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DRYF GENETYCZNY

Dryf genetyczny jest zjawiskiem widocz-
nym wyraznie w maltych populacjach, ale
jego wazne konsekwencje wystepuja takze
w populacjach duzych. Dlatego dla zrozumie-
nia dryfu nalezy najpierw przedstawiC jego
dziatlanie w bardzo matych populacjach. Pel-
ne zrozumienie ewolucyjnych konsekwen-
¢ji dryfu wymaga dobrej znajomosSci analizy
matematycznej i rachunku prawdopodobien-
stwa, ktora dysponuja zawodowi matematy-

cy. Aby umozliwi¢ zrozumienie dryfu i jego
konsekwencji czytelnikowi nie dysponujace-
mu taka wiedza, rozwaza¢ tu bedziemy bar-
dzo specyficzny przyktad, w duzej mierze
nierealistyczny, i prezentowa¢ wynik kom-
puterowych nasladowan, czyli symulacji dry-
fu w nadziei, ze pozwoli to na przynajmniej
intuicyjne zrozumienie jego mechanizmow i
konsekwencji.

JEDNA BARDZO MALA POPULACJA

Wyobrazmy sobie populacje wodnych
zwierzat hermafrodytycznych, z nie zacho-
dzacymi na siebie pokoleniami, w malym
siedlisku, ktére moze pomiesSci¢ zaledwie 5
osobnikow, u ktorych czestos¢ allelu a wy-
nosi g =0,4. Zaktadamy, ze w populacji nie
dziala dobor na ten gen, nie powstaja w tym
locus nowe mutacje, ani nie ma imigracji i
emigracji. Wyobrazmy sobie dodatkowo, ze
zaplodnienie jest zewnetrzne i ze kazdy osob-
nik produkuje setki gamet, a nastepnie ginie.
Nastepne pokolenie tworzone jest z gamet
znajdujacych si¢ w wodzie w ten sposob, ze
losowo wybieranych jest 10 gamet, z ktorych
powstaje 5 zygot. Jest to sytuacja taka jak z
urna, w ktorej jest bardzo duzo kul z tym, ze
40% tych kul jest czarnych, reprezentujacych
allel a, zas 60% jest biatych reprezentujacych
inne allele. Jesli kule czarne i biate s3 doktad-
nie wymieszane i wybieramy z urny 10 kul
po omacku, to proporcja kul czarnych w gru-
pie 10 kul moze by¢ roézna od 0,4. Powiedz-
my, ze wynosi w nastepnym pokoleniu 0,3.
W naszym przykladzie oznacza to, ze 10 kul
musimy teraz wybiera¢ z urny, w ktorej jest
30% kul czarnych. Zeby przeSledzi¢ to zjawi-

sko nie jest nam do tego potrzebna urna z ty-
siacem kul. Do nasladowanie dryfu wystarczy
za pierwszym razem urna z 4 kulami czarny-
mi i 6 bialymi, a za drugim razem z 3 kulami
czarnymi i 7 bialymi. Stosujemy wowczas lo-
sowanie ze zwracaniem, po kazdym wyloso-
waniu kuli zapisujemy jej kolor i zwracamy
z powrotem do urny. Dzieki temu proporcja
kul czarnych w urnie nie zmienia si¢.
Poniewaz czytelnik moze uznad, ze naby-
cie urny i odpowiednich kul o dwoéch kolo-
rach jest kltopotliwe, mozna to naSladowanie
przeprowadzi¢ w programie Microsoft Excel,
tak jak przedstawiono na Ryc. 1. Przy pierw-
szej symulacji czestoS¢ allelu @ wahala si¢ z
tendencja wzrostowa i ostatecznie w 16. po-
koleniu allel ten zostal utrwalony, eliminujac
zupetnie allel alternatywny. W drugiej symu-
lacji wahania frekwencji mialy tendencj¢ ma-
lejaca i doprowadzily do zupelnej eliminacji
allelu a i utrwalenia sie allelu alternatyw-
nego. Gdyby czytelnik usilowal powtorzyc
te symulacje wedlug przepisu podanego na
Ryc. 1, to za kazdym razem otrzymalby inny
rezultat, poniewaz wynik w pojedynczej po-
pulacji jest nieprzewidywalny. Mamy tu do
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Ryc. 1. Nasladowanie dryfu genetycznego za pomoca oprogramowania Microsoft Excel.

Nasladujemy tu dryf w matlej ograniczonej liczbowo populacji pieciu zwierzat wodnych, diploidalnych, her-
mafrodytycznych, sktadajacych swe gamety do wody. Pie¢ zygot, z ktorych powstato te 5 osobnikow, mogto
by¢ nosicielami zaledwie 10 alleli. Zal6zmy, ze na poczatku 4 allele z tych 10 to allele a. Liczba 4 jest wpisa-
na w komorce B1l. Oznacza to, ze czestoS¢ wystepowania allelu @ wynosi g = 0,4, co jest wpisane w komorce
B2. Przy zalozeniu braku doboru i nacisku mutacyjnego i przy produkcji bardzo duzej liczby (setek i tysiecy)
gamet, proporcja gamet z allelem a bedzie wynosi¢ g = 0,4. Poniewaz w tej populacji moze przezy¢ tylko 5
osobnikow, zatem wybra¢ mozemy losowo do nastepnego pokolenia jedynie 10 gamet, z ktorych powstanie
tych 5 przezywajacych osobnikéw. Z prawdopodobienstwem g = 0,4 beda to gamety z allelem a, a z prawdo-
podobienstwem (1 - g) = 0,6 z innym allelem. Przy tym nasladowaniu dryfu podejmiemy losowo decyzj¢, kto-
ra z 10 gamet bedzie nosicielem allelu a. W tym celu w kolumnie B od B3 do B12 wpisujemy funkcje liczby
losowej w granicach od 0 do 1. W kolumnie B’ podane jest jak tak funkcja jest zapisywana. Wybor losowy
polega na tym, ze dana gameta staje si¢ nosicielem allelu a, gdy liczba losowa jest mniejsza od 0,4. Opisuje
to funkcja warunkowa w kolumnie C od C3 do C12, ktéra przyjmuje warto$¢ 1 dla allelu a i wartos¢ 0 dla
alternatywnego allelu. W komorce C13 znajduje sie¢ suma wszystkich jedynek, czyli liczba gamet, ktore prze-
szty do nastepnego pokolenia z allelem a. W ten sposob naSladowaliSmy zmiany w ciagu jednego pokolenia
iwyszto nam, ze tylko 3 gamety sa nosicielem allelu a. Czytelnikowi usitujacemu powtorzy¢ to nasladowanie
moze wyjS¢ nie 3, ale jakakolwiek inna liczba od 0 do 10 z tym, Ze najbardziej prawdopodobna jest liczba
4. Aby nasladowac¢ kumulatywne dzialanie doboru przechodzimy do nast¢pnego pokolenia wpisujac do ko-
morki Bl liczbe 3, co powoduje, ze w komoérce B2 pojawia si¢ nowa czestoS¢ allelu recesywnego g = 0,3.
Po kazdym kolejnym pokoleniu (kolumna D) w kolumnach E lub F wpisujemy liczby alleli a. W pierwszym
przyktadzie nasladowania dryfu (kolumna E) allel @ znikt z populacji po 10 pokoleniach, pozostawiajac tylko
allel alternatywny, natomiast w drugim przykladzie (kolumna F) allel @ wypart zupetnie allel alternatywny w
po 16 pokoleniach. Przedstawiono to na podanym ponizej wykresie pokazujacym, ze w matych populacjach
losowe zmiany czestoSci w wyniku dryfu prowadza do eliminacji jednego lub drugiego allelu po mniejszej
lub wigkszej liczbie pokolen.
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czynienia z mala populacja, dlatego istnieje
duze prawdopodobienstwo, ze po kilkuna-
stu pokoleniach nastapi utrwalenie jednego
z alleli lub eliminacja allelu alternatywnego.
Podobnie jest z czasteczka poruszajaca si¢ ru-
chem Browna w rurze, ktorej Sciany sa ekra-
nami pochlaniajacymi: predzej czy pOzniej
czasteczka zostanie pochwycona przez ten
ekran.

Zalozenie, ze symulacje tu przeprowa-
dzone dotycza organizmoéw wodnych wyrzu-
cajacych gamety do wody mozna pominad,
chociaz dla takich zwierzat najlatwiej sobie
wyobrazi¢ gamety z allelami A i @ na wzor
urny z kulami bialymi i czarnymi. Gamet pro-
dukowanych przez organizmy ladowe tez jest

tez duzo i jest przypadkiem losowym, ktore
z nich wejda do nastepnego pokolenia licza-
cego 5 osobnikow. GdybySmy mieli do czy-
nienia z organizmami rozdzielnoptciowymi,
to przy pieciu osobnikach stosunek liczbowy
plci nie bylby 1:1, co przy dryfie wymaga
dodatkowych modyfikacji, o ktorych bedzie
mowa dale;j.

Z tych pierwszych symulacji wynika, ze
przy niewielkiej liczbie osobnikOw w popu-
lacji (i) zmiany w czestoSci alleli moga byc¢
powazne mimo braku doboru oraz (ii) pre-
dzej lub pozniej allele utrwala sie lub znikna,
co ostatecznie prowadzi do genetycznej ho-
mogeniczno$ci na wszystkich loci, czyli do
utraty zmiennosSci.

DUZA POPULACJA ROZBITA NA BARDZO WIELE MALYCH POPULAC]I

Aby dowiedzie¢ si¢ wiecej o efektach
dryfu nalezy opisane tu symulacje powtorzy¢
na przykltad tysiac razy i zobaczy¢, do czego
one prowadza. Wyobrazmy sobie, ze mamy
jedna duza populacje z proporcja allelu a
rowna g, = 0,4, ktora rozbita zostata na 1000
matych catkowicie izolowanych populacji po
5 osobnikoéw kazda. Liczba populacji z dana
liczba alleli @ ma w pierwszym pokoleniu
po rozbiciu (¢=1) rozklad bliski rozkladowi
dwumianowemu, czyli binominalnemu, z pa-
rametrami 7 = 10 (gdyz taka jest liczba alleli),
P =04 (Ryc. 2). Opis tego rozkltadu znajduje
sic we wszystkich lepszych podrecznikach
statystyki i w elementarnych podrecznikach
rachunku prawdopodobienstwa. Z Ryc. 2 dla
t=1 wyraznie wynika, ze juz w pierwszym
pokoleniu po rozbiciu pojawiaja si¢ popula-
cje, w ktorych allel @ znikt z tym, ze najwie-
cej jest populacji z czterema allelami a, co
oznacza, ze w okolo Y wszystkich populacji
czestoS¢ g tego allelu nie zmienila si¢, zmie-
nita si¢ natomiast w % pozostatych populacji.

Kumulatywne dziatlanie dryfu polega na
tym, ze kazda pojedyncza mala populacja
zmienia sie z prawdopodobienstwami dany-
mi przez rozklad dwumianowy, ale juz po
pierwszym pokoleniu wspomniane tu mate
populacje roznia si¢ proporcja allelu @ i do
nastepnych pokolen startuja od tych swoich
nowych proporcji. Prowadzi to do dalszego
splaszczenia rozkltadu i wzrostu wariangcji,
czyli zmiennoSci miedzy populacjami. W po-
koleniu £ =2, to splaszczenie jest niewielkie,

ale przybywa populacji, w ktorych alell a zni-
ka, a w pokoleniu ¢=5 splaszczenie to jest
wyrazne, a populacje bez allelu @ sa juz naj-
liczniejsze. W dalszych pokoleniach dochodzi
do wzrostu liczby populacji, w ktorych jeden
z alleli utrwalit sie, eliminujac allel alterna-
tywny, przez co rozklad przybiera ksztalt li-
tery U, a w pokoleniu ¢=70 dochodzi do
utrwalenia jednego z alleli we wszystkich po-
pulacjach — populacji z dwoma allelami juz
nie ma. Tu warto zauwazy¢ i zapamictac¢ dla
dalszych rozwazan o dryfie: we wszystkich
malych populacjach razem wzietych czestosS¢
allelu a nie zmienia sic w wyniku dryfu. Za-
tem jesli jakiS allel ma poczatkowa czestoS¢
q, to w wyniku dhugotrwalego dziatania dry-
fu utrwali sie z prawdopodobienstwem g,
a zniknie z prawdopodobienstwem (1 -g,).
Widoczne to jest na wykresie dla £=70: w
okoto 600 populacjach allel a znikl, a w oko-
to 400 — utrwalit sie.

Jest sprawa oczywista, ze efektow dryfu
w jednej populacji nie mozna przewidziec.
Nie wiemy, kiedy dojdzie do utrwalenia al-
ternatywnych alleli i ktore to beda allele,
ale rachunek prawdopodobiefistwa pozwala
obliczy¢ Sredni czas do czasu utrwalenia, a
jak pokazano powyzej mozemy oceni¢ praw-
dopodobienstwo, ktory z alleli utrwali sig,
a ktory zniknie. Srednia liczba pokolen do
utrwalenia si¢ allelu 7 dana jest wzorem'

AN
“(1-q,)In(l—g,),

-
9

'Znak minus w tym wzorze jest wprowadzony, poniewaz logarytm z liczby mniejszej od jednoSci jest ujemny, a

liczba pokolen nie moze by¢ ujemna.
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gdzie N, oznacza tak zwana efektywna wiel-
koS¢ populacji, o ktorej bedzie jeszcze
mowa, za$§ g, — poczatkowa czestoSC allelu
podlegajacego utrwaleniu. Dla g, = 0,4 Sred-

ni czas utrwalenia wynosi 15,3 pokolenia
w populacji z 5 osobnikami, 153 pokolenia
w populacji z 50 osobnikami i powyzej 15
milionéw pokolen w populacji z 5 miliona-
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Ryc. 2. Przebieg dryfu genetycznego w 1000
kazda.

izolowanych matych populacjach po 5 osobnikéw

Wykresy dla pokolen t: 1, 2, 5, 13 i 70 przedstawiaja liczbe populacji (oS pionowa) w ktorych wystepuje
liczba alleli @ reprezentowana na osi poziomej. Wykresy dotycza sytuacji, gdy duza populacja z czestoScia
allelu @ réwna g = 0,4 zostaje rozbita na 1000 malych populacji po 5 osobnikéw kazda. W pierwszym poko-
leniu po rozbiciu (t = 1) mamy juz pierwsze efekty dryfu: pojawiaja si¢ populacje z rozna liczba alleli od 0
do 8, co oznacza, ze bezposSrednio po rozbiciu w niektorych matych populacjach moze zniknac allel rzadszy
a za$ allel alternatywny zosta¢ utrwalony. W dalszych pokoleniach dochodzi do sptaszczenia rozktadu (t=2
i t=5), przybrania ksztattu litery U (t = 13), a wreszcie do utrwalenia obu alleli we wszystkich populacjach
(t=70). W tym ostatnim przypadku wyraznie widac, ze dryf nie zmienit frekwengcji allelu a we wszystkich
populacjach razem wzietych. Jest ona taka sama jak na poczatku i wynosi g = 0,4.
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mi osobnikow. Dla wyzszych poczatkowych
czestosci alleli, na przyklad dla g, = 0,9, przy
N, = 5 sredni czas utrwalenia wynosi tylko
5 pokolen, ale dla g, = 0,1 az 19 pokolen, o
ile oczywiScie utrwali sie ten allel, a nie al-
lel alternatywny. Z podanego powyzej wzo-
ru mozna wyliczy¢, ze w duzej populacji, na
przyktad N, = 5000 osobnikow, allel o bardzo

niskich czestosciach, na przyktad g, = 0,0001,
wymaga dla swego utrwalenia 19999 poko-
lefi?, o ile nie zniknie, co moze si¢ zdarzyc
z prawdopodobiefstwem 0,9999. Ogolnie
przy tak niskich czestoSciach sredni czas po-
trzebny do utrwalenia jest doskonale przybli-
ZoNny prostszym wzorem, wynosi mianowicie
t=4N.

EFEKTYWNA WIELKOSC POPULAC]I

Z tego, co powiedziano powyziej wyraz-
nie wynika, ze dryf zalezy w duzej mierze od
wielkoSci populacji. W przypadku dryfu nie
chodzi tu o wszystkie osobniki w populacji,
ale tylko te biorace udzial w rozrodzie. Jesli
wsrod tych osobnikow stosunek liczbowy
pici nie wynosi 1:1, lecz na przykiad jest to
populacja sktadajaca si¢ z jednego samca i 9
samic bioracych udzial w rozrodzie, to efek-
tywna wielkoS¢ tej populacji nie wynosi 10,
lecz zaledwie N_=3,6. Oznacza to, ze zjawi-
ska zwigzane z dryfem przebiegaja tak jak w
populacji sktadajacej si¢ z okoto 4 osobnikow
a nie 10. W podobny sposob, gdy liczebnos¢
populacji zmienia si¢ z pokolenia na pokole-
nie, to jej efektywna wielkoS¢ jest obliczana

jako Srednia harmoniczna z poszczegolnych
pokolen, ktora znacznie bardziej niz Srednia
arytmetyczna zblizona jest do swych nizszych
wartosci, co prowadzi takze do spadku efek-
tywnej wielkoSci populacji. Dokladne opisy
obliczania efektywnej wielkoSci populacji
znajduja si¢ w podrecznikach genetyki popu-
lacyjnej. Warto tu zwroci¢ uwage, ze dobre
oszacowanie efektywnej wielkoSci populacji
wymaga znajomosci wielu szczegotow biolo-
gii danego gatunku, jednak wszystkie dalsze
rozwazania uzywajace parametru N, s3 juz
uniwersalne. Jest to kolejny doskonaly przy-
ktad potegi genetyki populacji (patrz tez ar-
tykut LOMNICKIEGO Dobor naturalny w tym
zeszycie KOSMOSU).

KONSEKWENCJE DRYFU GENETYCZNEGO

Dryf ma duze znaczenie w ochronie przy-
rody i w badaniach populacyjnych w labora-
torium. W laboratoryjnych badaniach dbac
nalezy, aby populacje nie byly utrzymywane
w malych liczbach przez wiele pokolen, bo
moze to doprowadzi¢ do utrwalenia si¢ jed-
nego allelu na wielu lub na wszystkich loci,
czyli do genetycznej homogenicznosci po-
pulacji. Takze efekty doboru sztucznego na
zbyt matej populacji moga nie by¢ widoczne,
poniewaz moze je zaslania¢ dryf genetyczny
(patrz dalej). Taki spadek zmiennoSci moze
by¢ tym szybszy, im bardziej zmienna jest
wielkoS§¢ populacji z pokolenia na pokolenie
i im bardziej odbiegajacy od stosunku liczbo-
wego 1:1 jest stosunek liczbowy plci. Nalezy
wiec przy utrzymywaniu populacji laborato-
ryjnych unika¢ ,waskich gardel” liczebnoSci i
utrzymywacé podobna liczebnos¢ obu ptci.

To samo co obserwujemy w laboratorium
moze stanowicC zagrozenie dla rzadkich ga-
tunkOow roSlin i zwierzat w terenie. Gdy po-
pulacja zmniejsza si¢ do niewielkiej liczby

osobnikoéw, dryf prowadzi¢ moze do szybkiej
utraty zmiennoSci genetycznej ihomozygo-
tycznoSci w wielu loci. Takie zjawisko doty-
czy miedzy innymi afrykanskich gepardow
i europejskich zubrow. Zubry zostaly osta-
tecznie wytepione w Bialowiezy w czasie I
Wojny Swiatowej i restytuowane z kilkudzie-
sieciu osobnikOw pochodzacych z ogrodow
zoologicznych i sprowadzonych z Kaukazu.
Przy zmianach w Srodowisku, ktére wymaga-
ja przystosowania si¢ do nich droga doboru,
moze dojs¢ do takiego spadku zmiennoSci,
ktory uniemozliwia zdobycie odpowiednich
adaptacji na drodze doboru naturalnego. A
niezaleznie od tego homozygotyczno$¢ w
wyniku dryfu daje takie efekty obnizajace do-
stosowanie jak chow wsobny.

Mniej niebezpieczna dla gatunku jest cza-
sowa fragmentacja duzej populacji na wiele
populacji matych, po ktorej nastepuje przeta-
manie izolacji miedzy tymi populacjami. Co
prawda w kazdej z tych malych populacji
dochodzi do spadku zmiennoSci, ale losowe

2Czestos¢ 0,0001 w populacji liczacej 5000 osobnikoéw oznacza jednostkowa mutacje.
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zmiany w czestoSci alleli w wielu réznych
loci moga by¢ bardzo duze i przypadkowo
okaza¢ sie korzystne, poniewaz pozwalaja
czestosciom roznych alleli przejS¢ przez ob-

szar nizszego dostosowania, taki jak opisano
przy doborze przeciw heterozygotom (por.
artykul LOMNICKIEGO Dobdr naturalny w tym
zeszycie KOSMOSU).

DZIALANIE DRYFU NA MUTACJE NEUTRALNE

Mutacje neutralne, to takie mutacje, kto-
rych czestoS¢ nie zmienia sie¢ w wyniku do-
boru, a wiec wszelkie zmiany ich czestoSci
sa wynikiem dryfu. Neutralna mutacja poja-
wia si¢ u jednego z osobnikOw w jednym z
dwoch alleli, a wiec w populacji pojawia si¢
srednio w liczbie 2Nu na pokolenie, gdzie
N to wielkoS¢ populacji, zaS ©# czestoS¢ mu-
tacji w przeliczeniu na allel na pokolenie.
Natomiast prawdopodobienstwo, ze ten no-
wopowstaly neutralny allel zostanie utrwa-
lony zalezy od jego poczatkowej czestoSci,
tak jak opisano wyzej. Gdy w populacji N
osobnikéw jeden allel ulegt mutacji, to jego
czestoS¢ wynosi 1/(2N). Poniewaz Srednio
powstaje 2Nu mutacji w kazdym pokoleniu,
prawdopodobienstwo, ze jeden z nowopow-
stalych w danym pokoleniu alleli zostanie
utrwalony wynosi

2Nu ><L =u,
2N

zgodnie z teoria utrwalania si¢ neutralnych
mutacji japonskiego genetyka Motoo Kimury.

Podane powyzej stwierdzenie, ze prawdo-
podobienstwo utrwalenia w populacji nowo-
powstalej mutacji réwne jest prawdopodo-
bienstwu mutacji, moze nie by¢ dla czytelni-
ka intuicyjnie oczywiste, choc jego zalozenia
zostaly tu wczesniej przedstawione. Wrocmy
do nich, aby zapewnic ich lepsze zrozumie-
nie. Dla uproszczenia, bedziemy tu rozpa-
trywac¢ populacje z ta sama liczba samcow i
samic, utrzymujaca te sama wielkoSC przez
wiele pokolen. CzestoS¢ mutacji jednego z
alleli w calej populacji jest iloczynem czesto-
Sci mutacji na allel na pokolenia # pomnozo-
nej przez liczbe tych alleli 2N, czyli wynosi
2Nu. Oznacza to na przyklad, ze w populacji
sktadajacej si¢ z 50 osobnikow jest 100 alleli,
ktore moga podlega¢ mutacji i przy zaloze-
niu, ze czestoS¢ mutacji # = 10, czestos¢ po-
jawiania si¢ mutacji w tej populacji powinna
wynosi 2Nu = 103, z czego wynika, ze pojaw
takiej mutacji powinien mie¢ miejsce Sred-
nio raz na tysiac pokolen, a Sredni odstep
miedzy dwoma takimi pojawieniami wynosi
1/(2Nu) = 1000 pokolen. Natomiast Sredni
czas miedzy dwoma utrwaleniami wynosi

VAN

=

- -
< 1/Q2uN) *» ;

— lfu —>

4N,

Ryc. 3. Schematyczny obraz dzialania dryfu na
mutacje neutralne.

Na osi poziomej przedstawiono czas mierzony w po-
koleniach, na osi pionowej czestoS¢ powstalego w
wyniku mutacji allelu; moze to by¢ za kazdym razem
inny allel, ale na tym samym locus. Gorny wykres
wyobraza mata populacje, z tym ze proporcje wy-
sokoSci miedzy tymi dwoma wykresami nie oddaja
proporcji miedzy wielkoScia matej i duzej popula-
cji. W matej populacji rzedu kilku lub kilkudziesie-
ciu osobnikoéw, mutacje w zdarzaja si¢ rzadko, Sred-
nio raz na 2uN pokolen (V- wielkoS¢ populacji, u
— czesto$¢ mutacji na allel na pokolenie), co ozna-
cza, ze Sredni czas miedzy dwoma mutacjami wynosi
1/QRuN). Nowa mutacja utrwala si¢ Srednio raz na
1/u pokolen, a czas jej atrwalenia jest stosunkowo
krotki dany wzorem na ¢ w tekScie. Takie dziatanie
mutacji i dryfu powoduje, ze w kazdym locus jest
tylko jeden allel i populacja jest homozygotyczna na
wszystkich loci. Dolny wykres wyobraza bardzo duza
populacje rzedu miliondw osobnikow. W tak duzej
populacji nowe mutacje pojawiaja si¢ w kazdym
pokoleniu i dlatego te, ktore si¢ pojawiaja, lecz nie
zostana utrwalone, nie moga by¢ na tym wykresie
przedstawione. Tutaj takze nowa mutacja utrwala si¢
Srednio raz na 1/u pokolen, ale czas utrwalania jest
znacznie dhuzszy, poniewaz zalezy od wielkoSci po-
pulacji, czyli wynosi ¢ = 4N, pokolef. Poniewaz czas
utrwalania jest znacznie dluzszy, anizeli czas miedzy
dwoma utrwaleniami, dlatego w populacji utrzymuje
si¢ wiele alleli neutralnych i nie jest ona genetycz-
nie homogeniczna.
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1/ = 1000100 = 10°. Z wzoru na Sredni czas
utrwalania mozna obliczy¢, ze jeSli allel ten
wogoéle sie utrwali, to Sredni czas utrwalania
wyniesie ¢ = 199 pokolen, a wedtug uprosz-
czonego wzoru ¢ = 4N, = 200 pokolen. W
stosunku do Sredniego czasu miedzy dwoma
utrwaleniami 1/z# = 100 000 sam Sredni czas
utrwalania jest krotki i dlatego w wiekszoSci
pokolen mamy do czynienia z identyczny-
mi allelami neutralnymi na wszystkich loci.
W takiej matej populacji dryf przewaza nad
naciskiem mutacyjnym. Przedstawiono to na
gornym wykresie Ryc. 3.

Gdy mamy do czynienia z duza populacja,
na przyklad 5x10°> osobnikow, to w kazdym
pokoleniu i w jednym z alleli w kazdym lo-
cus, mutacja pojawia si¢ w populacji Srednio
2Nu = 2x107°x5x10° = 10 razy na pokolenie,
czyli praktycznie we wszystkich pokoleniach,
czyniac  populacje heterozygotyczna na
wszystkich loci (por. Ryc. 3, dolny wykres).
Prawdopodobienstwo, ze taka mutacja utrwa-
li si¢ jest bardzo niskie, ale nie zerowe, wy-
nosi bowiem 1/(2N) = 10°°, natomiast jesli si¢
utrwali, to czas jego utrwalania zajmie, tak
jak o tym wspomniano wczeSniej az 4N, =
2x10° pokolen. Poniewaz Sredni czas mig-
dzy dwoma utrwaleniami jest taki sam jak w
malej populacji i wynosi zaledwie 1/u=10°
pokolen, zatem w kazdym locus mozna spo-

dziewac si¢ wielu alleli neutralnych, ktorych
utrwalenie trwa 20 razy dluzej niz czas mie-
dzy dwoma utrwaleniami.

Jesli przyjmiemy, ze efektem dzialania
dryfu genetycznego jest homozygotycznosSc
na wszystkich loci, to dryf bedzie przewazat
nad naciskiem mutacyjnym, gdy czas miedzy
dwoma utrwaleniami bedzie dtuzszy, anizeli
czas utrwalania, czyli jesli spelniony bedzie
warunek: 1/u > 4N,

Ten warunek, do ktorego jeszcze wroci-
my, moze by¢ spetniony tylko w malej popu-
lacji.

Bardzo wazna sprawa, ktora wynika z teo-
rii Kimury, jest stwierdzenie, ze niezaleznie
od wielkosci populacji utrwalenia nowych
neutralnych mutacji zachodza z czestoScia
rowna czestoSci mutacji # w przeliczeniu
na allel i na pokolenie. Wiele procesow de-
terminujacych proces ewolucyjny, takich jak
zmiennoS¢ Srodowiska, wielkoS¢ populacji,
jej zageszczenie, dostosowanie a tym samym
wspolczynniki doboru oraz dyspersja sa bar-
dzo zmienne. Wsrod tych proceséw czestos¢
mutacji # jest stosunkowo malo zmienna,
dlatego moze wyjasnia¢c podobne tempo
ewolucji molekularnej neutralnych alleli, a
po kalibracji danymi paleontologicznymi po-
zwala opisa¢ roznicowanie sie organizmow
w czasie.

WSPOLDZIALANIE DRYFU Z INNYMI PROCESAMI OKRESLAJACYMI CZESTOSC GENOW

Popatrzmy raz jeszcze na Ryc. 2, opisuja-
ca rozklady czestoSci alleli w tysiacu popu-
lacji od czasu rozbicia jednej duzej popula-
¢ji na wiele malych do czasu utrwalenia si¢
alleli we wszystkich malych populacjach. Sa
to przejSciowe rozklady czestosci alleli zmie-
niajace sie z pokolenia na pokolenie, za wy-
jatkiem ostatniego rozkladu w pokoleniu 70.,
ktory jest juz stacjonarnym rozkladem czesto-
Sci genow nie zmieniajacym sie¢ z pokolenia
na pokolenie. Jak wynika z przedstawionych
tu rozwazan dryf prowadzi do utrwalenia
jednego z alleli na kazdym z loci, czyli do ho-
mogenicznoSci catej populacji. Tak si¢ dzieje
tylko wtedy, gdy nie dzialaja inne procesy:
dobor, mutacje i migracje, czyli przeptyw ge-
now. W takiej sytuacji spodziewac si¢ mozna
stacjonarnego rozktadu czestosci alleli.

Inaczej ma si¢ rzecz, gdy do dryfu dola-
czymy inny proces dzialajacy przeciw utrwa-
laniu jednego z alleli w kazdym locus. Ta-
kim procesem moze byC na przyktad dobor
przeciw homozygotom lub brak pelnej izo-

lacji lokalnej populacji prowadzacy do prze-
plywu genow, a takze wspomniany tu juz
nacisk mutacyjny neutralnych mutacji. Przy
takim stalym dzialaniu dwoch réznych prze-
ciwdzialajacych procesow moze uksztatto-
wac sie stacjonarny rozktad czestosci alleli
nie powodujacy utrwalenia jednego allelu w
populacji, ale bedacy czym$ posrednim mie-
dzy rozkladem losowym a rozkladem stacjo-
narnym, gdy jedynym procesem jest dryf.
Teoretyczna genetyka populacji pozwala na
przewidywania takiego stacjonarnego rozkla-
du przy danej efektywnej wielkosci populacji
N, i sile procesu przeciwnemu dryfowi, czyli
na przyklad doborowi opisanemu wspotczyn-
nikiem doboru s lub naciskiem mutacyjnym
opisanym czestoScia mutacji #. Sa to oblicze-
nia skomplikowane wykraczajace poza zakres
tego artykutu.

Aby dac¢ czytelnikowi ogoOlny obraz zna-
czenie dryfu w stosunku do innych procesow
ewolucyjnych, mozna przyja¢ przyblizona za-
sade, ze dryf bedzie przewazal nad doborem,
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jesli spetniony bedzie warunek 4N ;s <1. Wa-
runek ten oznacza, ze w populacji o efek-
tywnej wielkoSci 10 osobnikow dryf bedzie
wptywac silniej na czestos¢ alleli niz dobor,
jesli wspolczynnik doboru s jest nizszy niz
1/40=0,025 (patrz tez artykul Jerzmanowskie-
g0 W tym zeszycie).

W podobny sposob dryf bedzie przewazat
nad naciskiem mutacyjnym, jesli spelniony
bedzie warunek 4Nu <1. Jak wspomniano
wczesniej, ta zasada w stosunku do nacisku
mutacyjnego daje sie¢ odczytac z Ryc. 3. Jezeli
czas miedzy dwoma utrwaleniami nowej mu-
tacji 1/u jest dluzszy od czasu trwania same-
go utrwalenia 4N, to wowczas nacisk muta-
cyjny w stosunku do dryfu jest staby i stacjo-
narny rozklad czestosci jest bliski utrwaleniu

jednego z alleli w kazdym z locus. Jesli jest
przeciwnie, czyli gdy czas miedzy dwoma
utrwaleniami jest krotszy od czasu samego
utrwalania, to w populacji znajduje si¢ wie-
le roznych mutacji i stacjonarny rozklad cze-
stoSci alleli jest daleki od utrwalenia jedne-
go z nich w kazdym locus. Poniewaz jest to
przyblizona zasada a mamy do czynienia ze
zjawiskami losowymi, nie mozna powiedzie¢,
ze zawsze, gdy spelniona jest opisana tu nie-
rownos¢, dryf przewaza nad naciskiem muta-
cyjnym, przewaza dopiero wtedy gdy 1/u jest
kilkakrotnie wieksze od 4N, jeSli natomiast
te dwie wartoSci sa bliskie sobie nie mozna
ignorowac ani dryfu, ani nacisku mutacyjne-
go. To samo dotyczy wspoldziatania dryfu z
doborem i z przeptywem genow.

GENETIC DRIFT

Summary

This article is a short account of the theory of
the genetic drift and some of its important conse-
quences. In order to explain this theory simple sim-
ulation in Microsoft Excel is applied to show what
one can expect in a large population divided into
many small populations and some very basic for-

mula concerning the genetic drift are introduced.
These introductions allow the presentation of the
fate of neutral mutations in small and large popula-
tions and the Kimura theory. The relations of drift
to other pressures: mutation and selection are short-
ly discussed.



