienia samca o czarnej plamie na ptetwie
grzbietowej i czerwonej plamie na ciele

Frekwencja genu Yy, W tej populaciji to:

& maculatus 340
f(Yma) = = = 0,4
4 ogbtem 850

GENY CHROMOSOMU X (GENY SPRZEZONE Z CHROMOSOMEM X)

Aby obliczy¢ frekwencje alleli genéw ulokowanych na chromosomie
X trzeba wykonac trzy ,kroki”: (1) obliczy¢ frekwencje alleli u samcow; (2)
obliczy¢ frekwencje alleli u samic; (3) obliczy¢ ogdlng frekwencje alleli na
podstawie proporcji ich liczby u ryb obu pfci.

Frekwencje alleli zwigzanych z chromosomem X u samcéw okresla
procent samcow, u ktérych wystepuje dany fenotyp (tak jak w przypadku
gendw umiejscowionych na chromosomie Y). W przypadku systemu chro-
mosomowej determinac;ji ptci typu XY, u naturalnych samcow ( XY ) wyste-
puje tylko jeden chromosom X, sg tu wiec dwa genotypy i dwa fenotypy:

Genotyp Fenotyp

Xattel dominujacy Y samiec o dominujgcym fenotypie sprzezonym X
Xallel recesywny Y samiec o recesywnym fenotypie sprzezonym z X
a wiec:

liczbako recesywnym fenotypie

f (X recesywny allel sprzez'ony—-c?) =
catkowita liczba &

liczbako domi nuj Ncym fenotyry

f (X dominujacy allel sprzezony--3 ) =
catkowita liczba &
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Frekwencje alleli sprzezonych z chromosomem X u samic okresla
sie tak, jak w kazdym przypadku genu autosomalnego o kompletnej domi-
nacji jednego z alleli. Obecnos¢ gendw sprzezonych z X u samic powoduje
wystepowanie wsrdd nich trzech genotypow i tylko dwéch fenotypow:

Genotyp Fenotyp

Xalter dominujqcyxalleldominujqcy samica o domi nuj Ncym fenot
Xallel dominujqcyxallel recesywny samica o domi nu ] NzX m fenot

Xallel recesywnyXallel recesywny samica o recesywnym fenoty

a wiec:

/Iiczbdl o recesywnym fenotypi
f(xsprzez'ony allel recesywny—-@) = \/

ogolna liczba @

Frekwencje dominujgcego allelu sprzezonego z X u samic okresla-
my, odejmujac od jednosci frekwencje allelu recesywnego sprzezonego z
chromosomem X:

f (Xsprzez'ony allel dominujqcy—-@) = 110 -f (Xsprzez'ony allelrecesywny--‘f)

Catkowitg frekwencje ktdregokolwiek allelu sprzezonego z X okresla
sie na podstawie frekwencji allelu u obu ptci oraz proporcji liczby alleli u
obu pfci:

2(liczba Q)[f(allelu Q)] + (liczba &)[f(allelu 3]

f (Xsprzez'ony—ogélem) =

2(liczba Q) + (liczba &)
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(liczba samic jest mnozona przez dwa gdyz kazda samica ma dwa chro-
mosomy X).

Na przyktad hodowca gupikow znalazt w stawie ryby szare i ,nigro-
caudatus” (ryby o czarnym ciele). Hodowca chce zna¢ frekwencje allel
kodujacych te fenotypy. Fenotyp nigrocaudatus jest determinowany przez
dominujacy allel Xy , a szare ubarwienie jest kodowane przez recesywny
allel X. Opis badanek populacji to:

Fenotyp Genotyp Liczba ryb

samce nigrocaudatus XninY 200

samce szare XY 300 500 samcow
samice nigrocaudatus XninX oraz XninXnin 546 }

samice szare XX 54 600 samic

Poszukujemy wiec odpowiedzi na pytanie: jakie sg frekwencje alleli Xy;,
oraz X w badanej populacji?

Krok 1. Frekwencje alleli u samcéw:

d nigrocaudatus 200
f (Xnin-g) = = =04
4 ogotem 500

oraz:

& szare 300
f(X.) = = = 06
4 ogdtem 500

Poniewaz suma frekwengciji alleli musi by¢ réwna jednosci, frekwen-
cje allelu X..; mozna tez obliczy¢ poprzez odjecie f (Xyii-s) od jednosci:

f(X¢) = 1L,0-f(Xnw) = 1,0-0,4 = 0,6



Krok 2. Obliczamy frekwencje alleli u samic:

Q szare / 54
f(X.o) = = = 0,09 =03
Q ogdtem \] 600

natomiast f (Xyi-c) = 1,0-f(X.9) = 1,0-0,3 = 0,7
Krok 3. Obliczamy catkowite frekwencje f (Xniy) oraz f (X) w populaciji:

2(600 9)(0,7) + (500 3)(0,4) 1040
f (XNill--catkowita) = = = 0,6118
2(600 Q) + 500 & 1700

natomiast:

2(600 2)(0,3) + (500 3)(0,6) 660
= = 0,3882

f (X——calkowita) =

2(600 Q) + 500 & 1700
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Poniewaz suma frekwencji alleli musi rownaé¢ sie jednosci,

f (X-_camowit) MOZna tez obliczy¢:
f (X——calkowita) = 110 - f (XNiII——caIkowita) = 110 - 016118 = 0;3882-

Tak wiec frekwencje alleli Xy;; oraz X w populaciji to:

Samce Samice Catkowita
f (Xnin) 0,4 0,7 0,6118
f(X) 0,6 0,3 0,3882

Catkowita 1.0 1,0 1,0000
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FENOTYPY WYSTEPUJACE TYLKO U JEDNEJ PLCI.

Istniejg geny sprzezone z chromosomem X, ktore ujawniajg sie tylko
u ryb jednej ptci. Nie mozna obliczy¢ frekwencji wystepowania alleli takiego
genu wsroéd samic, dopoki nie okresli sie fenotypu ,nie ujawniajacego ist-
nienie allelu”. Konieczne tu jest na przykfad podanie rybom metylotestoste-
ronu (dodanie hormonu do wody lub paszy). Jesli tego sie dokona, obli-
czenia wykonuje sie tak jak w powyzszych przykfadach.

ZASTOSOWANIE MODELU HARDY’EGO-WEINBERGA W ANALIZIE POLOWOW
RYB, POCHODZACYCH ZE ZMIESZANYCH ZE SOBA STAD (ANG. MIXED-STOCK
FISHERY).

Model Hardy’ego-Winberga (H-W) (patrz: str. 9) znajduje wiele za-
stosowan w naukach rybackich. Jednym z najwazniejszych jest problem
potowdéw ryb, pochodzacych z zasobéw bedacych mieszaning stad (ang.
mixed-stock fisheries) oraz szacowanie proporcji poszczegoélnych stad w
potowach na podstawie badan molekularnych. Jesli frekwencje genotypow
proby ztowionych ryb nie spetniajg warunkow H-W, wowczas jedng z moz-
liwosci jest to, iz mamy do czynienia z mieszaning ryb pochodzacych z roz-
nych subpopulacji. Warunkiem prowadzenia tego typu badan jest wiasciwe
dobranie markeréw genetycznych (to znaczy loci genowych, wykazujgcych
dominacje niekompletng). Loci genowe wykazujgce dominacje kompletng
nie nadaja sie do badan populacyjnych, poniewaz nie mozna w bezposred-
ni i prosty sposéb obliczy¢ frekwencji alleli w takim locus. Nie mozna tez
skorzysta¢ z prawa Hardy’ego-Weinberga (jak we wczesniejszych przykta-
dach), gdyz musieliby$my zatozyé, ze badana populacja znajduje sie w
réwnowadze Hardy’ego-Weinberga, a wiasnie to chcemy sprawdzi¢. Z
tego wzgledu tylko loci genowe wykazujgce niekompletng dominacje moga
byé genetycznymi markerami w tego typu badaniach, jakie przyktadowo
zaprezentowano ponize;j:

Okreslono frekwencje genotypow w locus hemoglobiny dla préby
dorszy atlantyckich, towionych przez norweska flote rybacka. Wsréd 2591
dorszy w probie, 130 ryb bylo genotypu AA, 763 Aa, a 1698 aa. Jednym z
celéow badania byto stwierdzenie, czy towione dorsze nalezaty do jednego
czy do kilku stad. Tak wiec, testowana hipoteza H, zaktadata iz populacja
jest w rownowadze H-W, wobec hipotezy H,, zaktadajgcej iz populacja nie
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pozostaje w stanie réwnowagi H-W. Analize danych przeprowadzono na-
stepujaco.

Krok 1. Obliczanie frekwencji alleli

130 + 763 + 1698 = 2591 ryb
2591 ryb x 2 allele na osobnika = 5182 allele

Aby obliczyé p, frekwencje allelu A, trzeba wzig¢ pod uwage ze w prébie
byto 130 homozygotycznych ryb x 2 allele kazdej ryby + 763 heterozygo-
tycznych ryb x 1 allel kazdej ryby = 260 + 763 = 1023 allele A. Dzielac te
liczbe przez liczbe wszystkich alleli otrzymujemy p:

p =1023/5182 = 0,197

Obliczanie q, czyli frekwencji allelu a, przeprowadza sie w taki sam sposéb.
Obserwowano 763 heterozygotyczne ryby x 1 allel kazdej ryby + 1698 ryb
homozygotycznych x 2 allele kazdej ryby = 763 + 3396 = 4159 alleli.

g =4159/5182 = 0,803
Krok 2. Obliczanie frekwencji oczekiwanych na podstawie modelu H-W.
(p+0q)*=p°+2pq+q*=1
=0,197% + 2(0,197)(0,803) + 0,803
=0,039 + 0,316 + 0,645 = 1,000

Zauwazmy, ze ostatnie wyrazenie podaje spodziewane (oczekiwane, prze-
widywane) frekwencje rozmaitych genotypdw: oczekiwana frekwencja AA
wynosi 0,039, frekwencja Aa wynosi 0,316, natomiast aa 0,645.

Krok 3. Obliczanie oczekiwanych liczb osobnikéw o poszczegdlnych geno-
typach
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Spodziewane liczby osobnikéw o poszczegolnych genotypach obli-
cza sie przez pomnozenie oczekiwanych frekwencji kazdego genotypu
przez catkowitg liczbe osobnikéw w prébie.

Oczekiwana liczha AA = 0,039 x 2591 = 101,05 ryb

oczekiwana liczba Aa = 0,316 x 2591 = 818,76 ryb
oczekiwana liczba aa = 0,645 x 2591 = 1671,20 ryb

Krok 4. Stosowanie testu x* (chi®) do okreslenia, czy obserwacje potwier-
dzajq spodziewania H-W.

Test x? stosuje sie do okreslania, czy obserwowane liczby osobnikéw
o danych genotypach sg takie same, jakich spodziewalibysmy sie na pod-
stawie H-W (to znaczy, czy ,spetniajg”’ oczekiwania H-W).

X° = (liczba obserwowana — liczba spodziewana)? / liczba spodziewana
dla AA, X% = (130 —-101,05)?/ 101,05 = 8,29
dla Aa, x* = (763 — 818,76)* / 818,76 = 3,80
dlaaa x*= (1698 — 1671,20)*/ 1671,20 = 0,43
¥ =12,52

Liczba stopni swobody, zwigzana z tg wielko$cig x? , réwna sie licz-
bie klas danych (w tym przyktadzie trzy klasy, czyli liczby AA, Aa oraz aa)
minus jeden, minus liczba parametrow oszacowanych na podstawie da-
nych (w tym przyktadzie jeden parametr, p, oszacowano na podstawie da-
nych), czyli 3 — 1 — 1 = 1. Zauwazmy, ze stopien swobody nie jest po-
mniejszany z powodu oszacowania na podstawie danych wielkosci para-
metru q, gdyz kiedy juz oszacowaliSmy p, woéwczas q mozna otrzymac z
zaleznosci q =1 —p. Przy jednym stopniu swobody otrzymana wyzej war-
to$é x? jest wysoce istotna (P < 0,01).

W konkluzji powyzszego rozumowania stwierdzamy, ze obserwo-
wane w badanej prébie ryb frekwencje genotypow rdznig sie od spodzie-
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wanych na podstawie H-W. Whniosek jest taki, iz co najmniej jedno z zato-
zeh modelu H-W zostato ztamane. Pytanie, ktére to zatozenie? Tymcza-
sowe wyjasnienie mozna uzyska¢ dzieki nastepujgcemu, niezaleznemu
wnioskowaniu.

Morfologiczne badania otolitéw wykazaty istnienie dwoch ras dorsza
atlantyckiego: przybrzeznej i arktycznej. Liczby genotypow stada przy-
brzeznego wynosity: 23AA, 250Aa i 946aa, podczas gdy w stadzie arktycz-
nym stwierdzono: 107AA, 513Aa i 752aa. Jakie znaczenie majg te dane
dla wyjasnienia sktadu catkowitych potowéw dorsza?

Zacznijmy analize od stwierdzenia, czy sktad genotypowy stada
przybrzeznego spetnia oczekiwania H-W.

Krok 1. Obliczanie frekwencji alleli
23 + 250 + 946 = 1219 ryb albo 2438 alleli
p=[(23 x 2) + (250 x 1)] / 2438 = 0,121
q = [(250 x 1) + (946 x 2)] / 2438 = 0,879
Krok 2. Obliczanie spodziewanych frekwencji genotypéw
(p+0)’=p”+2pg+q*=1
=0,1212 + 2(0,121)(0,879) + 0,879?
=0,014 + 0,213+ 0,772

co przedstawia odpowiednio frekwencje AA, Aa i aa.

Krok 3. Obliczanie spodziewanych liczb osobnikéw o poszczegdlnych ge-
notypach
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Oczekiwania liczba AA = 0,014 x 1219 = 17,07 ryb
oczekiwana liczba Aa = 0,213 x 1219 = 259,64 ryb

oczekiwana liczba aa = 0,772 x 1219 = 941,07 ryb

Krok 4. Zastosowanie testu x2 do okreslenia zgodnosci wynikdw obserwa-
cji ze spodziewaniami H-W

Dla AAY? = (23 — 17,07)%/ 17,07 = 2,06
dla Aa x? = (250 — 259,64)* / 259,64 = 0,36
dla aa x*= (946 — 941,07)*/ 941,07 = 0,03

2=245

Warto$¢ x* = 2,45 nie jest statystycznie istotna. Tak wiec frekwen-
cje genotypéw ryb stada przybrzeznego spetniajg oczekiwania H-W.

Nastepnie nalezy okresli¢, czy frekwencje genotypoéw w stadzie ark-
tycznym spetniajg oczekiwania H-W.

Krok 1. Obliczamy frekwencje alleli
107 + 513 + 752 = 1372 ryby x 2 = 2744 allele
p =[(107 x 2) + (513 x 1)] / 2744 = 0,265

q=[(513 x 1) + (752 x 2)] / 2744 = 0,735
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Krok 2. Obliczanie spodziewanych frekwencji genotypéw
(p+0)’=p”+2pg+q*=1
=0,265% + 2(0,265)(0,735) + 0,735
=0,070 + 0,390 + 0,540

Krok 3. Obliczanie spodziewanych liczb osobnikéw o poszczegdlnych ge-
notypach

Oczekiwania liczba AA = 0,070 x 1372 = 96,04 ryb
oczekiwana liczba Aa = 0,390 x 1372 = 535,08 ryb
oczekiwana liczba aa = 0,540 x 1372 = 740,88 ryb

Krok 4. Zastosowanie testu x* do okre$lenia zgodno$ci wynikéw obserwa-
cji ze spodziewaniami H-W

Dla AAY® = (107 — 96,04)%/ 96,04 = 1,25

dla Aa x? = (513 — 535,08)? / 535,08 = 0,91

dla aa x* = (752 — 740,88)? / 740,88 = 0,17
¥ =233

Warto$é x° = 2,33 nie jest statystycznie istotna. Tak wiec frekwen-
cje genotypdw ryb stada arktycznego spetniajg oczekiwania H-W.

O czym swiadczg wyniki wspodlnie wykonanej przez nas analizy?
Odchylenie od réwnowagi H-W sugeruje, ze w potowach dorsza atlantyc-
kiego towi sie mieszanine ryb dwdch stad: przybrzeznego i arktycznego.
Frekwencje genotypow ryb wewnatrz kazdego stada pozostajg w zgodno-
Sci z oczekiwaniami H-W, sugerujac ze kazde stado jest (w swoich ,ra-
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mach”) panmiktyczne. Takie podejscie jest podstawg w rozwazaniach po-
towéw ryb bedacych mieszaning stad (mixed-stock fisheries). Swiado-
mos¢, iz potowy dotyczg zasobdw ryb bedacych mieszaning réznych stad
ma powazne (czesto: zasadnicze) znaczenie dla prowadzenia prawidtowe-
go gospodarowania zasobami przyrodniczymi ryb.
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SELEKCJA NA CECHY JAKOSCIOWE

Ryby o réznych fenotypach czesto majg rézng warto$¢ handlowsg, a
populacja jest wtedy tym cenniejsza im wierniej przekazuje potomstwu po-
zadane cechy (fenotypy). Wyeliminowanie alleli odpowiedzialnych za wy-
twarzanie niepozadanych cech i utrwalenie poprzez selekcje alleli koduja-
cych cechy pozadane to istotne aspekty pracy hodowlanej.

GENY AUTOSOMALNE

Selekcja jakosciowych fenotypéw autosomalnych moze byc¢ tatwa
albo trudna, zaleznie od sposobu dziatania danych genéw. Jesli pozadany
fenotyp jest determinowany tylko przez homozygote, tatwo jest uzyskac
populacje wiernie przekazujgcg dang ceche poprzez eliminowanie niepo-
zadanych fenotypow. Zadanie staje sie trudne jesli pozadany fenotyp jest
determinowany przez wiecej niz jeden genotyp. Jesli pozadany fenotyp
wystepuje tylko u heterozygot, metodg selekcji nie mozna uzyska¢ popula-
cji wiernie przekazujacej swojg ceche—w takiej sytuacji 100 % heterozygot
mozna uzyska¢ jedynie poprzez hybrydyzacje (krzyzowanie) dwéch roz-
nych homozygot.

CALKOWITA DOMINACJA JEDNEGO ALLELU NAD DRUGIM

Geny autosomalne o catkowitej dominacji jednego allelu nad drugim
determinujg dwa fenotypy: dominujgacy i recesywny. Dzieki selekcji tatwo
mozna utrwali¢ fenotyp recesywny. Nie mozna utrwali¢ tg metodg fenotypu
dominujgcego, tak by otrzymac¢ populacje wiernie przekazujacg pozadang
ceche.

SELEKCJA NA FENOTYP RECESYWNY

Dzieki selekcji, w ciagu jednego pokolenia ryb mozna utrwali¢ feno-
typ recesywny i wyeliminowaé niepozgdany fenotyp dominujacy. Nalezy po
prostu usung¢ wszystkie osobniki o fenotypie dominujagcym. Gdy tego sie
dokona, jedynymi rybami jakie pozostajg w hodowli sg te o fenotypie rece-
sywnym, czyli homozygotyczne wobec allelu recesywnego.
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Na przyktad hodowca sumikow kanatowych chce otrzymac popula-
cje wiernie przekazujacg ceche albinizmu. Moze tego dokona¢ w ciggu
jednego pokolenia poprzez usuniecie ze stada ryb normalnie ubarwionych.
Jednokrotne usuniecie normalnie ubarwionych ryb usunie z populacji
wszystkie allele + (,dzikie”), gdyz albinosy sg homozygotami recesywnymi
(aa). W ten sposéb hodowca otrzyma populacje wiernie przekazujaca ce-
che albinizmu:

Fenotyp: normalnie normalnie albinotyczne
ubarwione ubarwione
Genotyp ++ +a aa
A — ﬂ
usungé nie ma alleli + ; allel a zostat

utrwalony, a populacja
bedzie wiernie przekazywata
ceche albinizmu

SELEKCJA NA FENOTYP DOMINUJACY

Metoda selekcji nie mozna utrwali¢ fenotypu dominujgcego (usuwa-
jac fenotyp recesywny), nie mozna wiec tez poprzez selekcje wyeliminowac
z populacji ryb allelu recesywnego. Jest to niekorzystne, gdyz liczne nie-
pozadane fenotypy sg determinowane przez recesywne allele autosomal-
ne.

Geny w ktérych jedne allele catkowicie dominujg nad innymi deter-
minujg dwa rodzaje fenotypéw dominujacych: homozygotyczne i heterozy-
gotyczne. Fenotypowo ryby takie sg identyczne, wiec nie mozna oddzieli¢
homozygotycznych ryb dominujgcych od ryb heterozygotycznych. W rezul-
tacie allele recesywne sg ,ukryte” i nie mogg zosta¢ wyeliminowane w trak-
cie selekciji.

Na przykfad jesli hodowca sumika kanatowego ma w stadzie roz-
rodczym ryby albinotyczne, a chciatby uzyska¢ populacje wiernie przekazu-
jaca ceche normalnego ubarwienia, przekona sie iz selekcjonujgc ryby
przeciw fenotypowi albinotycznemu nie wyeliminuje catkowicie allelu a:
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Fenotyp: normalnie normalnie albinotyczne
ubarwione ubarwione
Genotyp ++ +a aa

— —~ J ﬂ
w populacji utrzymuje sie zaréwno
allel + jak i allel a; populacja nie bedzie wiec usung¢
wiernie przekazywac cechy normalnego ubarwienia;
bedg istniaty zaréwno ryby normalnie ubarwione
jak i albinotyczne

Skutecznosc¢ préb wyeliminowania allelu recesywnego poprzez usuwanie z
hodowli fenotypow recesywnych okresla wzor:

gdzie qo to poczatkowa frekwencja allelu recesywnego, q, to fre-
kwencja recesywnego allelu po n pokoleniach, a N to liczba pokolen. Wy-
niki takiego programu ilustruje Rysunek 1.

Jesli wyjsciowa frekwencja allelu recesywnego jest wysoka, to kilka
pierwszych pokolen selekcji gwattownie obniza frekwencje allelu. Ale gdy
frekwencja jest niska tempo zmian staje sie bardzo powolne i frekwencja
allelu asymptotycznie zbliza sie do zera. Jednoczes$nie ze spadkiem fre-
kwencji alleli recesywnych wzrasta odsetek tych alleli ukrytych w heterozy-
gotycznych fenotypach dominujacych:
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Frekwencja allelu recesywnego
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Rysunek. Zmiany frekwenciji allelu recesywnego podczas programu selekcyjnego przec
fenotypom recesywnym. Wyj Sciowa frekwe

Frekwencije alleli  Frekwencge not y p - w
Procenaw heterozygotach

f(+) 1@ f(++) f(+a) f(aq)

01 09 001 018 081 10 %
05 05 025 050 0,25 50 %
09 01 081 018 0,01 90 %

Tak wiec gdy f (a) = 0,9 to mozna usungé¢ 90 % alleli a, ale gdy f
(a) = 0,1 wowczas mozna usung¢ juz tylko 10 % alleli recesywnych.
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Poniewaz selekcja nie jest w stanie usuna¢ recesywnego allelu,
powstaje pytanie: ile pokolen musi trwac selekcja by zredukowaé frekwen-
cje allelu do akceptowalnego poziomu? Na przykiad jak wiele pokoleh se-
lekcji przeciw albinotycznym sumom kanatowym potrzeba do zredukowania
frekwencji allelu a do takiego poziomu, by populacja przekazywata ceche
normalnego ubarwienia z wiernoscig 99,99 %? Mozna to obliczyé nastepu-

jaco:

1 1
NI p——

On Jo

gdzie N to liczba pokolen, q, to planowana frekwencja allelu recesywnego,
a qo to frekwencja allelu recesywnego w momencie rozpoczecia selekc;ji.

Na przyktad w populacji sumikéw kanatowych jest 9 % ryb albino-
tycznych. Hodowca chce zredukowaé frekwencje albinoséw do poziomu
0,01 % populacji (czyli uzyskaé populacje suméw kanatowych, ktore prze-
kazujg ceche normalnego ubarwienia z wiernoscig 99,99 %). lle pokolen
musi trwac selekcja by osiagna¢ ten cel?

Krok 1. o, poczatkowg frekwencje allelu a okresla sie z réwnania (zgodnie
z prawem Hardy’ego-Weinberga):

qo = W f(albinoséw) = V0,09 = 0,3

Krok 2. q, to planowana frekwencja allelu, ktérg réwniez obliczamy z réw-
nania:

gn = Vf(planowana frekwencja albinoséw) = v 0,0001 = 0,01

Krok 3. Liczbe pokolen selekcji koniecznej do zredukowania f (a) z 0,3 do
0,01 obliczamy z rownania:

1 1
N = - - ———- = 096,67 ~= 97 pokolen.
0,01 0,3
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Czas ten jest dluzszy niz spodziewana dtugos$¢ zycia hodowcy, a
wiec selekcja nie jest dobrg metodg na usuwanie ze stada ryb alleli rece-
sywnych w celu uzyskania populacji wiernie przekazujacej ceche kodowa-
ng przez allel dominujgcy. Mimo tak wyraznej nieskutecznosci metoda ta
jest czesto stosowana w mylnym spodziewaniu, ze ,zadziata”.

TESTOWANIE TARLAKOW NA NOSICIELSTWO
RECESYWNYCH ALLELI NIEPOZADANYCH

Poniewaz selekcjonujac przeciw fenotypom recesywnym nie mozna
wyeliminowaé niepozadanych alleli recesywnych, konieczna tu jest inna
metoda, tak zwane testowanie reproduktorow na nosicielstwo niepozgda-
nych alleli recesywnych. Technika ta umozliwia identyfikacje i odrzucenie
heterozygot (i jednoczesnie ,ukrytych” alleli recesywnych). Testowanie
reproduktorow polega na obserwacji ich potomstwa, a badany tarlak zosta-
je skrzyzowany z rybg o znanym genotypie. Otrzymujemy woéwczas odpo-
wiedz na pytanie: czy testowana ryba to osobnik homozygotyczny dominu-
jacy (ktérego pragniemy zatrzymaé¢ w hodowli) czy jest to osobnik hetero-
zygotyczny dominujacy (ktdrego nalezy usung¢ z hodowli)?

Reproduktor o fenotypie dominujgcym (homozygota dominujaca czy
heterozygota?) krzyzowany jest z rybg o fenotypie recesywnym. Osobniki
o fenotypie recesywnym zawsze wiernie przekazujg dang ceche fenotypo-
wa i wytwarzajg wytacznie gamety recesywne. W tej sytuacji ryba o feno-
typie dominujgcym jest tg, ktéra okresla fenotyp ryb potomnych.

Wracajgc do przyktadu albinizmu suma kanatowego, testowanie
tarlakdw moze rozwigza¢ nastepujacy problem:

normalnie ubarwiony sum kanatowy X albinotyczny sum kanatowy
(+?) (aa)

chcemy wiedzie¢, czy ? (nieznany allel) to + czy a.

Aby odpowiedzie¢ na to pytanie musimy zatozy¢, Zze normalnie
ubarwiony sum to heterozygota (gdyby byt homozygotg niepotrzebne byto-
by testowanie). A wiec hipoteza zero (robocza) brzmi: normalnie ubarwio-



38

ny sum jest heterozygotyczny. Teraz trzeba zbadac¢ uzyskane potomstwo
testowanych ryb by zdecydowaé, czy testowana ryba jest homozygotyczna
czy heterozygotyczna:

tylko normalnie ubarwione potomstwo (stosunek 1:0) oznacza ze ? = +

normalnie ubarwione i albinotyczne potomstwo (1:1) oznacza ze ? = a

Gdy znamy juz stosunek frekwenciji fenotypow potomstwa, to na tej
podstawie albo uznajemy, ze testowany tarlak jest heterozygotg (tak
brzmiata hipoteza robocza) i usuwamy reproduktora z hodowli, albo odrzu-
camy hipoteze zerowg i zatrzymujemy rybe w stadzie rozrodczym.

Pozostaje kwestia zdecydowania, jaki jest stosunek fenotypow
wsrod potomstwa. Jesli wsrdd potomstwa jest chociaz jedna ryba albino-
tyczna, to znaczy ze testowany normalnie ubarwiony sum kanatowy jest
heterozygotg i powinien zosta¢ usuniety z hodowli. Nie trzeba wéwczas
rozwazac czy stosunek fenotypdw jest statystycznie identyczny ze stosun-
kiem 1:1.

Gdy wsrod potomstwa nie ma albinoséw, powstaje pytanie jak wiel-
ka powinna by¢ liczba zbadanego potomstwa by mozna byto zdecydowac,
ze testowany normalnie ubarwiony sum jest homozygotg a nie heterozygo-
ta? Prawdopodobienstwo powstania albinotycznego potomstwa w wyniku
takiego krzyzowania wynosi 0,5 (w przypadku heterozygotycznego tarlaka
potowa ryb potomnych powinna by¢ albinotyczna), ale to nie oznacza, ze
co druga ryba powinna by¢ albinotyczna. (Podobnie wyglada prawdopodo-
bienstwo posiadania cérek i synéw, ale jest wielu hodowcow ryb ktérzy ma-
ja cztery corki i ani jednego syna...).

Stosunki fenotypowe okreslane sg przez prawdopodobienstwa. Tak
wiec zeby odrzuci¢ hipoteze zerowqg i zdecydowacé iz testowany tarlak byt
homozygota, liczba ryb potomnych, ktére nalezy zbadac¢ gdy wsréd potom-
stwa wystepujg tylko fenotypy dominujace, okreslona jest przez wybierany
przez nas poziom ufnosci: 95, 99 czy 99,9999 %. Oznacza to ze odrzu-
camy hipoteze roboczg przy P = 0,05; 0,01 albo 0,000001. Im wyzszy
poziom ufnosci tym cenniejszy jest reproduktor, poniewaz mozna zaktadaé
z wiekszg pewnoscig iz normalnie ubarwiony tarlak suma nie jest nosicie-
lem allelu a i ze bedzie wiernie przekazywat swojg ceche normalnego
ubarwienia.

Prawdopodobienstwo z jakim akceptujemy albo odrzucamy hipoteze
roboczg decyduje o tym, jaka jest szansa ze podejmiemy zig decyzje,
twierdzac iz reproduktor jest homozygotyczny. P = 0,05; 0,01 albo
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0,000001 oznacza, iz szansa podjecia niewtasciwej decyzji o tym ze repro-
duktor byt homozygotyczny wynosi odpowiednio 1 na 20; 1 na 100 albo
1 na 1 000 000. Jesli stosujgc P = 0,05 zakwalifikujemy 20 reproduktoréow
jako homozygoty, istnieje mozliwos¢ jednej pomyiki, czyli jeden z 20 tarla-
kow mogtby byé w rzeczywistosci heterozygota. JeSli zastosujemy
P = 0,01, taka pomytka moze sie wydarzy¢ raz na 100 decyzji, a jesli za-
stosowaé¢ P = 0,000001 to raz na 1 000 000 decyzji.

Poniewaz potowa potomstwa krzyzowki testowej powinna by¢ nor-
malnie ubarwiona, prawdopodobienstwo uzyskania normalnie ubarwionych
ryb potomnych wynosi 0,5. Prawdopodobienstwo (P) uzyskania wiecej niz
jednej normalnie ubarwionej ryby potomnej bez uzyskania albinosa wynosi:

P = (0,5"

gdzie 0,5 to prawdopodobienstwo uzyskania normalnie ubarwionego po-
tomstwa a N to liczba normalnie ubarwionego potomstwa. Wzoér ten umoz-
liwia uzyskanie liczby normalnie ubarwionych ryb potomnych, ktére powin-
no sie otrzymac nie obserwujgc ani jednej ryby albinotycznej, by z prawdo-
podobienstwem P mozna byto odrzuci¢ hipoteze zerowa (hipoteza zerowa:
normalnie ubarwiony testowany reproduktor to heterozygota).

Na przyktad hodowca chce przetestowaC¢ normalnie ubarwionego
suma kanatowego i pragnie osiggnaé¢ 95 % poziom ufnosci co do tego, iz
prawidtowo okresli genotyp ryby (P = 0,05). W tym celu skrzyzowat te-
stowang samice z albinotycznym samcem. Jesli wéréd potomstwa bedzie
choc jedna ryba albinotyczna, to znaczy ze testowana samica jest hetero-
zygota i powinna zostac usunieta z hodowli. Jesli wsréd potomstwa nie ma
albinosdw, trzeba obliczy¢ ile normalnie ubarwionych osobnikéw potom-
nych trzeba odnotowac by odrzuci¢ hipoteze zerowg i zdecydowa¢c z P =
0,05 iz testowana samica jest homozygota:

0,05 = (0,5)"
po zlogarytmowaniu:
log 0,05 = log (0,5)"
log 0,05 = N (log 0,5)

log 0,05 -1,30103
N = = = 4,32
log 0,5 -0,30103
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Zaokraglamy N do 5 (nie mozna mie¢ 0,32 zywej ryby) co oznacza,
Ze pojawienie sie pieciu normalnie ubarwionych ryb potomnych w sytuacji,
gdy nie ma wsérdod potomstwa ani jednego albinosa, wystarcza by odrzuci¢
hipoteze zerowg na poziomie P = 0,05 i przyjaé, iz testowana samica jest
homozygotyczna. Poniewaz zaokraglaliSmy N do pieciu, jesli obserwujemy
pie¢ ryb normalnie ubarwionych i ani jednego albinosa to w rzeczywistosci
prawdopodobienstwo iz testowana samica jest homozygota wynosi
96,88 %, a prawdopodobienstwo iz testowana samica jest heterozygotg
wynosi 3,12 %. Moze sie wydawac¢ ze prawdopodobienstwo 96,88 % jest
imponujace, ale nie w przypadku programu hodowlanego, w ktérym dazy
sie do uzyskania populacji wiernie przekazujgcej dang ceche. Prawdopo-
dobiehAstwo 96,88 % oznacza, ze 3,12 % testowanych reproduktoréw za-
kwalifikowanych jako ++ to w rzeczywistosci moga by¢ ryby o genotypie
+a.

Ryby sg organizmami o tak wysokiej ptodnosci, ze nie ma powodu
by nie zredukowaé ryzyka niewlasciwego zakwalifikowania testowanych
reproduktorow do poziomu 0,000001. By to osiggnga¢ wystarczy zaobser-
wowac¢ w potomstwie testowanych reproduktoréw 20 normalnie ubarwio-
nych osobnikéw. Przy takim prawdopodobienstwie tylko jeden testowany
reproduktor na milion bytby mylnie zaklasyfikowany jako ++ bedac w rze-
czywistodci +a. Jesli zwiekszy¢ liczbe kolejno obserwowanych normalnie
ubarwionych osobnikéw potomnych do 50, wéwczas prawdopodobienstwo
zostatoby zredukowane do P = 8,9 X 10™° (genotyp tarlaka zostanie bted-
nie zaklasyfikowany jako ++ rzadziej niz raz na tysigc trylionéw testowa-
nych ryb). Oczywiscie taka populacje bedzie wiernie przekazywata dang
ceche fenotypowa.

TESTOWANIE NA NOSICIELSTWO GENOW LETALNYCH
(ALBO WYWOLUJACYCH BEZPLODNOSC)

Testowanie reproduktorow na nosicielstwo niepozadanych alleli jest
w przypadku ryb na tyle tatwe, ze mozna przeprowadzaé testowanie na
nosicielstwo genow letalnych albo wywotujgcych bezptodnos¢. Gdy allel
recesywny powoduje $mier¢ albo sterylnos¢ fenotypu recesywnego, nie
mozna tego fenotypu uzy¢ do krzyzowania testujgcego inne reproduktory
na nosicielstwo takiego allelu recesywnego. W tym przypadku tarlak, z
ktérym krzyzuje sie rybe testowang to hereozygota, o ktérej wiadomo iz w
jej potomstwie wystepujg obydwa fenotypy. Jak poprzednio hipoteza robo-
czg jest zatozenie, iz ryba ktorej genotyp chcemy poznaé jest heterozygota.
Jesli w potomstwie wystgpig fenotypy recesywne, hipoteza zerowa jest ak-
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ceptowana, a testowana ryba jest uznawana za heterozygote i usuwana z
hodowli. Jesli potomstwo sktada sie wytgcznie z osobnikdw normalnie
rozwinietych, trzeba podja¢ decyzje co do poziomu ufnosci, z ktorym decy-
dujemy sie odrzuci¢ hipoteze zerowg i uznac¢ testowane reproduktory za
homozygoty. PrawdopodobieAstwo otrzymania normalnie rozwinietego
potomstwa wynosi w tym przypadku 0,75, poniewaz poprzez skojarzenie
dwoch heterozygot otrzymuje sie na kazde 3 dominujace osobniki potomne
1 recesywny osobnik potomny (75 % potomstwa dominujgcego). Prawdo-
podobienstwo (P) uzyskania wiecej niz jednego osobnika potomnego i ani
jednego osobnika martwego albo bezptodnego wynosi:

P = (0,75)"

gdzie 0,75 to prawdopodobienstwo otrzymania normalnie rozwinietych
osobnikéw potomnych, a N to liczba normalnie rozwinietych osobnikow.

Krotkos¢ (kreposc) ciata to wynik anomalii rozwoju kregostupa Po-
eciliopsis prolifica. Jest to przyktad fenotypu recesywnego, ktory jest nie-
mal bezptodny w przypadku samcéw, gdyz ryby takie majg miedzy innymi
zdeformowany gonofor i wiekszos¢ samcéw nie moze kopulowac. Allel St
determinuje normalng budowe kregostupa, natomiast allel st determinuje
fenotyp recesywny.

Jesli hodowca znajdzie wsrod swych P. prolifica ,krepg” rybe i chce
usung¢ z hodowli wszystkie heterozygotyczne samice, jedynym sposobem
jest zastosowanie testowania reproduktoréw na nosicielstwo allelu st.
Krzyzujgc testowane ryby z heterozygotycznymi samcami:

normalna @ X heterozygotyczny normalny &
(St?) (St st)

chcemy sie dowiedziec¢, czy ? (nieznany allel) to St czy st.

Jak poprzednio, hipotezg zerowg jest to, ze samica jest heterozygo-
tg. By okresli¢ genotyp samicy trzeba zbada¢ uzyskane potomstwo:

potomstwo normalne oraz krepe (stosunek 3 : 1) oznacza ze ? = st
potomstwo normalne i brak ryb krepych (stosunek 1 : 0) oznacza ze ? = St

Jesli wsrdd potomstwa znajdzie sie cho¢ jedna ryba krepa, akceptu-
jemy hipoteze zerowa, identyfikujac samice jako heterozygotyczng i usuwa-
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jac ja z hodowli. Jesli potomstwo sktada sie wytgcznie z osobnikéw nor-
malnie rozwinietych wéwczas trzeba kierowa¢ sie prawdopodobiehstwami
by zaakceptowac lub odrzuci¢ hipoteze roboczg. Na przyktad gdybysmy
chcieli mie¢ 95 % poziom ufnosci (P = 0,05) co do tej decyzji, nalezy obli-
czy¢ ile normalnie rozwinietych ryb potomnych musi sie pojawi¢ przy braku
ryb krepych by mozna byto odrzuci¢ hipoteze zerowg i zidentyfikowaé sa-
mice jako homozygote.

Jak poprzednio, N obliczamy stosujgc rachunek logarytmiczny:

0,05 = (0,75)"
log 0,05 = log (0,75)"
log 0,05 = N (log 0,75)
log 0,05 -1,30103
N = = = 10,41
log 0,75 -0,1249387

Zaokraglamy N do 11, a wiec trzeba otrzymac probe 11 normalnie
rozwinietych ryb przy braku ryb krepych by odrzuci¢ hipoteze zerowg i za-
kwalifikowac¢ testowang samice jako rybe homozygotyczng. W rzeczywi-
stosci, poniewaz N zostato zaokraglone w gore, przy 11 rybach potomnych
normalnie rozwinietych i braku ryb krepych istnieje prawdopodobienstwo
réwne 95,78 % ze samica jest homozygotg oraz prawdopodobienstwo
4,22 % ze samica jest heterozygotg. Oznacza to réwniez, ze 4,22 % po-
tomstwa samicy testowanej na nosicielstwo allelu st i zakwalifikowanego
jako StSt moze by¢ w rzeczywistosci Stst. Jak poprzednio, prawdopodo-
bienstwo pomytki moze zosta¢ zmniejszone a gwarancja poprawnosci kwa-
lifikacji zwiekszona bez wielkiego wysitku. W Tabeli 1 zestawiono liczby
ryb potomnych w sytuacji, gdy wsrod potomstwa obserwujemy tylko ryby o
fenotypie dominujacym. Liczby te umozliwiajg ustalenie rozmaitych pozio-
mow prawdopodobienstwa, ktére z kolei potrzebne sg do odrzucenia hipo-
tezy zerowej, brzmigcej: testowana ryba jest heterozygotyczna.



43

Tabela 1. Liczba osobnik-w potomnych ¢
fenotyp jest obserwowartyr - d pot omst wa. Liczba ta |
r-Unych pr awdqp o cha bpioe Esztywarcohb o(c z e , br z

jest heterozygot N.

Liczba potomstwa

pe homozygotyczny partne  heterozygotyczny partn:
testu testu
0,05 5 11
0,01 7 17
0,001 10 25
0,0001 14 33
0,00001 17 41
0,000001 20 48
0,0000006 21 50
3,2 X 1% 42 100
8,9 X 1% 50 121
7,9 X 18 100 241

aliczba ryb kt-rN naleUy zaobserwowal,
mni ejsze od tych, kt - re sN zestawione
' iczby cadgkowitej

bPrawdopodobi e@®twa ni ew§anSzggotycengch. z ak wa |
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SELEKCJA

DOMINACJA NIEKOMPLETNA LUB ADDYTYWNE DZIALANIE GENOW (TAVE
1986)

Geny autosomalne wykazujgce niekompletng dominacje lub wspét-
dziatanie addytywne tworzg uktady trzech genotypéw oraz kodujg odpo-
wiadajgce im trzy fenotypy. Poniewaz kazdy genotyp ujawnia sie jako od-
rebny fenotyp, dzieki selekcji mozna utrwali¢ allel dominujgcy albo rece-
sywny oraz odpowiadajgce im fenotypy (fenotyp dominujacy albo recesyw-
ny) podczas zaledwie jednego pokolenia. Jednorazowe odrzucenie
wszystkich niepozadanych fenotypow spowoduje odrzucenie wszystkich
niechcianych alleli. Jedynym fenotypem, ktérego nie mozna utrwali¢ meto-
da selekcji, jest fenotyp heterozygotyczny.

DOMINACJA NIEZUPEELNA

Selekcja dokonana podczas jednego pokolenia umozliwia uzyskanie
populacji wiernie przekazujacej ceche (ang. true-breeding population), nie-
zaleznie od tego, czy pozadany fenotyp jest fenotypem dominujgcym czy
recesywnym.

Selekcja na fenotyp recesywny; poniewaz pozadany fenotyp jest rece-
sywng homozygota, jednorazowe odrzucenie innych fenotypéw spowoduje
odrzucenie niepozadanych alleli dominujgcych i spowoduje powstanie po-
pulacji wiernie przekazujgcej dang ceche.

Selekcja na fenotyp dominujacy; selekcja jest rownie skuteczna gdy
chcemy utrwali¢ fenotyp dominujacy. Przy niekompletnej dominacji pomie-
dzy allelami genu, homozygotyczny fenotyp dominujacy i fenotyp heterozy-
gotyczny to dwa odrebne fenotypy. W takim razie jednorazowe odrzucenie
fenotypdw heterozygotycznych oraz homozygotycznych fenotypdw rece-
sywnych utrwali dominujacy allel i spowoduje powstanie populacji wiernie
przekazujacej fenotyp dominujacy.

Selekcja na fenotyp heterozygotyczny; metodq selekcji nie mozna uzy-
skac¢ populacji wiernie przekazujgcej fenotyp heterozygotyczny. Na przy-
ktad, jesli producent ryb tropikalnych chce uzyskaé populacje bojownika
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syjamskiego, wiernie przekazujaca ceche biekitnego ubarwienia ciata (ge-
notyp heterozygotyczny Vv), przekona sie ze metoda selekcji nie moze
tego osiggnac:

Fenotyp: stalowo-btekitny btekitny Zielony
Genotyp: \AY Vv WV
“zucil sN t Worani:| el e odrzucil
popul acja nie moUe wiernie
przekazywal cechy ubar wieni

bgnkitnego (genotyp Vv), gd
w wyni ku krzyUowania bgnkit
reprodWwktmirdai € powstawago
potomstwo skJadaj Nce sin z
stalowd Ak Vg ny bWk i t nych (

oraz zielonycty(

Jesli hodowca pragnie uzyskiwaé 100 % btekitnych bojownikow syjamskich,
musi krzyzowac reproduktory stalowo-btekitne z zielonymi:

stalowo-btekitne X Zielone
(WV) (wv)
gamety gamety
V %

\ potomstwo /

wszystkie ryby Vv
wszystkie ryby btekitne
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ADDYTYWNE WSPOLDZIALANIE GENOW

Selekcja na albo przeciw fenotypom kodowanym przez geny o
wspotdziataniu addytywnym jest identyczna jak opisana dla fenotypow ko-
dowanych przez geny, ktorych allele wspétdziatajg na zasadzie niekom-
pletnej dominacji (dominacji niezupetnej).

Selekcja na fenotypy homozygotyczne; selekcja na ktorykolwiek z feno-
typdw homozygotycznych jest rownie skuteczna, a procedura zmierzajaca
do uzyskania populacji wiernie przekazujgcej ceche fenotypowg jest iden-
tyczna jak w przypadku fenotypow kontrolowanych przez geny autosomal-
ne o niezupetnej dominacji jednego allelu nad drugim.

Na przyktad, hodowca chce uzyska¢ zaréwno populacje pstraga
teczowego wiernie przekazujaca ceche ubarwienia ztocistego oraz popula-
cje wiernie przekazujgca ceche ubarwienia normalnego. Obydwa cele ho-
dowca moze osiggng¢ podczas pojedynczego aktu selekcji w jednym poko-
leniu ryb. Aby uzyskaé populacje pstraga teczowego wiernie dziedziczaca
ztociste ubarwienie ciata, hodowca musi odrzuci¢ wszystkie pstragi normal-
nie ubarwione i wszystkie pstragi o ubarwieniu palomino. Zabieg ten wy-
eliminuje wszystkie allele G. Kiedy to zostanie wykonane, jedynymi rybami
jakie pozostang w hodowli bedg ztociste pstragi teczowe, a te krzyzujg sie
wiernie gdyz wszystkie sg homozygotami G6 G 6

Fenotyp: normalnie ubarwiony palomino ztocisty
Genotyp: GG GG6 G6 GO
- Y
Y
odrzucié nie ma alle®;

allelGaost agy, utr wa
apopul acja bndz
wiernie przeka:
cechn zgoci st e;q
ubar wi enia ci af

Odwrotnie, aby uzyskac populacje pstraga teczowego wiernie dzie-
dziczacg ceche normalnego ubarwienia ciata, hodowca musi odrzucic¢
wszystkie reproduktory ztociste i palomino. Jednorazowe odrzucenie ryb o
tych fenotypach wyeliminuje allele G 6 Kiedy to zostanie juz wykonane,
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jedynymi reproduktorami ktére pozostang bedg normalnie ubarwione pstra-
gi teczowe, a te bedg wiernie przekazywac¢ ceche swego ubarwienia gdyz
wszystkie sg homozygotami GG:

Fenotyp: normalnie ubarwiony palomino Ztocisty
Genotyp: GG GG6 G6 GO
(\ J
ni e wystGiogleij N all el e odr duci l
Gzostag utrwalony, a popuacj a
pstrNga tfAczowego bndzie wiernie
przekazywal cechi normal nego

ubar wienia ciaga

Selekcja na fenotyp heterozygotyczny; jak wykazano wczesniej, selek-
cja nie moze doprowadzi¢ do wytworzenia populaciji wiernie przekazujacej
ceche fenotypowg kodowang przez genotyp heterozygotyczny.

Na przykfad, hodowca pstraga teczowego rozumie, ze prowadzac
selekcje nie moze uzyskaé populacji wiernie przekazujacej ubarwienie pa-
lomino:

Fenotyp: normalnie ubarwiony palomino ztocisty
Genotyp: GG GG6 Gb6 GO

odrzuci¢ u tych 6Ggd@aGéd N al lodzuct
wi ic populacja nie moUe

dziedziczyl wiernie ubar wi

palomino (o genotypi® 6; wSr - d
potomstwa reproduktor - w
(GQ6 bAndN rgMEd6 zgoci ste (
palomind3 Q éraz ryby normalnie

ubarwione&sQ
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Jesli hodowca chce uzyskaé 100 % ryb palomino, musi normalnie ubarwio-
ne pstragi teczowe skrzyzowac ze ztocistymi:

normalnie ubarwione X ztociste
(GG) (G666
gamety gamety
G /
potomstwo

wszystkie ryby G G 6
wszystkie ryby palomino

Dwa (lub wiecej) geny autosomalne; selekcja na jakosciowe fenotypy
kontrolowane przez dwa (lub wiecej) geny autosomalne jest podobna do
opisanej w przypadku cech jakosciowych kontrolowanych przez pojedyncze
geny autosomalne. Jesli pozadany fenotyp jest homozygotg recesywng we
wszystkich loci, wowczas selekcja utrwali pozgdane allele podczas jednego
pokolenia i wytworzona zostanie populacja wiernie przekazujgca dang ce-
che. W innych przypadkach trudno bedzie wytworzy¢ populacje wiernie
przekazujgca dana ceche, i trzeba bedzie siegna¢ po testowanie potom-
stwa by mozna byto usung¢ niepozadane allele recesywne. Jesli pozadany
fenotyp jest determinowany przez genotyp, w ktorym jeden (lub wiecej)
locus musi by¢ w stanie heterozygotycznym, woéwczas nie jest mozliwym
uzyskanie metodg selekcji populacji wiernie przekazujacej dang ceche fe-
notypowa (jak w przypadku sytuaciji, w ktérej pragneliby$my utworzy¢ popu-
lacje karpia, wiernie przekazujaca ceche beztuskosci).
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GENY SPRZEZONE Z PtCIA (TAVE 1986)

Tak jak w przypadku fenotypéw kontrolowanych przez geny auto-
somalne, fenotypy sprzezone z picig czesto majg rézne walory ekono-
miczne, a wartos¢ handlowa catej populacji moze zaleze¢ od zdolnosci
produkowania pozadanych fenotypdw sprzezonych z picig. Selekcja ,na”
albo ,przeciw” allelom sprzezonym z picig moze by¢ tatwa lub nie, zaleznie
0 sposobu ekspresji genu i od tego, czy gen jest potozony na chromosomie
X czy na chromosomie Y.

Geny sprzezone z chromosomem Y; eliminacja lub utrwalenie allelu
sprzezonego z Y jest fatwe, gdyz w takim przypadku istniejg tylko dwa ge-
notypy i dwa fenotypy. Kazdy samiec posiadajacy pozadany allel ujawnia
pozadany fenotyp, a kazdy samiec posiadajacy niepozadany allel ujawnia
niepozadany fenotyp. W konsekwencji, jednokrotne odrzucenie samcéw o
niepozadanym fenotypie utrwali pozadany allel i umozliwi otrzymanie popu-
lacji wiernie przekazujacej (dziedziczacej; ang. breeding true) dang ceche.

Na przyktad, jesli producent gupikéw chciatby wyeliminowac fenotyp
makulatus (ang. maculatus) z jednego stawu, ale jednoczesnie chciatby
utrwali¢ ten fenotyp w innym stawie, moégtby osiggna¢ ten cel podczas jed-
nego pokolenia (gupikow)

eliminacja fenotypu makulatus (genotypu XYwa)

Fenotyp: samce makulatus szare samce
Genotyp: XY ma XY

usungé nemagsac - w o0 XYewoobhgopie

zostaje utrwalony allelvszystkie
samcb ndN wierni e

prze

cechn szarego ubar wi

utrwalenie fenotypu makulatus u samcéw (fenotyp ten nie moze zostaé
utrwalony u samic gdyz normalne samice gupika nie majg chromosomu ptci
Y)
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Fenotyp: szare samce samce makulatus
Genotyp: XY XY Ma

usungé nNi e ma samcXYwi oC genc

zostaje utrwalony aflgli wszystkie
samcb ndN wierni e

cechn ubar wieni a

Geny sprzezone z chromosomem X; efektywnos¢ utrwalania fenotypow
sprzezonych z chromosomem X (ang. X-linked phenotypes) metodg selek-
cji jest podobna do obserwowanej w przypadku alleli autosomalnych. Moz-
na fatwo utrwali¢ recesywny fenotyp zwigzany z chromosomem X poprzez
selekcje przeciw dominujagcym fenotypom sprzezonym z chromosomem X,
ale trudne jest utrwalenie fenotypow dominujgcych sprzezonych z chromo-
somem X poprzez selekcjonowanie przeciw fenotypom recesywnym sprze-
zonym z chromosomem X.

Selekcjonowanie na fenotyp recesywny sprzezony z chromosomem
pici X; recesywne fenotypy sprzezone z chromosomem X mogg byé
utrwalone podczas jednego pokolenia selekcji poprzez odrzucenie dominu-
jacych fenotypow sprzezonych z chromosomem X. Poniewaz kazda ryba
ktéra ma niepozgdany dominujacy allel sprzezony z chromosomem X prze-
jawia takze niepozadany fenotyp, wszystkie niechciane allele sprzezone z
chromosomem X mogq zosta¢ usuniete z populacji podczas jednego poko-
lenia.

Na przyktad, hodowca chce otrzymac populacje gupikéw, ktore be-
da wiernie przekazywac ceche przezroczystej ptetwy ogonowej. Cel ten
chce osiggng¢ podczas jednego pokolenia hodowli poprzez odrzucenie
gupikow o fenotypie kaudalis (ang. caudalis phenotype):

pr ze
ma k
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Fenotyp: samica samica samiec samica o samiec o
kaudalis kaudalis kaudalis  przezroczystej przezroczystej
pget wi e aggoen ow eej

Genotyp:  XcpXep XepXen XepY XehXeh XenY
- J . J
Y '
odrzucil nie ma alleft, natomiast alleXe,

zostagy utrwal o

ogon

ne, c

wiernie przekazywal

przezroczystej

Selekcja na dominujacy fenotyp sprzezony z chromosomem X; Tak
jak w przypadku alleli autosomalnych, nie jest mozliwym utrwalenie metodag
selekcji fenotypu dominujacego sprzezonego z chromosomem X. Po pro-
stu nie ma mozliwosci odrzucenia w procesie selekcji wszystkich recesyw-
nych alleli istniejgcych na chromosomach X, gdyz dominujgce allele sprze-
zone z X maskujg istnienie alleli recesywnych u samic heterozygotycznych.
Inna rzecz, ze selekcja przeciw recesywnym allelom sprzezonym z chro-
mosomem X jest skuteczniejsza niz selekcja przeciw autosomalnym (nie
sprzezonym z chromosomami pici) allelom recesywnym, gdyz umozliwia
ona usuniecie z hodowli wszystkich samcoéw posiadajgcych recesywny allel
na swoim jedynym chromosomie X. Jednak frekwencja allelu recesywnego
bedzie sie co najwyzej zbliza¢ asymptotycznie do zera.

Na przyktad, jesli hodowca gupikéw pragnie utrwali¢ fenotyp kauda-

lis, przekona sie ze selekcja przeciwko rybom o przezroczystym ogonie nie
doprowadzi do wyeliminowania allelu X,

pget v
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Fenotyp: samica samica samiec samica o samiec o
kaudalis kaudalis kaudalis  przezroczystej przezroczystej
pget wi e aggoen ow eej

Genotyp:  XcpXep XepXen XepY XenXeh XenY
(. N\ _J
Y Y
wppul acj i utrzymuj N sbdrzaci ivno
alleleXcpjak i allel®cn
wiic powstawal bnAadN zar - -wno

samce o fenotypie kaudalis jak i

0 przezroczystym ogonie; natomiast

wszystkie samice bAadN miagy
pigmentacjn kaudalis

Poniewaz allel X., utrzymuje sie w genotypie heterozygotycznych
samic kaudalis, jest on w tej konfiguracji ,ukryty” i hodowca nie jest w sta-
nie wyeliminowaé go z populacji na drodze selekg;ji.

Skutecznosc¢ selekcji przeciwko recesywnemu fenotypowi sprzezo-
nemu z chromosomem pici X, ktérej celem jest wyeliminowanie z populaciji
recesywnego allelu sprzezonego z chromosomem X, mozna okresli¢ dzieki
ponizej przedstawionym réwnaniom.

W pierwszym pokoleniu selekcji, jej skutecznos¢ przeciwko rece-
sywnemu allelowi sprzezonemu z chromosomem X w przypadku samic jest
identyczna jak w selekcji przeciwko recesywnemu fenotypowi autosomal-
nemu. Samice o fenotypie recesywnym sg odrzucane, ale samice hetero-
zygotyczne pozostajg w populacji. Z drugiej strony selekcja przeciwko fe-
notypowi recesywnemu sprzezonemu z chromosomem X w przypadku
samcow jest skuteczna, gdyz wszystkie samce ktére sg nosicielami niepo-
zgdanego recesywnego allelu sprzezonego z chromosomem X ujawniajg
niepozadany fenotyp sprzezony z chromosomem X i sg odrzucane w pro-
cesie selekcji. W wyniku takiej selekcji frekwencja recesywnego allelu
sprzezonego z chromosomem X u samcéw spada do zera. Catkowita fre-
kwencja tego allelu w populacji jest funkcjg jego frekwencji u kazdej z pfci
oraz wzglednej liczebnosci osobnikéw obu pfci

ogon
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1. frekwencja allelu u samic

f (Xqrg) = =emmmmee
1+ Xqo

gdzie X410 to frekwencja recesywnego alleu sprzezonego z chromosomem
X po jednym selekcji trwajacej jedno pokolenie, a Xqo to wyjSciowa fre-
kwencja recesywnego allelu sprzezonego z chromosomem X w populacji.

2. frekwencja allelu u samcow

f (Xqr.9) = 0

3. catkowita frekwencja allelu w populacji

2(D)(Xq1-9)

f (qu-calkowita) = mmmmmmmmmmm e

2(2)+ ()

gdzie @ to liczba samic a & to liczba samcow.

Od tego momentu selekcja bedzie zmniejsza¢ frekwencje recesyw-
nych alleli sprzezonych z chromosomem X o potowe w kazdym pokoleniu.
Dzieje sie tak poniewaz jedynymi reproduktorami, ktore sg jednoczes$nie
nosicielami recesywnego allleu sprzezonego z chromosomem X, sg sami-
ce. Kiedy wiec takie samice przystepujg do rozrodu, recesywny allel
sprzezony z chromosomem X trafia w stosunku 50:50 do powstajgcych
samcow i samic. Samce bedace nosicielami tego allelu ujawniajg rece-
sywny fenotyp sprzezony z chromosomem X i mogg zosta¢ odrzucone w
procesie selekcji, lecz allele te pozostang w genomach samic, gdyz
wszystkie samice bedace nosicielami allelu recesywnego sg heterozygo-
tyczne w tym locus. Tak wiec w kazdym pokoleniu potowa alleli recesyw-
nych zostanie usunieta z populacji. Po pierwszym pokoleniu poddanemu
selekciji, skutki selekcji przeciwko recesywnemu fenotypowi sprzezonemu z
chromosomem X okreslane sg jako
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Xgn = Xq1 (0,5")

gdzie Xqn to frekwencja allelu recesywnego sprzezonego z chromosomem
X po n pokoleniach selekcji, X41 to frekwencja allelu recesywnego sprze-
zonego z chromosomem X po pierwszym pokoleniu selekcji, a N jest liczbg
pokolen selekcji po pierwszym pokoleniu, w ktérym zaczeto prowadzi¢ se-
lekcje.

Na przykfad, jesli hodowca gupikbw ma w jednym ze stawow za-
réwno gupiki kaudalis jak i o przezroczystych ptetwach ogonowych, a
chciatby dochowac sie populacji, ktorej potomstwo zawieratoby 100 % sa-
mic kaudalis i 99,99 % samcow kaudalis [pamietamy, ze nie mogg powsta-
wac samice o przezroczystych ptetwach ogonowych (XcnXch) gdyz wszyst-
kie samce XY zostaty odrzucone zanim doszty do pierwszego rozrodu].
Liczba pokolen, podczas ktérych nalezy prowadzi¢ selekcje przeciwko by
osiggnac ten cel, wynika z nastepujacych obliczen:

Fenotyp Genotyp Liczba ryb

samce o przezroczystych ogonach  XenY 450

samce kaudalis XepY 50J500 samc-w
samice o przezroczystych ogonach XenXcn 405

samice kaudalis KepXepl Xepen 95 |° 500 samic

Krok 1. Obliczamy f (X¢h0), frekwencje allelu przed rozpoczeciem pro-
gramu selekcji

najpierw by obliczamy f (Xch.0) wsrdéd samcéw

@ 0 przezroczystych ogonach 450
f (Xeho-g) = = = 0,9
ogolna liczba & 500

nastepnie obliczamy f (Xcn.0) w$rdd samic
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/Q 0 przezroczystych ogonach 405
f (Xeh0-9) = Y - = +0,81=09
\/ ogdina liczba ¢ VI 500
wreszcie obliczamy catkowitg frekwencje allelu w populacji
2 (5009) (0,9) + (5008) (0,9) 1350
f (Xch-o-catkowita) = = = 09
2 (5009) + 5008 1500

Krok 2. Obliczanie f (Xch1), frekwencji alleu po jednym pokoleniu pro-
wadzonej selekcji

frekwencja [f (Xch-1)] allelu wsréd samic po jednym pokoleniu selekc;ji

f (Xeno) 0.9
f (Xeha.0) = - = 0,4736
1+f (Xch-O) 1+0,9

frekwencja [f (Xcn.1)] allelu wsréd samcow po jednym pokoleniu selekciji

f (Xeh1-g) = O

frekwencja [f (Xcn-1)] allelu w catej populacji po pierwszym pokoleniu se-
lekciji

2 (509) (0,4736) 47,36
1:(Xch—l—cal’kowita) = = = 0,3157
2 (509) +508 150
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Uwaga: 50-tki zastosowane w powyzszym réwnaniu odzwierciedlajg za-
ktadany stosunek liczebnosci ryb obu ptci jako 50:50

Krok 3. Obliczanie pozadanej frekwencji allelu [f (Xchn)]

Populacja, ktéra zamierza uzyska¢ hodowca, bedzie w kolejnych
pokoleniach sktadata sie z 0 % samic o przezroczystym ogonie i z 0,01 %
samcow o przezroczystym ogonie.

Obliczamy f (Xch-n-7) Wsrod samcow

Po pierwszym pokoleniu selekcji, f (X¢n) = 0 u samcéw, ktére przy-
stgpity do rozrodu. Pewna liczba samcow o przezroczystym ogonie pojawi
sie w kazdym nastepnym pokoleniu, a powstang one w rezultacie obecno-
$ci w stadzie rozrodczym heterozygotycznych samic. Tak wiec, f (Xchn-2)
= 0.

Po jednym pokoleniu prowadzonej selekcji, allele X., ws$réd samic
zostang rozdzielone w stosunku 50:50 pomiedzy ich cérki i synéw. Ponie-
waz wszyscy synowie posiadajacy ten allel ujawnig kodowany przez niego
fenotyp, frekwencja allelu X, wsrod samic moze zostaé okreslona dzieki
pomnozeniu przez dwa pozgdanej frekwencji fenotypowej u samcow

f (Xenn-9) = 2(0,0001) = 0,0002
obliczamy catkowitg f (Xcnn)

2 (50%) (0,0002) 0,02
1:(Xch—n—caikowita) = = = 0,0001333

2 (509) +508 150

Uwaga: 50-tki zastosowane w powyzszym réwnaniu odzwierciedlajg za-
ktadany stosunek liczebnosci ryb obu ptci jako 50:50
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Krok 4. Obliczenie liczby pokoleh selekcji po selekcji w pierwszym pokole-
niu, ktéra jest potrzebna do zredukowania f (X, ) z 0,3157 do
0,0001333

f (Xchn) =f (xch-l)(O’SN)
0,0001333 = (0,3157)(0,5N)

po zlogarytmowaniu w celu obliczenia N

0,0001333

0,0004222 = (0,5

log 0,0004222 = log (0,5")

log 0,0004222 = (N)(log 0,5)

log 0,0004222

log 0,5

-3,3744444
N = = 11,21
-0,30103

Zaokraglamy N do 12. A wiec po uptywie 13 pokoleh (pierwsze pokolenie
selekcji plus 12 nastepnych pokolen) nastapi spadek f (X.,n) z 0,9 do
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0,0001333. Podczas gdy selekcja przeciwko fenotypowi recesywnemu jest
znacznie bardziej skuteczna jesli odrzuca sie allele recesywne sprzezone z
chromosomem X niz gdy odrzuca sie recesywne allele autosomalne, w
zadnym z tych dwu przypadkdw nie jest mozliwe uzyskanie dzieki selekcji
takiej populacji, ktéra bedzie wiernie przekazywata ceche determinowang
przez taki allel.

Testowanie potomstwa; jedynym sposobem wyeliminowania alleli rece-
sywnych sprzezonych z chromosomem X jest testowanie potomstwa samic
i usuwanie z hodowli tych samic, ktére okazg sie heterozygotami. Fenotyp
testowego samca (partnera testu) nie jest istotny, gdyz to samica dostarcza
chromosomu X swoim synom, i to wlasnie jej synowie sg badani w proce-
durze testu na nosicielstwo alleli sprzezonych z chromosomem ptci X. Tak
jak w przypadku testowania potomstwa na nosicielstwo genéw autosomal-
nych, zaktada sie Ze samica jest heterozygota, i tak brzmi hipoteza zerowa
testu. Kiedy juz to zatozenie zostato sformutowane, w tescie potomstwa
uktada sie nastepujace krzyzowanie:

dominujaca 9 X gjakiegokolwiek fenotypu
(XDomX?) (Xniewaz'ne jakiY)

Chcemy sie dowiedzieC: czy X, (nieznany allel) jest dominujacym
czy recesywnym allelem sprzezonym z chromosomem X? Aby odpowie-
dzie¢ na to pytanie nalezy zbadacC synow testowanej samicy. Nie trzeba
badac jej cérek, gdyz

o jesli wsréd potomstwa testowanej samicy sg tylko dominujacy synowie
(stosunek 1:0), to znaczy ze X, jest allelem dominujgcym sprzezonym
z chromosomem X,

o jesli wsréd potomstwa testowanej samicy sg synowie dominujacy i re-
cesywni (stosunek 1:1) to znaczy ze X, jest allelem recesywnym
sprzezonym z chromosomem X.

Jesli pojawi sie cho¢ jeden syn o recesywnym fenotypie sprzezo-
nym z chromosomem X, samica moze zosta¢ uznana za heterozygote i
powinna zosta¢ odrzucona z hodowli. Jesli wsréd potomstwa testowanej
samicy nie pojawi sie ani jeden syn o recesywnym fenotypie sprzezonym z
chromosomem X nalezy ustalic pozadany poziom ufnosci aby przyjac
prawdopodobienstwo, z jakim zaakceptujemy albo odrzucimy hipoteze ze-
rowg (czyli zatozenie, ze testowana samica jest heterozygotq).
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PrawdopodobieAstwo uzyskania syna o dominujgcym fenotypie
sprzezonym z chromosomem X wynosi 0,5, a prawdopodobienstwo (P)
uzyskania N nastepujacych po sobie synédw o dominujgcym fenotypie
sprzezonym z chromosomem X bez towarzyszacych im synéw tego same-
go krzyzowania o recesywnym fenotypie sprzezonym z chromosomem X

wynosi:
P = (05"

gdzie 0,5 to prawdopodobienstwo uzyskania dominujgcego syna a N to
liczba dominujgcych syndw.
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PRZECIWDZIALANIE UTRACIE ROZNORODNOSCI
GENETYCZNEJ

LICZEBNOSC POPULACJI EFEKTYWNEJ

W utrzymaniu bioréznorodnosci populacji naturalnych i stad hodow-
lanych zasadniczg role odgrywa liczebno$¢ populacji efektywnej (Ne). Nie-
zamierzone krzyzowanie w pokrewienstwie i dryf genetyczny zdarzajq sie w
populacjach hodowlanych ze wzgledu na ich ograniczong liczebnosc.

Krzyzowanie ze sobg osobnikow spokrewnionych i mata liczebnosé
populacji moze szybko doprowadzi¢ do drastycznego obnizenia poziomu
zmiennosci genetycznej, ujawnienia szkodliwych alleli a co za tym idzie
spadku produkcyjnosci i wzrostu kosztéw. Problem ten jest jeszcze powaz-
niejszy w przypadku ryb przeznaczonych do zarybien i dorybien populaciji
naturalnych. Ryby z przyjaznych warunkéw wylegarnianych sa wpuszczane
do $rodowiska naturalnego, gdzie trwa walka o byt. Zatem wptyw inbredu? i
obnizenia zmienno$ci genetycznej jest znacznie wiekszy na populacje
przeznaczone do srodowiska naturalnego niz takie, ktére nigdy nie opusz-
czajg osrodka hodowlanego.

Z genetycznego punktu widzenia idealna byfaby populacja o nie-
skonczonej liczebno$ci. Oczywiscie nie ma mozliwosci utrzymania takiej
populacji w warunkach hodowlanych. W populacjach o ograniczonej liczeb-
nosci stan genetyczny mozna doktadniej opisa¢ nie poprzez catkowitg licz-
be osobnikéw lecz przez liczebno$¢ populacji efektywne;j.

Zalezy ona od kilku czynnikow: liczby osobnikow biorgcych udziat w
rozrodzie, proporcji ptci, systemu krzyzowania i zmian w liczebnosci stada
w kolejnych sezonach rozrodczych.

Liczebnos¢ populaciji efektywnej (Ne) jest to pewna wystandaryzo-
wana wielkos¢, od ktérej zalezy sita dryfu genetycznego (patrz str. 63).

Przy danej $redniej liczebnosci populacii, liczebnos¢ populacji efek-
tywnej jest tym mniejsza im:

A wieksze sg wahania liczebnosci z pokolenia na pokolenie

A mniejsza jest efektywna liczba samcéw biorgcych udziat w rozrodzie

? Wiecej informacji na temat inbredu (wsobnosci) mozna znalez¢ w ksigzce ,,Go-
spodarowanie stadami rozrodczymi naturalnych i hodowlanych populacji ryb —
podstawy genetyki ilosciowej ” autorstwa Fopp, Luczyhski, Jankun 2010.
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A populacja jest bardziej rozcztonkowana

A populacja jest bardziej lepka (osobniki szukajg partnera do rozrodu
w najblizszym otoczeniu)

Jej wartos¢ zalezy przede wszystkim od liczby samic i samcow biorgcych
udziat w rozrodzie, co opisuje nastepujacy wzor:

_4fm

N =
f+m

e

gdzie:
f — liczba samic

m — liczba samcow

Ne moze wzrosngc¢ tylko dzieki zwiekszeniu liczby tarlakéw lub utrzymaniu
stosunku ptci 50:50

Liczebno$¢ populacji efektywnej jest jedng z najwazniejszych wskaznikow
dla wiasciwego gospodarowania populacja. Wskazuje na stabilnos¢ gene-
tyczng populacji, bo jest odwrotnie sprzezona z inbredem i dryfem gene-
tycznym. Gdy Ne maleje inbred i zmiany w frekwencji alleli bedgace skut-
kiem dryfu genetycznego sg silniejsze.

Poziom inbredu, jaki moze powstaé przy kojarzeniu osobnikédw w matej
populacji oblicza sie ze wzoru:

1

F,=1-(1-
t ( 2Ne

)t
gdzie:

F: - wspotczynnik inbredu w pokoleniu t

t - liczba pokolen

Ne - liczebnos¢ populacji efektywnej

Im wyzsza jest wartos¢ wspotczynnika inbredu tym szybciej wzrasta nad-
wyzka homozygot w populacji. Inbred nie ma wptywu na frekwencie alleli A
i a, natomiast ma znaczny wptyw na frekwencje poszczegdlnych genoty-
pow AA, Aa, i aa.
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Zmiana czestosci w genotypow pokoleniu t wyglada nastepujaco:
AA  p’ + PoloF

Aa  2poQo - 2pPodoFt

aa Qo + PoQoFt

gdzie:
Fi- wspotczynnik inbredu w pokoleniu t

Poi go- frekwencje alleli A i a w pokoleniu rodzicielskim. Wyjscio-
wa frekwencja alleli wynika z reguty Hardy’ego- Weinberga.

Jak widac¢ skutek jest taki, ze wzrasta frekwencja genotypéw homo-
zygotycznych, natomiast maleje frekwencja heterozygot. Tendencja ta ma
charakter trwaty i nasila sie w kolejnych pokoleniach. Skutkiem jest wzrost
homozygotycznosci populacji, co prowadzi do nadmiernej ekspresji wszel-
kich szkodliwych alleli recesywnych, ktére w coraz wiekszym stopniu ujaw-
niajg sie w uktadach homozygotycznych. W pierwszej kolejnosci prowadzi
to do obnizenia ptodnosci tarlakow oraz wiekszej Smiertelnosci wczesnych
stadiow rozwojowych ryb. Zwieksza sie liczba osobnikéw z wadami rozwo-
jowymi oraz obniza sie tempo wzrostu.

Stopien inbredu jest odwrotnie proporcjonalny do liczebnos$ci popu-
lacji efektywnej (Rysunek 2). Z ponizszego wzoru oblicza sie srednig war-
tos¢ inbredu dla kazdej ryby z populaciji.
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wsobgego.

Dryfem genetycznym nazywamy przypadkowe wahania czesto$ci
allelu, genu w populacji wynikajace z losowego charakteru przekazywania
genow przez rodzicow potomstwu. Efekt dryfu genetycznego jest tatwiej
obserwowalny w matych, izolowanych populacjach. Dryf genetyczny jest
jednym z neutralnych mechanizméw ewolucji. Dryf genetyczny moze pro-
wadzi¢ do specjacji, czyli powstawania nowych gatunkow.

Dryf genetyczny to losowe zmiany w frekwenciji alleli spowodowane
niewtasciwym pobraniem proby. Moze to byé zjawisko naturalne, spowo-
dowane oddzieleniem grupy ryb przez czynniki Srodowiskowe (powodz,
trzesienie ziemi, budowa przestawy) lub spowodowane przez cztowieka,
ktory kieruje sie swoim widzimisie. Ryby wybrane przez hodowce czesto
nie sg reprezentatywne dla catej populacji. Niektére allele moga sie u nich
nie pojawi¢ cho¢ sg w populacji wyjsciowej. Im mniejsza préba tym wiek-
sze prawdopodobienstwo btedu, niepetnego lub nawet fatszywego obrazu
populacji wyj$ciowe;j.
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Jesli pobrana proba jest grupa, z ktoérej powstanie nowa populacja
to bedzie ona inna genetycznie ze wzgledu na dryf genetyczny spowodo-
wany zmiang frekwencji alleli w nowej grupie w poréwnaniu z wyjsciowa.
Widocznym efektem dryfu genetycznego jest utrata jednych alleli a utrwa-
lenie sie innych. Rzadkie allele bardzo fatwo moga zostac stracone, ale te
bardziej pospolite tez sg podatne na utrate.

Generalnie skutkiem matej Ne jest wzrost homozygotycznosci, wiec
jej zmniejszanie powoduje nieodwracalne zmiany w puli genetycznej po-
niewaz zostajg utracone allele — ré6znorodno$¢. Jest to szczegdlnie niebez-
pieczne jesli populacja wyjsciowa jest juz w duzym stopniu homozygotycz-
na na skutek chowu wsobnego. Skutkiem najczesciej jest spadek kondyciji,
zywotnoéci, tempa wzrostu poniewaz populacja nie jest w stanie dostoso-
wywac sie do zmieniajgcych sie warunkéw srodowiska, bo nie ma odpo-
wiednich genow. Jej potencjat genetyczny w postaci zmiennosci zostat
ujednolicony. Takie wiasnie ujednolicone populacje z osrodkéw hodowla-
nych bardzo trudno przystosowujg sie do warunkoéw naturalnych. Linie
hodowlane sa bardzo dobre w stabilnych warunkach, w ktorych zostaty
wyselekcjonowane, natomiast to zmiennych warunkoéw potrzebna jest roz-
norodnosc¢ genetyczna.

NeF = Ne
1+F

gdzie Ner to liczebnosé populacji efektywnej, ktdra ulegta
inbredowi

F to wspdétczynnik inbredu

Nawet pojedyncze obnizenie liczebnosci Ne jest powodem inbredu.
Ten z kolei powoduje obnizenie Ne w przysztych pokoleniach. Pokolenia z
najmniejsza Ne maja najwiekszy wptyw na catkowitg wartos¢ N, Skutki re-
dukcji Ne w jednym pokoleniu nie moga zosta¢ naprawione poprzez
zwiekszenie Ne w nastepnych pokoleniach, bo niektore allele catkowicie
zniknety. Redukcje Ne czesto zachodzg podczas przeprowadzki np. z wy-
legarni do innego osrodka. Ze wzgledu na koszty czesto przenosi sie tylko
niewielkg czes¢ ryb, lub zaktada hodowle z matej grupki tarlakéw, szcze-
golnie jesli sg to gatunki o duzej ptodnosci. Takie zjawisko nazywa sie wa-
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skim gardtem (ang. bottleneck). Dramatyczne obnizenie Ne ma swoje skut-
ki w postaci wysokiego poziomu homozygotycznosci, co moze wptywacé na
produkcje. Ne w diuzszym okresie jest srednig harmoniczng Ne z kazdej
generacji. Poprzez t pokolen Ne moze by¢é obliczona z wzoru:

1 1 1 1 1
— == t——F et —

N, tIN, N, N

e

et

gdzie N, to catkowita liczebnos¢ populacji efektywnej;
Ne1, Ne2...Ngt to liczebnosci populaciji efektywnych w kolejnych pokoleniach

Waskie gardto moze spowodowaé, ze populacja nie odbuduje swojej
zmiennos$ci genetycznej nawet przez setki pokolen jesli nie skorzysta ze
Swiezej krwi.

Dobrze jest wiedzie¢ jaka byta Ne populacji ktérg gospodarujemy lub kupu-
jemy.

Ostatnim czynnikiem redukujacym Ne jest liczebnos$¢ rodziny. Wplyw tego
czynnika opisuje nastepujacy wzor:

8N,
ROV, +V, +4

gdzie:

Neur — liczebnosé populacji efektywnej przy nieréwnej liczbie potomstwa
tarlakow

V¢ i Vim— Zmiennosé liczby potomstwa samic i samcéw

Jesli wszystkie tarlaki produkujg rowng liczbe potomstwa Ne oblicza sie jak
poprzednio. Oczywiscie w rzeczywistosci nigdy tak nie jest. Ma to nega-
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tywny wptyw na Ne. Redukcja Ne do 20 na pokolenie w ciggu 40 lat u
pstraga teczowego spowodowata zinbredowanie populacji na poziomie 40-
60%. Dane elekroforetyczne dotyczace polimorfizmu biatek enzymatycz-
nych wykazaty, ze dryf genetyczny obrabowat tg populacje z wielu cennych
alleli.

Jak przeciwdziata¢ skutkom obnizania wartosci Ne ?. Przede
wszystkim nalezy utrzymywaé Ne na najwyzszym mozliwym poziomie w
kazdym pokoleniu. Kupujac stado dobrze jest znac jego historie i pokre-
wienstwo. Wiedzie¢ potomstwem ilu tarlakow sg kupowane ryby. Przy
2000 narybku uzyskanego od jednej pary Ne wynosi tylko 2. Przewidywany
inbred w tej grupie bedzie na poziomie 25% ale skutki utraty alleli przy za-
ktadaniu stada (efekt zatozyciela) sg znacznie bardziej szkodliwe. Jak duza
powinna by¢ Ne aby rozsgdnie gospodarowac stadem. FAO zaleca od min
50 przy krotkich programach hodowlanych do min 500 przy dtugotermino-
wych.

OBLICZANIE N KONIECZNEJ DO UTRZYMANIA INBREDU PONIZEJ
DOPUSZCZALNEJ WARTOSCI

Aby obliczy¢ liczebnos¢ populacji efektywnej (Ne ) konieczng do
utrzymania inbredu na takim poziomie, ktéry nie spowoduje obnizenia pro-
duktywnosci stada rozrodczego, trzeba dwéch informac;ji:

1. poziomu inbredu, powyzej ktérego nastepuje obnizenie produktywno$ci
stada,
2. czasu trwania programu hodowlanego, wyrazonego liczbg pokolen ryb.

Brak konkretnych informacji o dopuszczalnym poziomie inbredu u
ryb powoduje, iz trzeba tu uzy¢ hipotetycznych wartosci, obowigzujacych w
hodowli zwierzat gospodarskich. | tak, inbred (F ) na poziomie 5 % uznaje
sie za warto$¢ bardzo bezpieczng (spadek produktywnosci stada wskutek
zinbredowania bardzo mato prawdopodobny), podczas gdy inbred na po-
ziomie 10 % za warto$¢ stosunkowo liberalng (istnieje pewna mozliwos¢
spadku produktywnosci stada z powodu jego zinbredowania).

Po okredleniu obu danych nalezy obliczy¢ najmniejszg statg (w ko-
lejnych pokoleniach ryb) wartos¢ liczebnosci populacji efektywnej (Ne ),
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ktéra zapewni wystapienie zakladanego poziomu zinbredowania (F ) po
zaktadanej liczbie pokolen.

Jesli zatozy¢ F =5 % jako krytyczng wielko$¢ zinbredowania, ktora
powinna wystapi¢ nie wczesniej niz po 15 pokoleniach chowu, Ng oblicza
sie nastepujaco:

Krok 1. Oblicza sie F /pokolenie, ktére spowoduje F = 0,05 w pokoleniu
15:

0,05
F/pokolenie = = 0,0033333/pokolenie
15 pokolen

Krok 2. Oblicza sie N, ktéra spowoduje, iz F = 0,0033333/pokolenie:

1
F=---
2N,
czyli:
1
0,0033333 = ---------
2N,
stad:
1
(0,0033333)(2) = --------
Ne
1
Ne = = 150
(0,0033333)(2)

Maksymalne state wartosci N, ktére zapewnig utrzymanie F = 5 %
albo F = 10 % po okreslonej liczbie pokolen, zamieszczone sg w Tabeli 3:

Tabela3. Efektywna | icN)eb npdSZ w arl eapj r NBedaokrt a0 r U
orazZF=10% po okreSl onej |l iczbi e pokol e® (Te



Liczba Ne
pokoTeE
F=5% F=10%
1 10 5
2 20 10
3 30 15
4 40 20
5 50 25
6 60 30
7 70 35
8 80 40
9 90 45
10 100 50
20 200 100
30 300 150
40 400 200
50 500 250
60 600 300
70 700 350
80 800 400
90 900 450
100 1000 500

68
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OBLICZANIE N KONIECZNEJ BY PRZECIWDZIALAC DRYFOWI GENETYCZNEMU

Duzo trudniej jest przeciwdziata¢ dryfowi genetycznemu niz utrzy-
mac inbred na takim poziomie, by nie spowodowat spadku produktywnosci.
Po prostu kazda zmiana frekwenciji allelu, powstajgca w wyniku losowego
taczenia sie gamet, jest dryfem genetycznym. Jesli w rezultacie losowego
taczenia sie gamet frekwencja allelu zmienia sie z 0,500 na 0,499 to jest to
juz dryf genetyczny. Nie jest to jednak tak istotne jak utrata allelu (alleli) z
populacji, wiec kluczowe pytanie brzmi: jak wielka musi by¢ Ne by nie do-
pusci¢ do utraty rzadkich alleli?

Prawdopodobienstwo iz populacja (stado) utraci allel rzadki (=allel o
niskiej frekwenciji) jest znacznie wyzsze niz to, ze utracony zostanie allel o
wysokiej frekwencji. Nalezy wiec podja¢ dwie decyzje:
a — na ile wazny jest dany allel, czyli jak rzadkie allele pragniemy zachowac
w populacji (na przyktad f = 0,1 czy 0,01 czy 0,000017?).

b — jaki zaktadamy poziom prawdopodobienstwa? (na przyktad P = 0,05
oznacza ze prawdopodobienstwo utrzymania allelu w populacji wy-
nosi 95 %, P = 0,01 ze 99 %, itd.).

Gdyby zaktada¢ utrzymanie bardzo rzadkiego allelu (f~0,000001) ze
100 % gwarancjg, wowczas potrzebna byfaby tak wielka N, ze ryby nie
pomiescityby sie w osrodku hodowlanym. Trzeba wiec szukaé kompromisu
miedzy tym co idealne a tym co mogtoby spowodowac problemy hodowla-
ne. Potrzebng N, mozna okresli¢ obliczajgc, ile ryb potrzeba by allel q,
wystepujacy z dang czestotliwoscia, utrzymaé w populacji z okreslonym
prawdopodobienstwem. Prawdopodobienstwo (P ) utraty allelu z losowej
proby wynosi:

2N,
p = [1,0—q]

gdzie P to prawdopodobienstwo utraty allelu w jednym pokoleniu (albo w
jednym transferze stada rozrodczego z jednego gospodarstwa do drugiego)
a g to frekwencja allelu gq. Wykfadnikiem jest 2N, gdyz ryby sg diploidalne i
w kazdym locus majg dwa allele. Tabela 4 zawiera prawdopodobienstwa
utraty allelu przy réznych N i dla roznych frekwencji genu. Na przyktad
trzeba N rownej 150 by uzyska¢c P = 0,04904 w przypadku allelu o f =
0,01 (= 4,9 % prawdopodobienstwo utraty allelu).
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PrawdopodobiehAstwo utraty allelu wskutek dryfu genetycznego
dziatajgcego w ciggu szeregu pokolen (lub transferéw) to iloczyn prawdo-
podobienstw obliczonych dla kazdego pokolenia (transferu)(Tabela 4). Na
przyktad jesli utrzymywac N na statym poziomie 150 przez 10 pokolen, to
prawdopodobienstwo ze allel o f = 0,01 zostanie utracony po 10 pokole-
niach oblicza sie:

Krok 1. Prawdopodobienstwo utraty allelu w jednym pokoleniu:

Ne 2(150)
P = [1,0—qj = [1,0 - 0,01] = 0,04904

Krok 2. Prawdopodobienstwo utrzymania allelu w jednym pokoleniu oblicza
sie odejmujac prawdopodobienstwo utraty allelu (P ) od 1,0:

prawdopodobienstwo utrzymania allelu = 1,0 —0,04904 = 0,95096

Krok 3. Prawdopodobienstwo utrzymania allelu po 10 pokoleniach to ilo-
czyn prawdopodobieAstw utrzymania allelu w kolejnych pokoleniach, czyli
w tym przypadku:

Prawdopodobienstwo utrzymania allelu = (0,95096)10 = 0,60481

Krok 4. Prawdopodobienstwo utraty allelu (P ) po 10 pokoleniach otrzymu-
je sie po odjeciu od jednosci prawdopodobiehstwa utrzymania allelu:

P = 1,0-0,60481 = 0,39519

Tak wiec, jesli utrzyma sie N, rowne 150 przez 10 pokolen to istnie-
je prawdopodobienstwo 60,5 % utrzymania po 10 pokoleniach allelu, ktore-
go f = 0,01 (mimo ze prawdopodobienstwo utrzymania tego allelu podczas
kazdego pojedynczego pokolenia wynosito 95,1 %).
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Tabelad. Prawdopodobi e@®two utr atransfeau) |
wskutek dryfu genetycznego, podanwe d
lacji efektywnég) (Tave 1986).

el u
| a

Frekwenecja allelu

N 05 0,4 0,3 0,2 0,1 0,05 0,01 0,001

2 0,06250 0,12960 0,24010 0,40960 0,65610 0,81451 0,96060 0,99601

3 0,01562 0,04666 0,11765 0,26214 0,53144 0,73509 0,94148 0,99402

4 0,00391 0,01680 0,05765 0,16778 0,43047 0,66342 0,92274 0,99203

5 0,00098 0,00605 0,02825 0,10737 0,34868 0,59874 0,90438 0,99004

6 0,00024 0,00218 0,01384 0,06872 0,28243 0,54036 0,88638 0,98807

7 0,00006 0,00078 0,00678 0,04398 0,22877 0,48768 0,86875 0,98609

8 0,00002 0,00028 0,00332 0,02815 0,18530 0,44013 0,85146 0,98412

9 4x16 0,000100,00163 0,01801 0,15009 0,39721 0,83451 0,98215
10 1x16 0,00004 0,00080 0,01153 0,12158 0,35849 0,81791 0,98019
14 6 x 16 0,00005 0,00193 0,05233 0,23783 0,75472 0,97273
15 0,00002 0,00124 0,04239 0,21464 0,73970 0,97043
20 6 x16 0,000130,01478 0,12851 0,66897 0,96077
25 0,00001 0,00515 0,07694 0,60501 0,95121
30 2x16 0,00180 0,04607 0,54716 0,94174
31 1x16 0,00146 0,04158 0,53627 0,93985
35 0,00063 0,02758 0,49484 0,93236
40 0,00022 0,01652 0,44752 0,92308
45 0,00008 0,00989 0,40473 0,91389
50 0,00003 0,00592 0,36603 0,90479
55 9x 16 0,003540,33103 0,89578
60 3x16 0,00212 0,29938 0,88687
66 9x 16 0,001150,26537 0,87628
70 0,00076 0,24487 0,86930
75 0,00046 0,22145 0,86064
80 0,00027 0,20028 0,85208
85 0,00016 0,18113 0,84359
90 0,00010 0,16381 0,83520
95 0,00006 0,14814 0,82688
100 0,00004 0,13398 0,81865
125 3x16 0,081060,77870
135 1x16 0,066300,76328
150 0,04904 0,74071
175 0,02967 0,70456
200 0,017950,67019

225 0,01086 0,63748



230
250
275
300
325
350
375
400
425
450
475
500
685
1498
2302
6880
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0,00982 0,63114
0,00657 0,60638
0,00398 0,57679
0,00240 0,54865
0,00146 0,52188
0,00088 0,49641
0,00053 0,47219
0,00032 0,44915
0,00019 0,42723
0,00012 0,40639
0,00007 0,38656
0,00004 0,36770
1x16 0,25393
0,04991
0,00999
1x16

PRAWDOPODOBIENSTWO UTRZYMANIA ALLELU W POPULACJI O

ZMIENIAJACEJ SIE Ng

W przypadku fluktuacji liczebnosci populacji efektywnej (N, ), cat-

kowite prawdopodobiehAstwo utrzymania allelu w populacji jest iloczynem
prawdopodobienstw obliczonych dla poszczegdlnych pokolen. Obliczmy
na przyktad prawdopodobienstwo utrzymania allelu o f = 0,01 po 10 poko-

leniach, w ktérych N wynosity:

Krok 1.

230, 100, 200, 50, 30, 200, 10, 20, 25, 230.

Obliczamy dla kazdego pokolenia prawdopodobienstwo utraty

allelu (P ) i prawdopodobienstwo utrzymania w populacji allelu, ktérego f =

0,01:
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Ne Prawdopodobienstwo
utraty allelu utrzymania allelu
zgodnie z réwnaniem P = (1,07 q) *® 1,0-P

230 P = (1,0 - 0,01)*** = 0,00982 0,99018
100 P = (1,0 - 0,01)*"*Y = 0,13398 0,86602
200 P = (1,0 - 0,01)°** = 0,01795 0,98205
50 P =(1,0 - 0,01)*®” =0,36603 0,63397
30 P =(1,0-0,01)*® =0,54716 0,45284
200 P = (1,0 - 0,01)°**? = 0,01795 0,98205

10 P =(1,0-0,01)*'? =0,81791 0,18209

20 P =(1,0-0,01)*® =0,66897 0,33103

25 P =(1,0-0,01)** =0,60501 0,30499
230 P = (1,0 - 0,01)°**% = 0,00982 0,99018

Krok 2. Obliczamy prawdopodobienstwo utrzymania allelu w puli genowej
populacji po 10 pokoleniach hodowli. Jest to iloczyn prawdopodobienstw
utrzymania allelu w poszczegdlnych pokoleniach:

prawdopodobi e@two utrzymadg3z7)xl | el u =
X (0,45284)(0,98205)(0,18209)(0,33103)(0,39499)(0,99018) = 0,00560

Krok 3. Obliczamy prawdopodobienstwo utraty z puli genowej populacji
allelu po 10 pokoleniach hodowli, odejmujac od jednoéci prawdopodobien-
stwo utrzymania allelu:

P =1,0=0,00560 = 0,99440

Przyktad ten ilustruje, jak szkodliwie wptywa na pule genowg popu-
lacji (zwiekszajgc intensywnos$¢ dryfu genetycznego) przejsciowy, nawet
jednopokoleniowy spadek Ne. Takie ,waskie gardio” (ang. bottleneck) mo-
ze mie¢ bardzo dtugotrwaty wplyw na genetyczne parametry populacji re-
produktoréw.

Ne populacji, ktérej hodowle rozpoczeto zaczynajac od 10 tarlakéw.
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Jesli stado hodowlane zatozono importujgc do o$rodka 10 tarlakow,
a nastepnie przez 9 pokoleh stale utrzymywano stado 230 reproduktoréw,
to prawdopodobienstwo utraty allelu z puli genowej populacji po dziesigtym
pokoleniu hodowli, jesli wyjSciowa frekwencja allelu wynosita f = 0,01, jest
nastepujace:

Krok 1. Obliczamy prawdopodobienstwo utraty allelu (P ) i prawdopodo-
bienstwo utrzymania w populaciji allelu, ktérego f = 0,01, dla kazdego poko-
lenia:

Ne Prawdopodobienstwo
utraty allelu utrzymania allelu
zgodnie z réwnaniem P = (1,07 q) #® 1,0-P
10 P =(1,0-0,01)** =0,81791 0,18209
230 P =(1,0-0,01)**% =0,00982 0,99018

Krok 2. Obliczamy prawdopodobienstwo utrzymania allelu po 10 pokole-
niach; jest to iloczyn prawdopodobienstw utrzymania allelu w kolejnych
pokoleniach:

prawdopodobienstwo utrzymania allelu = (0,18209)[(0,99018)°] =
0,16661.

Krok 3. Obliczamy prawdopodobienstwo utraty allelu (P ) po 10 pokole-
niach; w tym celu odejmujemy od jednosci prawdopodobienstwo utrzyma-
nia allelu:

P =1,0-0,16661 = 0,83339.
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Catkowite prawdopodobienstwo utraty allelu z puli genowej popula-
cji informuje o prawdopodobienstwie utraty allelu wskutek dryfu genetycz-
nego po danej liczbie pokoleh. Jesli allel raz zostanie utracony, liczebnos$¢
Ne po tym fakcie moze by¢ najwieksza, a frekwencja allelu i tak bedzie
réwna zeru. Raz utracony, allel moze zosta¢ wprowadzony do puli gene-
tycznej populacji albo wskutek mutacji (niezmiernie mato prawdopodobne)
albo poprzez import nowych tarlakow. To wyjasnia, dlaczego waskie gar-
dio (w tym czesto zdarzajagca sie mata liczebnos$¢ stada zatozycielskiego)
na zawsze drastycznie zmniejsza zmiennos$¢ genetyczng populacji.

PRZECIWDZIALANIE UTRACIE RZADKICH ALLELI Z PULI GENOWEJ POPULACJI
ROZRODCZEJ

Zeby zminimalizowa¢ wplyw dryfu genetycznego, eliminujacego z
puli genowej populacji rzadkie allele, hodowca musi kierowac sie jakimis
zaleceniami. Woypracowanie takich zalecen wymaga trzech zatozen. Sg
to:

1. frekwencja rzadkich alleli, ktére zamierza sie utrzymaé w puli genowej
populacji rozrodczej. Niektorzy (biologowie i genetycy populacyijni, pra-
cujacy nad ochrong i restauracjg naturalnych populacji ryb) zalecajg
dazenie do utrzymania w populaciji alleli o f = 0,01 argumentujac, iz al-
lele takie sg sktadnikiem polimorfizmu genetycznego, a wiec w tym
przypadku celem jest utrzymanie loci polimorficznych w stanie polimor-
ficznym. Inni (producenci ryb towarowych oraz ryb--przynet wedkar-
skich) zalecajg utrzymanie w populac;ji alleli o f = 0,05, gdyz ich zda-
niem allele rzadsze tylko nieznacznie wzbogacajg ogolng zmiennosé
genetyczng i nie majg znaczenia dla produktywnosci towarowej gospo-
darstwa rybackiego. W dodatku wiekszos¢ rzadkich alleli zostata juz
utracona w procesie udomowienia (z wyjatkiem tych, ktére warunkowaty
lepsze dostosowanie ryb w warunkach hodowlanych i w rezultacie
szybko upowszechnity sie w puli genowej populaciji),

2. prawdopodobienstwo (P ) utraty allelu z populacji. W praktyce bio-
logicznej generalnie stosuje sie dwa poziomy prawdopodobienstwa:
P = 0,05 oraz P = 0,01 (oznaczajg one, ze istnieje 5 % albo 1 % praw-
dopodobienhstwo utraty allelu z puli genowej populacji, albo, inaczej
moéwigc, 95 % albo 99 % prawdopodobienstwo utrzymania allelu w po-
pulacji),
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3. liczba pokolen ryb, ktére zostang objete programem hodowlanym za-
nim P osiggnie zaktadany poziom. Kiedy ten wskaznik zostanie okre-
slony, nalezy po prostu obliczy¢ ,wstecz” statg warto§¢ N / pokolenie,
ktéra zagwarantuje uzyskanie zaktadanego P dla rozwazanych alleli
podczas okreslonej liczby pokolen.

Na przykiad: hodowca chce z P = 0,01 utrzyma¢ w populacji allel
(1 % prawdopodobienstwo utraty allelu, czyli 99 % prawdopodobienstwo
utrzymania allelu w populacji) po 10 pokoleniach, gdy frekwencja wystepo-
wania allelu wynosi f = 0,01.

Pytanie: Jaka N./pokolenie nalezy utrzymac by osiggna¢ ten cel?

Krok 1. Obliczamy prawdopodobiehAstwo/pokolenie utrzymania w populacji
allelu, ktérego wielkos¢ spowoduje ze po 10 pokoleniach prawdopodo-
bienstwo utrzymania allelu pozostanie na poziomie 0,99 (P =0,01):

0,99 = (prawdopodobienstwo/pokolenie)™®
czyli:

prawdopodobienstwo/pokolenie = (0,99)Y*° = 0,9989955

Krok 2. Obliczamy P/pokolenie (P), odejmujgc od 1,0 prawdopodobien-
stwo utrzymania allelu:

P =1,0-0,9989955 = 0,0010045
Krok 3. Obliczamy N, potrzebng by uzyskac¢ P = 0,0010045 z réwnania:
P - (1,0 _ q)ZNe
czyli:
0,0010045 = (1,0 — 0,01)*¢

aby dokonac obliczenia Ng nalezy to rownanie zlogarytmowac:

log 0,0010045 = log (0,99)?"°
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log 0,0010045 = (2N,)(log 0,99)

log 0,0010045

= 2N,
log 0,99
-2,9980377
2Ng = e = 686,867
-0,0043648
686,867
Neg = —mmmmmmmmmmmeeeee = 343,43 ~= 344
2

Tak wiec trzeba statej N rownej 344 / pokolenie by uzyska¢ P =
0,01 (1 % prawdopodobienstwo utraty allelu i jednocze$nie 99 % prawdo-
podobienstwo utrzymania w populacji allelu) po 10 pokoleniach, jesli wyj-
Sciowa frekwencja allelu wynosita f = 0,01. State liczebnosci N. potrzebne
do uzyskania P = 0,05 i 0,01 dla alleli o frekwencjach f = 0,05 i 0,01 po
rozmaitej liczbie pokolen sg zestawione w Tabeli 5.
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Tabelab. Ef ekt ywna | i czeb Np@izebpaodp adpewni¢gnia n &
P=0, 01 oraz 0,05 po r ofztGbiora@O0f(Tdve c z b i
1986).

Liczba f=0,05 f=0,01

pokol e@&E

P=0,05 P=0,01 P=0,05 P=0,01
1 30 45 150 230
5 45 61 229 309

10 52 68 263 344

15 56 72 283 364

20 59 75 297 378

25 61 77 308 390

30 63 78 318 399

35 64 80 325 406

40 65 81 332 413

45 67 82 338 419

50 68 83 343 424

75 72 87 363 444

100 74 90 377 458

aefektywne |liczebnoSci popul aciji r-ozrod

tej.

Nie ma uniwersalnej Ne, ktérg mozna by zaleci¢ do realizacji kazde-
go rybackiego programu hodowlanego. Wiekszos¢ producentdéw ryb towa-
rowych powinno utrzymywac N. pomiedzy 68 a 90. Stata N. rowna 68 jest
wystarczajgca w krétkotrwatych programach hodowlanych (< 10 pokolen),
gdyz taka liczebnos¢ populacji efektywnej zapewnia P = 0,01 dla allelu o f
= 0,05 po 10 pokoleniach. Stata N = 90 powinna wystarczy¢ w dtugotrwa-
tej pracy hodowlanej (> 10 pokolen), gdyz zapewnia P = 0,01 dla allelu o f
= 0,05 po 100 pokoleniach.

Hodowcy ktérzy utrzymujg standardowe (wzorcowe) linie hodowlane
powinni probowaé utrzymac¢ N. pomiedzy 263 a 344/pokolenie. Stata
Ne réowna 263 powinna wystarczy¢ w przypadku krétkotrwatych programow
(< 10 pokolen), gdyz zapewnia P = 0,005/pokolenie i po 10 pokoleniach
P wyniesie 0,05. N, rowna 344 jest bardziej odpowiednia w przypadku
programow dtugotrwatych (> 10 pokolen), gdyz zapewnia
P =0,001/pokolenie idla allelu o f =0,01 po 10 i 51 pokoleniach hodowli
ryb P wyniesie odpowiednio 0,01 i 0,05.
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W przypadku programow hodowlanych, w ktorych wyniku ryby beda
uwalniane do srodowiska naturalnego (oraz w programach typu ,ocean
ranching”), efektywna liczebnos$¢ populacji reproduktoréw powinna wynosié
co najmniej 424/pokolenie. Tak wysoka N, jest zalecana z dwéch powo-
dow: po pierwsze jednym z najwazniejszych (jesli nie najwazniejszym)
celéw programu powinno byé zachowanie jak najwiekszej zmiennosci ge-
netycznej populacji. Hodowane ryby majg by¢ wypuszczane do naturalne-
go srodowiska i nikt nie wie, ktore allele wzmacniajg ich przezywalnosc¢
albo ktore allele najlepiej ,preadaptujq” je do nieustannych zmian srodowi-
skowych. Utrata zmiennosci genetycznej w wyniku dryfu genetycznego
moze byé gtdbwnym powodem, dla ktérego tak trudno jest odtworzy¢ natu-
ralne zasoby ryb na drodze programéw hodowlanych. Po drugie, planujac
program hodowlany ichtiolog musi uwzgledni¢ diugotrwate gospodarowanie
zasobami stada rozrodczego, przy czym 50 pokolen to rozsgdne minimum,
jako ze program trwa wowczas od okoto 50 do ponad 200 lat. Stata N, =
424/pokolenie zapewnia P = 0,01 i 0,05 w przypadku alleli o f = 0,01 od-
powiednio po 50 i po 257 pokoleniach.

Idealna N, dla takich programéw to 685/pokolenie, poniewaz gwa-
rantuje ona, ze allel ktérego f = 0,01 nie zostanie utracony z puli genowej
populacji rozrodczej. Stata N, = 685 zapewni P = 1 X 10 ~®/ pokolenie
dla alleli o f = 0,01.

Oczywiscie w przypadku tego rodzaju programéw bytoby idealnie,
gdyby mozna byto utrzyma¢ allele rzadsze niz 0,01, jednak N konieczna
dla utrzymania takich alleli bytaby tak olbrzymia, iz niemal nieosiggalna.
Na przyktad N. konieczna do utrzymania w populacji allelu o f = 0,001
przy P = 0,05 dla jednego pokolenia wynosi 1498. Jak wida¢, praktycznie
nie jest mozliwe utrzymanie w populacji allelu rzadszego niz 0,01.

Trudno sobie wyobrazi¢ by udato sie w osrodku hodowlanym utrzy-
macé¢ wymagang minimalng N, na stalym poziomie we wszystkich kolej-
nych pokoleniach programu. Fluktuacje N. wskutek chordb, zaburzen
przebiegu tarta itp. zredukujg czasami N, do poziomu nizszego niz zakta-
dany. Jesli program zaktada utrzymanie w populacji alleli o f = 0,05, wow-
czas dopuszczalnym waskim gardtem bytoby N. = 30, gdyz zapewniatoby
ono P =0,05 w ciggu jednego pokolenia. Lepiej bytoby utrzymac waskie
gardto na poziomie nie nizszym niz N, =45, co zapewnia P =0,01 w
ciggu jednego pokolenia. Jesli program zaktada utrzymanie alleli o
f =0,01, wowczas dopuszczalnym minimum bytoby N, = 150, co zapew-
niatoby P = 0,05/pokolenie dla allelu o f =0,01. Jesli N spadtoby po-
nizej 150, wowczas P przekroczy 0,05/pokolenie i prawdopodobienstwo
utrzymania allelu w populacji spadnie ponizej 95 % na pokolenie.

Zalecane liczebnosci populacji efektywnej, ktére miatyby zabezpie-
czy¢ stado rozrodcze przed szkodliwymi skutkami dryfu genetycznego, to
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oczywiscie tylko wskazéwki. Najwazniejsza jest tu znajomos¢ przedsta-
wionych procedur: jesli znamy procedury mozemy dazy¢ do utworzenia
wiasnej wizji N, na podstawie postawionych sobie celéw hodowlanych i
znajomosci uwarunkowan technicznych i ekonomicznych.

Co mozna zrobi¢ gdy N populacji niebezpiecznie spadta (albo
wiadomo ze zdarzyt sie taki spadek w przesztosci)? Jedyna rada jest na-
bycie nowego stada rozrodczego. Jesli do tego dojdzie, trzeba sie upewnié
czy N, stada nie przeszita przez ,waskie gardto”. Mimo pozornej prostoty
tej recepty, ,lekarstwo” jest zazwyczaj trudne do przetkniecia. Wielu ichtio-
logéw obawia sie wprowadzenia nowego stada rozrodczego z powodu
mozliwosci zawleczenia nowych (dla gospodarstwa) choréb. Choroby sg
widoczne i zrozumiate, natomiast dryfu genetycznego nie wida¢. Co wie-
cej, osrodki rozradzajgce gatunki zagrozone wyginieciem albo gatunki re-
staurowane, czesto po prostu nie majg skad wzig¢ kolejnej partii reproduk-
torow.

Kiedy nie stosuje sie zadnego programu selekcyjnego (selekcja bez
selekcji) mozna uzywac dwdch systemow krzyzowania: losowego lub linio-
wego. W akwakulturze uzywa sie gtownie krzyzowania losowego.

PRZECIWDZIALANIE ZINBREDOWANIU STADA POPRZEZ ZAPEWNIENIE ROWNEJ
LICZBY SAMIC | SAMCOW

KRZYZOWANIE LOSOWE

Jesli sytuacja wymaga zwiekszenia N (generalnie jest to zawsze
korzystne) a hodowca obawia sie importowania reproduktoréow (na przyktad
z powodu ewentualnosci zawleczenie czynnikow chorobotwoérczych), nale-
zy przede wszystkim zadbac o to, by do tarta bra¢ takie same liczby samic i
samcow.

Zaleznos¢ miedzy liczbg samcow i samic i stopniem zinbredowania
okreslana jest wzorem:

1 1
F= + -
8 (liczba samic) 8 (liczba samcow)
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gdzie liczba samic i samcéw to liczby reproduktorow, ktore rzeczywiscie
daty poczatek nowemu pokoleniu (pozostawity po sobie zywotne potom-
stwo).

Gdy populacje rozrodcze sg niewielkie (o niskiej liczebnosci) to za-
chwiana rownowaga miedzy liczbg samic i samcow moze drastycznie
zwiekszy¢ stopien zinbredowania ( F )(Rysunek 3).

Przyktad:
populacja | skfada sie z 25 samic i z 25 samcow (ogétem 50 tarlakéw)

F = 1/8(25) + 1/8(25) = 1 % na pokolenie,

populacja |l skfada sie z 250 samic i z 10 samcow (ogétem 260 tarlakow)

F =1/8(250) + 1/8(10) = 1,3 % na pokolenie

Populacja Il to ponad 5 razy wiecej osobnikéw niz populacja |, ale
Ne populacji | wynosi 50, podczas gdy w populacji Il ,tylko” 38,5. W re-
zultacie zinbredowanie ( F) populacji Il jest o 30 % wieksze niz populacji
| (wytacznie z powodu nierdownej liczebnosci osobnikéw obu ptci). Tabe-
la 6 dostarcza danych o stopniu zinbredowania, wywotywanym podczas
jednego pokolenia wskutek wziecia do rozrodu rozmaitych liczb reprodukto-
réw obu pici.
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Tabela 6. Procent zinbredowania podczas jednego pokolenia w populacji o losowym krzyzowaniu sie reproduktoréw ® (Tave 1986).

Liczba Liczba samcéw
samic | 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 [20 |25 |50 |75 |100 | 125 | 150 | 175 | 200 | 225 | 250 | =
1 25,00 | 18,75 | 16,67 | 15,62 | 15,00 | 14,58 | 14,29 | 14,06 | 13,89 | 13,75 | 13,12 | 13,00 | 12,75 | 12,67 | 12,62 | 12,60 | 12,58 | 12,57 | 12,56 | 12,56 | 12,55 | 12,50
2 18,75 | 12,50 | 10,42 | 938 | 875 | 833 | 804 | 7,81 | 7.64 | 7.50 | 688 | 675 | 650 | 642 | 638 | 635 | 633 | 632 | 631 | 631 | 630 | 625
3 16,67 | 10,42 8,33 7,29 6,67 6,25 5,95 5,73 5,56 5,42 4,79 4,67 4,42 4,33 4,29 4,27 4,25 4,24 4,23 4,22 4,22 4,17
4 1562 | 938 | 7.29 | 625 | 562 | 521 | 491 | 460 | 451 | 438 | 3.75| 362 | 338 | 329 | 325| 322 | 321 | 320 319 | 318 | 318 | 312
5 1500 | 875 | 6,67 | 562 | 500 | 458 | 429 | 406 | 389 | 375 | 312 | 300 | 275 | 2,67 | 262 | 260 | 2,57 | 256 | 256 | 2,56 | 2,55 | 250
6 1458 | 833 | 625| 521 | 458 | 417 | 387 | 365 | 347 | 333 | 271 | 258 | 233 | 2.25| 221 | 218 | 217 | 215 | 215 | 214 | 2,13 | 208
7 14,29 8,04 5,95 4,91 4,29 3,87 3,57 3,35 3,17 3,04 2,41 2,29 2,04 1,95 1,91 1,89 1,87 1,86 1,85 1,84 1,84 1,79
8 14,06 7,81 5,73 4,69 4,06 3,65 3,35 3,12 2,95 2,81 2,19 2,06 1,81 1,73 1,69 1,66 1,65 1,63 1,62 1,62 1,61 1,56
9 13,89 7,64 5,56 4,51 3,89 3,47 3,17 2,95 2,78 2,64 2,01 1,89 1,64 1,56 1,51 1,49 1,47 1,46 1,45 1,44 1,44 1,39
10 13,75 7,50 5,42 4,38 3,75 3,33 3,04 2,81 2,64 2,50 1,88 1,75 1,50 1,42 1,38 1,35 1,33 1,32 1,31 1,31 1,30 1,25
20 13,12 6,88 4,79 3,75 3,12 2,71 2,41 2,19 2,01 1,88 1,25 1,12 0,88 0,79 0,75 0,72 0,71 0,70 0,69 0,68 0,68 0,62
25 13,00 6,75 4,67 3,62 3,00 2,58 2,29 2,06 1,89 1,75 1,12 1,00 0,75 0,67 0,62 0,60 0,58 0,57 0,56 0,56 0,55 0,50
50 1275 | 650 | 442 | 338 | 275 | 2,33 | 204 | 181 | 164 | 1,50 | 088 | 075 | 050 | 042 | 038 | 035| 033 | 032 | 031 | 031 | 030| 025
75 12,67 6,42 4,33 3,29 2,67 2,25 1,95 1,73 1,56 1,42 0,79 0,67 0,42 0,33 0,29 0,27 0,25 0,24 0,23 0,22 0,22 0,17
100 1262 | 638 | 429 | 3.25| 262 | 221 | 1,91 | 160 | 151 | 1,38 | 075 | 062 | 038 | 029 | 025| 022 | 021 | 020 019 | 018 | 018 | 012
125 1260 | 635 | 427 | 322 | 260 | 218 | 189 | 166 | 149 | 1,35| 072 | 060 | 035| 027 | 022 | 020 018 | 017 | 016 | 016 | 05| 010
150 1258 | 633 | 425| 321 | 258 | 217 | 187 | 165 | 147 | 1,33 | 071 | 058 | 033 | 025| 021 | 018 | 017 | 015 | 015 | 014 | 013 | 008
175 12,57 6,32 4,24 3,20 2,57 2,15 1,86 1,63 1,46 1,32 0,70 0,57 0,32 0,24 0,20 0,17 0,15 0,14 0,13 0,13 0,12 0,07
200 12,56 6,31 4,23 3,19 2,56 2,15 1,85 1,62 1,45 1,31 0,69 0,56 0,31 0,23 0,19 0,16 0,15 0,13 0,12 0,12 0,11 0,06
225 12,56 6,31 4,22 3,18 2,56 2,14 1,84 1,62 1,44 1,31 0,68 0,56 0,31 0,22 0,18 0,16 0,14 0,13 0,12 0,11 0,11 0,06
250 12,55 6,30 4,22 3,18 2,55 2,13 1,84 1,61 1,44 1,30 0,68 0,55 0,30 0,22 0,18 0,15 0,13 0,12 0,11 0,11 0,10 0,05
” 1250 | 625 | 417 | 312 | 250 | 208 | 179 | 156 | 1,39 | 1,25 | 062 | 050 | 025 | 017 | 012 | 0,10 | 008 | 007 | 006 | 006 | 005 | 000
aPodano wartoSci zinbredowania przy zagoUeniu, i0WaaWdbycrepgramdu Kitgd ranmo 2

nej.
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KRZYZOWANIE RODOWODOWE.

Efektywnag liczebnosé populacji Ne mozna maksymalizowaé, zmienia-
jac system kojarzenia tarlakéw z losowego na krzyzowanie rodowodowe.
Krzyzowanie rodowodowe polega na tym, Zze kazda samica pozostawia po
sobie jedng corke, a kazdy samiec jednego syna, ktore wejdg w sktad sta-
da rozrodczego nastepnego pokolenia. Samiec kojarzony z wieloma sami-
cami pozostawia po sobie tyluz synéw co samiec skojarzony tylko z jedna
samica--jednego syna, itd. Synowie i corki sg wybierani losowo z kazde;j
rodziny. Taki system kojarzenia moze podwoi¢ N, bez zwiekszania li-
czebnoéci populacji rozrodczej, gdyz w tym przypadku N. jest okreslana
wzorem:

) 16 (9)(9)
3(2) + (3) albo (9) +3(9)

Ne

Jesli w stadzie jest wiecej samic, podstawia sie mianownik 3(Q) + (&); jesli
jest wiecej samcow woéwczas podstawia sie mianownik (Q) + 3(J). Efek-
tywna liczebno$¢ populacji rozrodczej zwieksza sie w wyniku stosowania
krzyzowania rodowodowego, gdyz hodowca ,sztucznie” zwieksza zmien-
nos¢ genetyczna, zapewniajgc iz genom kazdego reproduktora jest repre-
zentowany wsréd ryb nastepnego pokolenia.

Jedynym problemem jest fakt, iz hodowca musi zidentyfikowaé kaz-
da rybe indywidualnie. Mimo iz znamy dzis liczne systemy znakowania ryb,
wiekszo$¢ osrodkow hodowlanych nie jest w stanie poznakowacC wszyst-
kich reproduktorow albo izolowaé od siebie rodziny ryb do czasu, gdy ryby
mogqg zosta¢ poznakowane.

Gdy nie mozna wymieni¢ populacji reproduktoréw ani zwiekszyc jej
liczebnosci, jedynym sposobem zwiekszenia produktywnosci jest albo
zmiana stosunku liczebnosci ryb obu pfci, albo przestawienie sie na system
krzyzowania rodowodowego. Miarg korzysci wynikajgcych z takiego po-
stepowania jest skutecznos¢ krzyzowania populacji efektywnej (ang. effec-
tive breeding efficiency):
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Gdzie N, to skutecznos¢ krzyzowania populaciji efektywnej a N to liczeb-
no$¢ populacji reproduktoréw.

Wobec ograniczen okreslonych dang liczebnoscig populacji N, N
umozliwia okreslenie efektywnosci z jaka przyjeta proporcja ptci tarlakow
maksymalizuje N w poréwnaniu do innych proporcji liczebnosci obu pici.
Rysunek 4 ilustruje N, przy wszystkich mozliwych proporcjach liczebnosci
pici zaréwno dla programu krzyzowah losowych jak i rodowodowych. Na
przyktad, jesli hodowca pstragow bierze do tarta 90 samic oraz 10 samcéw
pstraga teczowego i krzyzuje je losowo, to N, wynosi 36 %. Zmieniajgc
proporcje ptci na 70 samic i 30 samcow zwiekszy N, do 84 %. Tak wiec
proporcja pfci 70:30 jest 2,3 razy bardziej efektywna w maksymalizowaniu
Ne , a zinbredowanie bedzie wynosito tylko 42 % obserwowanego przy po-
przedniej proporcji pici. Wskazniki te dowodzg ze hodowca moze zastoso-
wac inng niz 50:50 proporcje pfci by optymalizowaé produkcje narybku, z
tym Ze jesli stara sie poprawic¢ proporcje ptci wéwczas moze uzyskac kon-
kretng, wymierng poprawe Ne.
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Rysunek 4. Skuteczno$¢ krzyzowania populacji efektywnej (Ny) przy rozmaitych
liczebno$ciach samic i samcow, krzyzowanych w systemem losowym oraz w
systemie rodowodowym (Tave 1986).
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Skutecznos¢ krzyzowania populacji efektywnej moze dostarczyc
hodowcy narzedzia do oceny, czy dziata wiasciwie w ramach ograniczen
narzuconych przez warunki osrodka hodowlanego. Na przykfad, jesli sto-
sowane jest krzyzowanie losowe to proporcje ptci 55:45 wywoltujg Ny
réwne 99 %. W tej sytuacji moze nie warto inwestowa¢ wysitku w zmiane
proporcji pici na 50:50 by uzyska¢ N, réwne 100 %. Parabola na Rysun-
ku 4 wskazuje, iz dziatania w celu zmiany proporcji ptci bardziej niezréw-
nowazonych niz 60:40 spowodujg znaczng poprawe sytuacji, podczas gdy
dziatania w celu zmiany proporcji ptci mniej niezréwnowazonych niz 60:40
dadzg znacznie mniejszy postep w optymalizacji procesu krzyzowania.

Rysunek 4 ilustruje takze korzysci wynikajace z przestawienia sie
na program krzyzowania rodowodowego. Proporcje ptci 79:21 przy krzy-
zowaniu rodowodowym zapewniajg wyzsze N, niz proporcja ptci 50:50
przy krzyzowaniu losowym. Tak wiec w ramach danej liczebnosci popula-
cji, stosowanie krzyzowania rodowodowego umozliwia osiggniecie wyzsze-
go Np niz osiggalne w przypadku krzyzowania losowego. W krzyzowaniu
rodowodowym mozna nawet osiaggng¢ N, roéwne 200 % (przy proporcji ryb
obu ptci 50:50).

Trzeba tu przypomniec, ze wszystko co mozna osiggng¢ manewru-
jac proporcjami pfci w stadzie reproduktorow to przeciwdziatanie pogtebia-
niu sie zinbredowania i dryfu genetycznego. Zabiegi te oczywiscie nie re-
konstruujg uszkodzonej puli genetycznej. Jedyna radg w przypadku wy-
stgpienia probleméw wynikajacych z ograniczen liczebnosci stada lub wa-
skiego gardfa jest nabycie nowego stada rozrodczego i zastgpienie nim
dotychczasowego stada reproduktorow, albo przekrzyzowanie nabytego
stada z dotychczasowym.
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ZARYS POPULACYJNEJ GENETYKI PSTRAGA
POTOKOWEGO

Jak wszystkie tososiowate, pstrag potokowy nalezy do gatunkow
bardzo wrazliwych na niekorzystne zmiany Srodowiska. Zanieczyszczenia
wod oraz ograniczenia dostepnosci odpowiednich tarlisk spowodowaty, iz
dla podtrzymania liczebnoséci populacji tego gatunku w wielu krajach uru-
chomiono intensywne programy zarybieniowe.

Ryby tososiowate wykazujg wyrazng genetyczna strukture populacji.
W licznych badaniach udowodniono, iz poszczegodlne stada zasiedlajgce
odrebne systemy wodne, rzeki, a nawet ich czesci, niejednokrotnie charak-
teryzowaty sie unikatowymi pulami genetycznymi. Stada te z jednej strony
wykazywaty wysoki stopieh polimorfizmu genetycznego, jednoczes$nie po-
szczegoblne stada charakteryzowaty sie wyrazng odrebnoscig genetyczna.
Przypuszcza sie, iz wiekszo$¢ naturalnych stad pstraga potokowego po-
wstata w rezultacie genetycznego réznicowania sie poszczegodlnych grup
ryb, w miare jak gatunek zasiedlat zamieszkiwane obecnie wody w okre-
sach nastepujacych po kolejnych zlodowaceniach. W wiekszosci przypad-
kéw silnie wyrazona genetyczna odrebnosé poszczegdlnych stad pstraga
wigze sie z faktem ich adaptacji do lokalnych warunkéw srodowiskowych.
W tej sytuacji jednym z najwiekszych zagrozen z genetycznego punktu wi-
dzenia jest mimowolne niszczenie odrebnosci genetycznej poszczegdlnych
stad poprzez ich dorybianie materiatem pochodzacym z wieloletniego cho-
wu w wylegarniach i o$rodkach zarybieniowych. Materiat taki czesto od
tarlakéw ztowionych w réznych rzekach lub pozyskanych z innych wylegar-
ni, jest, wiec czesto genetycznie ,homogenizowany”. Poza tym sg to za-
zwyczaj ryby do pewnego stopnia udomowione, gorzej od ryb dzikich przy-
stosowane do lokalnych warunkow $rodowiskowych, gdyz w wiekszosci
przypadkdéw ich genotypy sa odmienne od optymalnych dla lokalnego stada
ryb.

Obecnie coraz mocniej uswiadamiamy sobie mozliwe konsekwencje
szeroko zakrojonych ,manipulacji genetycznych”, ktorym podlegajg liczne
populacje ryb fososiowatych, tososiowatych, ktére powodowane sg mimo-
wolnie przez cztowieka podczas realizacji intensywnych programow zary-
bieniowych. Przede wszystkim systematyczne dorybianie stada moze pro-
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wadzi¢ do catkowitej wymiany dzikich ryb lokalnych przez pochodzace z
osrodka zarybieniowego. Przyktadem negatywnego wptywu ,dorybiania”
byto wpuszczanie do dorzecza troci pomorskich. Dziatania te, w potgczeniu
z przegrodzeniem Wisty i pogorszeniem sie warunkow srodowiska, spowo-
dowaly obnizenie $redniej masy troci potawianych w Wisle oraz dominacje
troci wstepujacych do Wisty w lecie.

Jesli dodatkowo ryby pochodzace z jednego duzego osrodka zary-
bieniowego uzywane sg do dorybiania licznych stad lokalnych, wowczas
ich pula genetyczna ujednolica pule genetyczne zarybianych stad w taki
sam sposob, w jaki nastepuje wymieszanie pul genetycznych wskutek in-
tensywnej wymiany (migracji) osobnikow pomiedzy stadami. W licznych
badaniach udowodniono, iz stosunkowo znikoma intensywnos$¢ migracji
pomiedzy poszczegolnymi stadami tososiowatych, wyrazajgca sie przeciet-
ng wymiang jednego osobnika na populacje na pokolenie, moze skutecznie
obniza¢ genetyczng odrebnosé stad, miedzy ktdrymi taka migracja zacho-
dzi.

Nalezy przypuszczaé, iz dorybianie stosunkowo nielicznymi gene-
tycznie ujednorodnionymi rybami hodowlanymi przyczyni sie do ujednolice-
nia pul genetycznych dorybianych stad naturalnych. Moze to zagrozi¢ dal-
szemu istnieniu unikatowosci genetycznej poszczegdlnych populacii.
Wreszcie jednym z najistotniejszych jest fakt, iz ryby chowane w osrodkach
zarybieniowych przystosowujg sie do zupetnie innych warunkow srodowi-
skowych niz te, ktére panujg w wodach naturalnych. Mimowolna selekcja,
ktérej doswiadczajg kolejne pokolenia ryb hodowlanych, zawsze powoduje
pewien stopien ich udomowienia. Poza wieloma innymi czynnikami, jak
liczebnos¢ efektywna tarlakow, nierownowaga liczebnosci samic i samcéw
branych do rozrodu, nierzadko mogg by¢ przypadki swiadomego lub mi-
mowolnego wybierania do rozrodu ryb najwiekszych i dojrzewajgcych w
wygodnym dla hodowcy terminie. Wszystkie te i wiele innych zjawisk stwa-
rzajg potencjalne zagrozenia dla jakosci puli genetycznej oraz dla stopnia
przystosowania ryb hodowlanych do warunkéw panujacych w wodach natu-
ralnych.

Jednym z kluczowych probleméw jest stwierdzenie, na ile ryby po-
chodzace z osrodkéw hodowlanych krzyzujg sie w procesie rozrodu z tarla-
kami nalezgcymi do lokalnych, dziko zyjacych stad. W wyniku licznych ba-
dan wykazano, iz stopien krzyzowania sie ryb udomowionych z dzikimi wy-
kazuje wielkie wahania. Opisano przypadki catkowitych niepowodzen na-
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wet intensywnych zarybieh, co oznacza iz ryby pochodzace z chowu byty
catkowicie nieprzystosowane do lokalnych warunkéw srodowiskowych. W
rezultacie badania puli genetycznej lokalnej populacji nie wykazato do-
mieszki gendw charakterystycznych dla populacji hodowlanej. Z drugiej
strony niejednokrotnie wykazano rozmaity (az do masowego) stopien krzy-
zowania sie ryb hodowlanych z lokalnymi rybami dziko zyjacymi. W wielu
przypadkach krzyzowanie sie ryb lokalnych z tymi, ktére pochodzg z zary-
bienia a wiec z rybami czesciowo udomowionymi, moze oznaczac general-
ne ,rozcienczenie” lokalnej, unikatowej puli genetycznej stada i ogélne ob-
nizenie jego przystosowania do warunkéw srodowiskowych (rys.2).

Reasumujac, ,wymieszanie” pul genowych populacji naturalnych i
hodowlanych moze doprowadza¢ do zniszczenia unikatowosci genetyczne;j
lokalnej populacji, do utraty zmiennosci genetycznej dorybianych stad a
takze do utraty szczegdlnych kombinacji genotypowych, ktére potencjalnie
mogtyby decydowaé o przystosowaniu lokalnych populacji ryb do warun-
kow Srodowiskowych panujacych w zasiedlanych przez nie rzekach. Zabie-
gi restytucyjne powinny uwzglednia¢ genetyczng niepowtarzalnos¢ po-
szczegolnych populacji ryb i przede wszystkim winny by¢ ukierunkowane
na poprawe warunkéw srodowiskowych. Tam gdzie zarybianie jest rzeczy-
wiscie niezbedne, nalezy dazy¢ do dorybiania populacji materiatem, ktéry
jest potomstwem lokalnych ryb dziko zyjacych.

Rysunek 5 ilustruje potencjalne skutki wprowadzania do naturalne-
go $rodowiska ryb hodowlanych od dtuzszego czasu w warunkach hodow-
lanych, wiec w pewnym stopniu udomowionych®. Reproduktory linii introdu-
kowanej przystepujg do rozrodu, a niektére z nich krzyzujg sie z rybami
lokalnymi, w rezultacie, czego powstaje trzecia kategoria genetyczna: hy-
brydy miedzy rybami lokalnymi a introdukowanymi. W modelu tym, w wyni-
ku rozrodu 4 ryb rodzicielskich (P) rozwija sie w kazdym przypadku 8 ryb
potomnych (F). Ryby lokalne sg dobrze przystosowane do warunkéw natu-
ralnych i charakteryzujg sie wysoka przezywalnoscia, dzieki czemu liczeb-
nosc¢ ich populacji utrzymywat sie przed dorobieniem na statym poziomie (4
P, > 8F; > 4 P, — itd). Ryby udomowione sg zle przystosowane do wa-
runkéw naturalnych, a ich przezywalnosc¢ jest tak niska, iz z o$miu sztuk

8 Wiecej informaciji na temat udomowienia mozna znalez¢ w ksigzce ,Gospodaro-
wanie stadami rozrodczymi naturalnych i hodowlanych populacji ryb — podstawy
genetyki ilosciowe] ” autorstwa Fopp, tuczynski, Jankun 2010.
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narybku wyrasta tylko jeden tartak (4 P, —» 8F; — 1 P, — itd). Przystoso-
wanie i przezywalnos¢ hybrydow miedzy rybami lokalnymi a introdukowa-
nymi przyjmuje wartosci posrednie miedzy charakterystycznymi dla organi-
zmow rodzicielskich (4 P, — 8F —» 2 P, — itd). Jednokrotnie dorobienie (,po-
pulacji” 4 osobnikdéw lokalnych 10 osobnikami introdukowanymi) doprowa-
dzito do utworzenia sie w okresie rozrodu par ryb rodzicielskich (linie krop-
kowane), przy czym czesc¢ ryb lokalnych wytarta sie z introdukowanymi
partnerami z wytworzeniem hybrydowego potomstwa F;. Wobec zréznico-
wanego przystosowania i przezywalnosci ryb o réoznych genotypach, z czte-
rech sztuk narybku- potomstwa ryb dzikich, wyrosty dwa tarlaki o genotypie
lokalnym, z o$miu sztuk hybrydow rozwinely sie dwa tarlaki o genotypie
hybrydowym, a z 16 sztuk narybku o genotypie hodowlanym rozwinety sie
réwniez tylko dwa tarlaki. Po odbyciu drugiego tarta (P,) rozwinety sie juz
tylko nieliczne osobniki potomne (F;), a cata populacja, ktérej liczebnos¢
przed dorobieniem byta ustabilizowana na niskim, ale statym poziomie,
zostata zagrozona catkowitym wyginieciem juz po odbyciu trzeciego tarta
(P3). Trzeba podkresli¢, iz dla celow pogladowych réznice przystosowan
ryb o réznych genotypach zostaty w tym modelu drastycznie uwypuklone.

Rysunelé. Uproszczony model potencjal nych
natural nej (ryby Il okalne) materiagem ud
stada rozrodczego chowanego przeay wi el e
opis w tekScie.
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Lokalne - 4P, >8F, >4P;..
Introdukowane i 4P, ->8F, ->1P;..
Hybrydy -- 4P, >8F, ->2P;..

333




93

PODSUMOWANIE

Mozna sformutowaé pewne ogdéine zalecenia dla hodowcéw ryb w zalezno-
Sci od cech prowadzonej hodowli. W hodowlach komercyjnych nalezy dbac
przede wszystkim ot, aby stopien zinbredowania stada tartowego nie prze-
kroczyt niebezpiecznego poziomu. Nalezy utrzymywac takg wielko$¢ popu-
lacji efektywnej (Ne) stada tartowego, ktére pozwoli unikngé objawéw de-
presji inbredowej. Korzystne moze by¢ tez utrzymywanie 2-3 hodowlanych
linii wsobnych i krzyzowanie ich ze sobg warto$ciowej ryby towarowej o
wspotczynniku inbredu F=0%.

W przypadku hodowli nastawionych na produkcje materiatu zary-
bieniowego do wdd otwartych (reintrodukcja oraz wspieranie wymieraja-
cych populacji naturalnych okreslonego gatunku) wymagania w stosunku
do stada tartowego sg znacznie bardziej restrykcyjne. Nie wystarczy tylko
utrzymanie zinbredowania stada ponizej pewnego poziomu, ale réwniez
niezbedne jest przeciwdziatanie skutkom dryfu genetycznego. Stawia to
hodowcom znacznie wieksze wymagania w stosunku do wielkosci populacji
efektywnej (Ne). Podejmujac wyzwanie zwigzane z restytucjg (reintroduk-
cja) jakiegos gatunku ryb w wodach otwartych, najlepiej bytoby utworzy¢ od
razu minimum dwa niezalezne stada tartowe tego gatunku dwoch réznych
osrodkach hodowlanych. Materiat zatozycielski powinien pochodzi¢ najle-
piej z dwéch réznych zrodet. W kazdym stadzie tartowym nalezy dba¢ o
wiasciwg, optymalng warto$¢ Ne. Takie zatozenia na samym poczatku pro-
gramu restytucji danego gatunku dajg w przysziosci mozliwos¢ ewentualnej
rekonstrukcji uszkodzonej na przykfad przez choroby, puli genetycznej kto-
regos ze stad tartowych, poprzez powtdérne wprowadzenie utraconych allel
gendéw z drugiego stada. Przyktad pstraga potokowego pokazuje rowniez,
jak wielkg ostrozno$¢ nalezy wykazywacé w przypadku ,wspierania” natural-
nej populacji poprzez dorybianie materiatem wyhodowanym w osrodku ho-
dowlanym. Zabiegi takie zamiast pom6c mogg nawet zaszkodzi¢ rodzimej
populacji ryb.
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